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Résumés

RESUME

Dans le cas des cultures ligneuses ornementatahiites en conteneurs, faut-il appliquer
les éléments fertilisants en continu ou bien peubbtenir un développement aérien identique avec
des apports plus fractionnés ? Cette perspectifertibsation suppose un fonctionnement capaaitif
court terme du systéme racinaire lui permettantindenter en continu les parties aériennes quelles
gue soient les variations de son absorption mieéadtte hypothése a été testée chez le jeunes érabl
sycomore Acer pseudoplatanuls., Acéracées), arbre connu pour ses qualitésnmneales. Aprés
une description botanique, I'étude de son compagteran situation de culture hors sol a été abordée.
Son développement aérien présente une fluctuatimactérisée par deux vagues de croissance
distinctes séparées par une phase de ralentisse®@nt absorption minérale varie fortement a
I'échelle hebdomadaire et saisonniére. Les deureiés majoritairement absorbés sont le nitrate et |
potassium. A [échelle saisonniére, leurs absongtiapparaissent fortement couplées mais le ratio
nitrate/potassium absorbé passe de 2 au printenipenaautomne. La démonstration de I'hypothése
proposée a ensuite été envisagée par I'étude deplacité d’absorption du systéme racinaire aprés
ablation des parties aériennes (souches). Le sgstaginaire isolé présente une forte aptitude pour
'absorption du nitrate. Le jeune érable peut aimlssorber avant débourrement une quantité totale
d'azote représentant 5 a 40% de celle contenue Hanmdante au méme instant. La capacité
d’'absorption azotée du systéme racinaire isoléeptéstoutefois de fortes variations liées a I'higo
nutritionnelle récente et ancienne de la plantapplication agronomigue du concept a une culture
menée en conditions horticoles a finalement perdeismettre en évidence qu'une fertilisation
hebdomadaire conduit au méme développement aéuieneyfertilisation journaliére si les quantités
cumulées de minéraux apportées chaque semainesonémes. L’intégration a I'échelle de la plante
entiére du fonctionnement capacitif a court termaybtéme racinaire est discutée et des perspective
de recherche sont présentées.

Mots-clefs : Acer pseudoplatany<Croissance, Culture hors sol, Dynamigues d'aligmrpminérale,
Nitrate, Potassium.

ABSTRACT

In the case of ornamentals woody plants cultueglitey in containers, is it necessary to
supply fertilizer continuously or can we achieve Hame aerial development with a fractional supply?
This fertilization perspective assumes that the @stem could develop a short term capacitive
functioning to ensure a continuous nutrition of therial system whatever its mineral uptake
variations. This hypothesis was tested in youngmsare tree Acer pseudoplatanuls., Aceraceag
which is known for its ornamental qualities. Afterbotanical description, its behaviour in soilless
culture conditions was studied. Its aerial vegeeatdevelopment is characterised by a strong
fluctuation with two distinct growth waves sepadatey a reduced growth period. Its root mineral
uptake varies strongly at the weekly and seasaradés. Nitrate and Potassium are the main elements
absorbed. At the seasonal scale, their both uptaieestrongly coupled but the ratio Nitrate/P otassi
absorbed goes up from 2 in spring to 7 in autuntrenl, the hypothesis has been demonstrated with a
study of mineral uptake ability of root system efaerial system cutting (stumps). Isolated rootesys
shows a strong ability for nitrate uptake. For eglamthe young sycamore can absorb nitrate before
the spring bud burst, and such absorption représémt40% of the total nitrogen content in plant at
thistime. However, the root system nitrogen uptakiity shows strong variations in relation withet
old and recent nutritional story of plant. Finatlge hypothesis was tested from an agronomic dint
view with a culture in horticultural conditions. €lresults have shown that a weekly fertilizer syppl
does not induce any change in aerial system denedopcompared to a daily supply if the cumulated
fertilizer quantities supplied each week are equidle integration of the short term root system
capacitive functioning at the whole plant scalediscussed and some research perspectives are
presented.

Keywords: Acer pseudoplatanysGrowth, Soilless culture, Mineral uptake dynamidsitrate,
Potassium.
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A

Figure A : Schéma synthétique d’une culture ligneuse conchats sol.

La culture ligneuse conduite hors sol consiste ee gestion de contraintes liées (I) aux paramétimsatiques : précipitations,
rayonnement, température, vent, ... ; (Il) au volutigpot et a la densité des plantes en culturd); dli développement des végétaux ; et
(V) aux apports d'eau et de minéraux.

Milieu édaphique Systeme racinaire‘ ’ Systéme aérien
Absorption Alimentation des
racinaire Niveau bas parties aériennes

Disponibilité en Demande en

minéraux
non limitante |:>
 ——

Niveau d' équilibre

minéraux

constante

Niveau haut

2R

Figure B : Schéma du concept proposé pour le fonctionnemeraictigf du systeme racinaire.

Le systeme racinaire est assimilé a un réservosauemplit par 'absorption racinaire et se \pae la force de puits des parties aériennes.
Il fonctionne de fagon a ce que le niveau dangdenvoir soit stable et corresponde a un niveagudire. Pour une méme disponibilité en
minéraux dans le milieu édaphigue et une demandstaite en minéraux des parties aériennes :

= Lorsque le niveau de remplissage correspond ailiéigy 'absorption minérale est égale a la fodss puits aériens.

= Lorsque le niveau est trés bas, l'absorption mileéeat plus forte que la force des puits aériens.

= Lorsque le niveau est trés haut, l'absorption mat&est plus faible que la force des puits aériens.
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1. Contexte et hypothese de travail

La conduite d'une culture de végétaux ligneuxpépiniére (Figure A) consiste en une
gestion de contraintes liées aux parameétres clguesi(l), aux volumes restreints accordés aux
racines et aux parties aériennes (volume limitépdes ; densité des végétaux en culture) (I1), au
développement des végétaux (1) et aux apportsudat de minéraux (1V). La gestion de I'ensemble
de ces contraintes doit permettre I'édificationndplante correspondant aux critéres de qualité du
produit horticole. Elle se fait généralement entaat d'une jeune plante voire d'une semence. Le
climat (précipitations, température, vent et raymngnt) agit directement sur le systéme aérien mais
aussi sur le systéme racinaire par lessivage, lasseant, échauffement ou gel du substrat. La culture
en volume limité conduit souvent a remporter lesnpés dans des pots plus volumineux
(transplantation) au cours de leur croissance.déstion de la densité des plantes mises en cudsire
alors également nécessaire. L’organisation de i@s$gpes culturales doit alors offrir des conditgon
favorables au développement d'une plante depuigitee (graines, boutures, plantes issues de pleine
terre) jusqu’au produit correspondant aux critélesente.

En conditions de production hors sol, les contesnculturales imposent également un
apport des éléments fertilisants que les subshr@atiscoles ne peuvent pas, dans la plupart des cas,
fournir. Ces apports peuvent étre soit sous forsadéides a action lente (apports de sels minéraux en
« surfacage » des conteneurs) ou sous formesdmjdidction plus rapide (solution nutritive). Deas
dernier cas, les éléments fertilisants peuvent@&pportés de maniére continue par I'eau d'irrigatio
comme pour la culture de plantes herbacées. Em@éps, I'application en continu des solutions de
fertilisation nécessite la mise en ceuvre d’outiistgstiqués afin de satisfaire les besoins jouengli
des différentes espéeces et cultivars en culture.p®uat alors s’interroger sur la justification
physiologique de cette pratigue culturale et jigstifinalement le niveau de technicité nécessasa a
mise en ceuvre ? Pourrait-on obtenir des résullatgiques en terme de développement aérien avec
des apports plus séquencés dans le temps etdaallitrs les techniques de production ? Dans ¢e cas
comment pourrait-on alors expliquer que des varieia court terme de I'absorption minérale, liées a
une variation de la disponibilité en minéraux, fieafent pas le développement des parties aériennes
long terme ?

D’un point de vue conceptuel (Figure B), le gyse racinaire pourrait jouer un réle tampon
entre le milieu édaphique et la fonction puitspieties aériennes grace a une gestion a court téeme
réserves, hotamment azotées. En d'autres termeygsieme racinaire pourrait étre assimilé a un
réservoir qui se remplit par I'absorption racinaee se vide par I'appel des puits aériens. Il
fonctionnerait de fagon a ce que le niveau damédervoir soit stable et corresponde a un niveau
d’équilibre. Lorsque le niveau est trés bas, ldé&y® racinaire doit simultanément alimenter les
parties aériennes et se « recharger ». Lorsquittrés haut, il alimente les parties aériennes asog
a absorber de facon importante. La capacité d asordu systeme racinaire serait alors directement
liée a son état physiologique (niveau de « chajg#éperminé par son histoire nutritionnelle a court
ou long terme. Il présenterait donc un fonctionnetressimilable a celui d'une capacitance et par
conséquence une certaine autonomie a court termmeypaort au systeme aérien. Ce fonctionnement
est toutefois sous la dépendance de I'environnemeotamment la disponibilité en éléments
minéraux.
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2.Objectifs et déroulement du travail de thése

L’objectif de la thése est double. Il s'agitWiupart de valider et préciser 'hypothése d'un
fonctionnement capacitif a court terme du systeaninaire par rapport aux parties aériennes pour
I'absorption minérale ; et d'autre part de lateslans le cadre d'une culture en conditions hot¢igo
afin de répondre a la question pratique faut-il fertiliser en continu les végétaux lignecultivés
hors sol ou bien peut-on obtenir des résultatsidgres en termes de développement aérien avec une
fertilisation plus séquencée ?ke modeéle végétal choisi pour le travail estdldle sycomoreAcer
pseudoplatanuk., Acéracées), arbre connu pour ses qualitésmen¢ales.

Les différentstravaux ont été conduits avecjel@ses plantes. Leur croissance limitée et
leur développement aérien assez simple présentaieavantage certain pour I'étude de la gestion des
contraintes culturales notamment dans le cas deresl menées sous serre. Au début du travail de
thése, seule une population plus ou moins homodérmdantes agées de 3 ans était disponible. La
production d’'un grand nombre de plantes s’est dapaement avérée nécessaire. La multiplication
végétative a partirde micropieds-méres (produad@microboutures calibrées) a été choisie comme
technique de production. Elle a permis de constiiés la premiére année de thése un stock important
de végétaux utilisable pour 'expérimentation. 8uivles travaux engages, les plantes ont étéagdis
soit au cours de leur année de production soinkarsuivante. Dans ce dernier cas, les plantesnétai
placées en chambre froide pendant I'hiver afin elarettre la levée la dormance des bourgeons au
printemps suivant.

Avant d’envisager I'analyse et la valorisatiom abncept proposé, il était tout d'abord
important de mieux cerner le comportement du jetnable sycomore cultivé hors sol en effectuant
I'étude de son développement aérien et de son pitisarminérale. Le travail a été réalisé en milieu
tres artificialisé et contrélé, sous serre avecpliastes de 3 ans en situation de transplantation e
quelgues microboutures de 'année. La culture dggtaux a été conduite sur des systemes de culture
en solution nutritive recyclée. Ces dispositifs éimentaux permettent de mesurer I'absorption
minérale a différents pas de temps selon une méthalirecte et non destructive.

La premiére partie du travail a consisté enéinde bibliographique relative a la biologie de
I'érable sycomore pour aborder ensuite une ang@lsgpersonnelle de son développement aérien. Ce
travail correspond al’chapitre de la thése et a permis d’acquérir lahmédlogie nécessaire au suivi
des croissances du jeune érable et surtout d'identifférents parameétres pertinents pour aborder
facilement I'étude de son développement.

L’étude de I'absorption minérale du jeune érabimauite été engagée afin de compléter les
informations morphologiques acquises sur son cotgmoent en conditions de culture hors sol. Ce
travail correspond al? chapitre de la thése. Une synthése bibliographiguéabsorption minérale
et de ses variations, plus particulierement eneésathez les végétaux ligneux, a tout d'abord été
menée pour faire le point sur les connaissanceskes. L'analyse de I'absorption minérale et de se
variations a alors été réalisée a I'échelle saigrersous serre et au cours du développement uégéta
annuel du jeune érable sycomore. Elle a ensuitea¥tduite sur des pas de temps plus courts (échelle
hebdomadaire) et a différentes saisons afin d’étydus précisément le comportement physiologique
du systéme racinaire a court terme.



Introduction générale

Selon I'hypothese initiale, le systeme racinanésenterait un fonctionnement capacitiflié a
son état physiologique déterminé par son histoiteitionnelle a court ou long terme. Le systeme
racinaire serait alors capable d'exprimer une deetautonomie fonctionnelle a court terme par
rapport aux parties aériennes pour I'absorptiorémaile. La tentative de validation de cette hypoghes
correspond au ®3° chapitre de la thése. Les travaux ont été réahs&s des plantes recépées
(souches) ou des plantes dont le systéme foliédtaibpas encore développé (plantes entiéres avant
débourrement). La mise en évidence du fonctionnéoaacitif a court terme du systéme racinaire a
été réalisée par I'étude de sa capacité d'absaradon I'histoire nutritionnelle a long (quelques
semaines) et court terme (quelques jours) du vEgétaapacité d’absorption a été définie comme la
quantité minérale maximale absorbée par le systaciraire en absence des parties aériennes. Ce
travail a été réalisé avec les systémes de cuétmreolution nutritive recyclée sous serre. Cette
contrainte expérimentale nous a alors conduit aetrediélaborer un autre outil d'évaluation de la
capacité d'absorption moins sophistiqgué et facilenéttre en placeDes travaux conduits au
laboratoire sur noyer et dans le cadre d’une cotiation scientifique, montrent une forte corrélatio
entre I'élévation de la poussée racinaire mesunésauches et I'absorption azotée. Il était alors
intéressant d'envisager de faire de la mesure deolsssée racinaire un outil de recherche pour
I'évaluation de la capacité d’'absorption du syst&amnaire.Elle a donc été mesurée sur souches et
en paralléle a I'étude de la capacité d'absorptimsurée grace aux systémes de culture en solution
nutritive recyclée.

La valorisation du concept proposé a ensuite étéisagée dans le cadre dune
expérimentation conduite a I'extérieur et en coindis horticoles. Cette approche plus agronomique
correspond au®® chapitre de la thése et a permis de répondreartie pratique de la question a
l'origine du sujet de these. Le travail a consestéudier I'effet du régime de fertilisation (joadier
ou plus séquencé) sur le développement aérien uhe jérable cultivé hors sol. La conduite de
I'expérimentation et le suivi du développementaéint été engagés a partir des informations sur le
comportement du jeune érable présentées dans peerliers chapitres de la thése. La mise en
application de « I'outil poussée racinaire » aégednt été abordée afin d’étudier de fagcon qualieati
I'effet du régime de fertilisation des végétaux lsur capacité d’absorption.

Les résultats obtenus au cours des différentatpagonduits sous serre et a I'extérieur ont
ensuite été discutés afin de proposer un schémandtionnement du systéme racinaire plus adapté
aux végétaux ligneux. La discussion générale qidespectives dutravail constituent 8%t dernier
chapitre de la théese.
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Chapitre 1 :

L’Erable sycomore (Acer pseudoplatanyd..)

Systéematique, Morphologie et Développement

-11 -
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Figure 1.1 :Erable sycomoreXcer pseudoplatanuls., Acéracées) isolé dans un parc en ville

A. platanoides

Figure 1.2 :Les 3 especes du gerkeerles plus utilisés comme arbres d'alignement endéraf. negundoA. platanoides
etA. pseudoplatanus
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1.Pourquoi I'érable sycomore ?

L’érable sycomore oécer pseudoplatanyd.. (Acéracées) est un macrophanérophyte
(arbre) pouvant atteindre 20 a 30 m de hautedtat'adulte et vivre de 300 a 500 ans (Figure 1l1).
se développe al'état naturel sous les climats t¥ggde 'hémisphére nord. Espéce de demi-ombre
préférant les climats frais avec une forte humaktéosphérique, il se développe sur sols alcaliais m
il peut supporter des pH légerement acides. C'estaspéce mésophile & mésohygrophile que I'on
rencontre depuis la plaine et jusqu’a 1800 m dadie en montagnes (Gelderenal. 1994 ; Rameau
etal. 1993).

1.1.Intéréts économiques des érables

Les érables, et plus particulierement I'espécesyare, sont des essences forestieres et
ornementales utilisées en tant qu'arbres d'alignene& milieux urbains (Figure 1.2). Le gerfxeer
est, aprés le platane et le tilleul, le troisienemrg planté en France dont les espéces les plus
représentées soAt negundpA. platanoide®t A. pseudoplatanud.es érables sont aussi des arbres
d'une grande importance économique, pour leur ptoxude séve sucrée que lI'on extrait en incisant
les troncs A. saccharumy, mais surtout pour les multiples usages que flihde leur bois: des
meubles (plaguage) aux parguets, des crossesitladxgéegles, équerres et d'autres instruments de
mesure, en xylographie, en marquetterie et égalemfutherie (érable ondé).

1.2.Intéréts de I'érable sycomore pour le travail eragge

Le travail de thése est envisagé avec des jeuaesgs dont l'intérét principal est leur
développement architectural simple (pas ou pelandgfications) caractérisée par une dominance
apicale marquée. L’érable sycomore est égalemenplamte qui se multiplie assez facilement ce qui
permet d'obtenir rapidement un effectif importaetjeunes plantes homogénes d'intérét pour des
études en physiologie. C'est également une planiaste ce qui en fait un modéle de choix pour
I'étude de I'effet de contraintes minérales a caarime sur le développement aérien a long terme.
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A cissifolium
FE A. negundo
- A. spicatum

A. ginnala

I,

glabrum

A. distylum
£A. nipponicum

1 A.mono
r[l A. truncatum

A. platanoid es

A. okamotoanum
A. argutum

| - E A. tegmentosum
A. pensylvanicum
A. buergeranium
_:L A. oblongum
A. pentaphyllum

A. triflorum
A. laurinum

_l_|— A. rubrum
A. carpinifolium

A. diabolicum

A.

A. pseudoplatanus

A. japonicum
_l A. pseudosieboldianum
A. takeshimense

fabri

- l:A. palmatum

Dipteronia sp.

Figure 1.3 :Classification phylogénétique simplifiée du gefcera partir de séquences ITS ribosomales. (Adapté detSu

al.2000).

Tableau 1.1 :Classification du genr&ceren sections et sous-sections (d’aprés De Jong)1994

Sections Sous-sections ou groupes Especes types Nombre d'especes

Parviilora 1

| Parviflora Distyla A. nipponicum 1
Caudata 2

Palmata 11
] Palmata Sinensia A. palmatum 24
Penninervia 12

Bl Wardiana A wardii T
[\ Macrantha A. pensylvanicum 14
Glabra 1

v Glabra Argut A. glabrum 7
Negundo 1

Vi Negundo C/i‘l T A. negundo >
VI Indivisa A. carpiniiolium 1
Acer 4

vill Acer Monspessulanum A. pseudoplatanus 5
Saccharodendron 1

IX Pentaphylla Pe/#%) dl;y la A. pentaphyllum 110
X Trifoliata ManGcglsf:rica A. maximowiczianum g
X Lithocarpa I\ﬁggﬁ)?f:ﬁ I7a A sterculiaceum ‘11'
Xi Platanoidea A. platanoides 10
X Pubescentia A. pentapomicum 2
XV Ginnala A. ginnala 1
XV Rubra A rubrum 3
Xvi Hyptiocarpa A laurinum 2
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2.Systématique de I'érable sycomore

2.1. Systématique générale

Selon la classification évolutive de Takhtajan QIB [I'érable sycomore owécer
pseudoplatanyd.. appartient a :

Embranchement : Spermaphyta
Sous-EmbranchementMagnoliophyta(= Angiospermes)
Classe : Magnoliopsida(= Dicotylédones)
Sous-Classe : Rosidae
Super-Ordre : Rutanae
Ordre : Sapindales
Famille : Aceraceae
Sous-Famille : Aceroideae

Tribus : Acereae

Genre : Acer

Espéce : pseudoplatanus

Selon la nouvelle classification phylogénétiqué Aagiosperm Phylogeny Grou@@PGll|
2003) la familleAceraceaest maintenant intégrée au sein de la grande lfladgbSapindaceacElle
ne compte que 2 genredipteronia, dont les fruits ont des prolongements divergenésnis
uniquement a la base, et sont entourés d'unedidlegabritant une graine centrale ;Aster, aux fruits
soudés, a aile d'un seul c6té et aux feuilles sl composédipteronia, originaire de Chine, est
une plante ornementalBipteronia sinensigOliv.) quine comprend que 2 especes. Le gé&mwear en
comprend 120 a 150 selon les auteurs.

2.2.Systématique du genre Acer

Le genreAcerest subdivisé en plusieurs sections et sous-sex(@u groupes) (Tableau 1.1)
établies initialement a partir de criteres morphimjoes (De Jong 1976 ; Delendick 1982 ; Momotani
1962 ; Murray 1970 ; Ogata 1967 ; Pax 1885). Lisatlion de marqueurs moléculaires tels que les
fragments de restrictions d’ADN chloroplasmiquesagebeet al. 1998) et les séquences ITS
ribosomales (Ackerly & Donoghue 1998 ; Sehal. 2000) a permis d'élaborer des classifications
phylogénétiques du genvecer (Figure 1.3). Les relations phylogénétiques migegvidence sont
toutefois controversées et les critéres morphol@gigestent un bon moyen de classer les espéces du
genreAcer(Suhet al.2000).

D’aprés la classification établie par De Jong (40Q9le genreAcer est subdivisé en 16
sections (Tableau 1.1) d'espéces les moins évol(gssion Parviflora, espéce type Acer
nipponicum Hara) aux plus évoluées (sectibtyptiocarpg espéce typeAcer laurinun). Huit
sections sont subdivisées en 19 sous-sectionsaup@s. Les especes des différentes sections et
groupes se différencient par la fleur, l'infloresce, le type de feuilles et le nombre d'écailles de
bourgeonsAcer pseudoplatanusppartient a la sectioficeret au groupécer.
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Apparition : Ere Secondaire (fin Crétacé inférieur: -100 a -88 Ma)
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Migrations et diversifications : Ere Tertiaire
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Début migration vers I'Europe centre Fin_ de la migra_tion vers |'Europe cent
(Oligocéne : -34 &4 -23,5 Ma) (Miocéne et Pliocene : -23,5 4 -1,65 Ma)

Figure 1.4: Cartes de répartition des fossiles du géwer au cours des Eres Secondaire et Tertiaire établpestir de la
base de données fossiles PFR2.2 (Anonymous 1998jetprétation des cartes en terme d’apparitioreetigrations du
genreAcera été élaborée a partir de Bouléeral.1996.

-16-



L’Erable sycomore : Systématique, Morphologie @ &oppement

2.3.0rigine etdistribution du genre Acer

L’origine du genré\cerest assez discutée (Deschénes 1970). Certainssldgealisent son
apparition au niveau de ce qui deviendra pluslt@akan Indien (Croizat 1952). Mais son origine la
plus probable semble étre les hautes rives ded Alsi sud-est comme l'atteste la présence et
'abondance des premiers fossiles du gefscerdans cette région (Boultet al. 1996 ; Pojarkova
1933 ; Wolfe & Tanai 1987). Dans tous les casaldgurs s’accordent pour dire que I'apparition du
genreAcers’est effectuée dansI’hémisphére nord a I'EreoB8daire entre la fin du Crétacé inférieur
(-100 Ma) et le début du Crétacé supérieur (-88 Faure 1.4). De Jong (1976) décrit le premier
érable comme un arbre ou arbuste de montagnél@$guennées caduques et a fleurs actinomorphes
a b sépales et pétales.

A partir de son apparition en Asie du sud-estxdaigrations majeures se sont opérées au
cours de I'Ere Tertiaire. La premiere migration ¥Best débute au Paléocene (-65 Ma a -53 Ma) en
direction du continent nord américaiia I'Alaska. Elle continue vers le Groenland jusquiearope a
'Eocéne (-53 Ma a -34 Ma). Cette premiére migratgeffectue sans forte diversification des
espéces. Une deuxiéme migration vers I'ouest début®ligocéne (-34 Ma a -23 Ma) de I'Asie
centrale vers 'Europe centrale et se termine &cBhe (-5,3 Ma a -1,65 Ma). Elle sslaccompagne
d'une forte diversification et spéciation (Boultetral. 1996) (Figure 1.4).

On suppose aujourd’hui que la région de divemsifan la plus intense se trouve en Chine,
la oul'on rencontre le plus grand nombre d'espé&b@&sable (Suket al.2000). L’aire de répartition
actuelle du genr@cercorrespond aux régions tempérées de 'hémispheme (frigure 1.5).

Figure 1.5 : Aire de répartition actuelle (en noir) du geAmer. (Anonymous)
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3 a6 paires d’écailles
Feuilles pentalobées et vertes a marges brunatres
palminervées

Phyllotaxie opposée-décussée Cicatrice foliaire

0,5cm

Tronc

Grosse racine

Racines fines

5cm

Figure 1.7 :Dessins de I'appareil végétative de I'érable sygemoA - systeme foliaire (d’aprés Rameztal.1993) ; B —
bourgeon apical (d'aprés Raimbault 1998). C — phatgysteme racinaire d’'un jeune érable sycomoéed@ ans issue de

microbouture et cultivé en pot.

2 stigmates
libres

1 étamine

Gynécée blcarpelle< (8 au total)

et gamocarpellé 2 Styles soudé

a leurs bases

Antheres
Androcée

Glande extrastaminale

«Ovaire» super
biloculaire

Sépale libre (4 ou5 au total)
= Calice dialysépale

02 cm Pédoncule floral

Figure 1.8 : Schéma de la fleur d’érable sycomore.
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3.Biologie et morphologie de I'érable sycomore

3.1.Appareil végétatif

3.1.1.Le systéme aérien

L'érable sycomore est un arbre post-pionnier qeirencontre principalement en
Europe centrale et orientale (Figure 1.6). Sedlésutaduques, opposées décussées, entieresy tri- o
pentalobées ont une nervation palmée (Figure 1.Zépétiole long et élargi a la base mesure de 5 a
15 cm et peut étre rougeatre. Le limbe a margeuli@ement dentée mesure de 6 a 18 cm et est
souvent de couleur vert sombre au dessus, vert patfois glauque ou rougeéatre au dessous. Les
bourgeons sont ovoides et mesurent environ 1 csbbergeons végétatifs sont constitués de 3 a 6
paires d'écailles vertes a marges brunatres pratd@a 3 paires de primordia foliaires (FigureR).7
Chez l'arbre adulte, I'écorce du tronc est grisdénfissuré et pelant en petites écailles. Ceke de
rameaux est gris vert avec des lenticelles orgasieé lignes.

3.1.2.Le systéme racinaire

Le systeme racinaire du jeune érable sycomordassticulé. Il est formé d'une ou de
guelques grosses racines portant des racineslid ¢oa racines moyennes) et finalement des racines
fines (Figure 1.7C). Seules les racines fines o fonction d'absorption, les grosses et moyennes
racines jouant un rdle mécanigue et de réservesaBaciations symbiotigues s'établissent avec des
champignons formant des mycorhizes a vésiculeshetseules (Frankland & Harrison 1985) qui
interviennent dans I'absorption des éléments ritgrihotamment le phosphore qui est souvent en
milieu naturel un facteur limitant la croissancel’deable sycomore (Kabret al. 1982).

3.2.Appareil reproducteur

3.2.1.Lafleur

La fleur d’érable sycomore est vert jaunatreirmehorphe et hermaphrodite (Figure 1.8). Le
périanthe est réduit a un calice dialysépale fodmé ou 5 piéces. L'androcée est composé de 8
étamines a filets libres dont les anthéres soréhdsdence longitudinale. Les filets sont totalement
entourés a leurs bases par de grosses glandestextinales. Le gynécée est constitué de deux
carpelles en partie soudés formant un ovaire coénggeere biloculaire. Les deux styles sont soudés a
leur base et les stigmates sont libres.

-19 -



L’Erable sycomore : Systématique, Morphologie @ &oppement

Gynécée non
fonctionnel

Androcée non \ Vi
2

fonctionnel QX

0,2 cm B\

Base Axe inflorescentiel Sommet

Séquences de fleurs Oﬂ Q d Q

Types d'inflorescence

Protandre l

Protandre l

Protogyne l

Protogyne l

Figure 1.10 :Dessind’une inforescence et exemple de 4 modtgedcement de séquences de fleurs malget(femelles
(?) lelong de I'axe inflorescentiel déterminant deactére protandre ou protogyne de linflorescehez |'érable sycomore
(adapté de Binggeli 1992).

Fruit : disamare

Figure 1.11 :Dessin de fruits d’érable sycomore (d’aprés Ranstal.1993).

Bourgeon épitone

Bourgeon hypotone

Figure 1.12 :Dessind’un entre-nceud montrant le bourgeon épiede bourgeon hypotone (D’aprés Raimbault 1998).
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Toutes les fleurs sont morphologiqguement hermagites mais généralement unisexuées du
point de vue fonctionnel. On distingue les fleuitesl « méles » (Figure 1.9A) constituées d’'un
androcée fonctionnel et d'un gynécée stérile on bigluit & un ensemble de poils ; des fleurs dites
« femelles » (Figure 1.9B) constituées d’'un gyndoéetionnel et d'un androcée stérile. Il exists de
fleurs hermaphrodites qualifiées d’hermaphroditesaies » car entierement fonctionnelles. Chez un
méme individu, les trois types de fleurs peuvent gtrésents et déterminent alors le caractére
monoique de I'érable sycomore.

3.2.2.L'inflorescence

L'inflorescence est une grappe dense de 10 él8e longueur qui se développe aprés le
début de I'émission des feuilles (Figure 1.10)eEbt généralement constituée pour moitié dedleur
« males » et pour I'autre moitié de fleurs « ferm®b. La mise en place des séquences de fleurs méle
et de fleurs femelles sur l'inflorescence a été&itépar De Jong (1976) et peut s'effectuer seltn 1
modes différents (Figure 1.10). Cette répartitiomplexe des sexes sur I'inflorescence détermine le
caractere hétérodichogame de I'érable sycomoraflatescence est qualifiée de protandre lorsqu’elle
débute par une séquence de fleurs males et degymm dorsque les fleurs femelles sont les premieres
a se mettre en place. Généralement, chez un médnedin les inflorescences sont soit toutes
protandres ou toutes protogynes. En milieu natueekatio entre les individus a inflorescence
protandre et protogyne est proche de 1 (Binggéli2) 9Finalement ce mode de floraison est propice a
la fécondation croisée et donc aux échanges gémétantre individus.

3.2.3.Le fruit

Le fruit de I'érable sycomore est une disamdaiakene) glabre de 3 a 5 cm avec des ailes
formant un angle d'environ 90° (Figure 1.11). Leiffet une humidité forte sont nécessaires a kelev
de dormance de la graine que I'on pratique patifitaion (2 mois a 4°C et 95% humidité relative).
En conditions optimales, la viabilité des grainésable sycomore est estimée a prés de 95% (Damian
& Negrutiu 1973). En milieu naturel, la germinatienle développement des graines sont optimaux
sur sol nu ou a végétation modérée (Southvaiadl 1988). Cette particularité contribue au caractére
post-pionnier de I'érable sycomore en milieu nature

3.3.Développement architectural de I'érable sycomore

Selon Lioret (1974), le développement d'un orgar@scorrespond a I'ensemble de ses
variations quantitatives (croissance) et qualie {différenciation). Le développement architedtura
d’'un arbre représente alors 'ensemble des forrrestsirales que I'on peut observer au cours de son
développement (Hallé & Oldeman 1970). Chez I'érafleomore, il peut étre subdivisé en 8 voire 9
stades (Raimbault 1998). Le développement végésttifaractérisé par une hypotonie marquée. Cette
hypotonie est définie comme la prédominance deldépement des organes issus des bourgeons
situés a la face inférieure d'une tige oblique (Fégl.12).
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3p
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\/ ~J—,
e~
mm
Stades1a3 Stades3 a4 Stades5a 6 Stades6a9
Modeéle de RAUH Modéle de SCARRONE Modéle de KWAN KORIBA Modéle de LEEUWENBERG

Tronc >’ Monopodiale/Sympodiale ‘.p’ Sympodiale

Ramiﬁcatiors’ Mono podiale ‘.,’ Monopodiale/Sympodiale ‘_> Sympodiale >

Développement

Figure 1.13 :Schéma des difiérents modeéles architecturaux et bawmactéristiques au cours du développementétatle
sycomore en milieu naturel (adapté de Raimbaul8).9% nomenclature des modéles architecturauétabtie a partir de la
classification de Hallé & Oldeman (1970).

Al )
<4— Arrét de croissance
Al
Stade 1
Al
| a2
A2 ]
A2 A3
Stade 2
AD '\» A2
Stade 3

Figure 1.14 :Schéma de I'évolution architectural de I'apparéilien du jeune érable sycomore au cours de cesqgreem
stades de développement (stades 1 a 3). L'axeipair@u tronc) correspond a I'axe d’ordre 1 (Allgs ramifications qu’il
porte sont alors des axes d’ordre 2 (A2) eux-m@mnes/ant porter des ramifications d’ordre 3 (A3).

-22-



L’Erable sycomore : Systématique, Morphologie @ &oppement

Les stades jeunes, de 1 a 4, sont caractérisagpairoissance monopodiale alors gu'elle devient
sympodiale a partir du stade 5. Selon la classificeétablie par Hallé & Oldeman (1970) et appleué
au développement de I'érable sycomore par Pierienifault (1998), cet arbre passerait d'une
architecture typique du modele de RAUH pendantpsemiiers stades de développement a celle du
modele de SCARONNE, puis de KWAN KORIBA et enficelle du modéle de LEEUWENBERG
pour son dernier stade de développement (Figurg)1Le modele de RAUH est caractérisé par un
tronc et des ramifications a croissance rythmiquenopodiale et orthotrope. Les inflorescences sont
latérales. Le modéle de SCARRONE se différencimddéle de RAUH par la position terminale des
fleurs et une croissance plus ou moins sympodgaeénéralisation au tronc conduit au modele de
KWAN KORIBA. Avec le modeéle de LEEUWENBERG, la cesance des axes devient totalement
sympodiale.

Seuls les premiers stades du développement dwe jéuvable sycomore (Figure 1.14)
intéressent mon étude et plus particulierementagestaspects de sa croissance végétative :

Le stade 1 corresponda 'année de la germinaédiétat de plantule, I'érable sycomore
présente un axe orthotrope non ramifié a phylleapposé-décussée. Au cours de la croissance, la
longueur des premiers entre-nceuds augmente puisudinpour les suivants jusqu'a un arrét de
croissance en fin de printemps. Cet arrét peut @fmitif pour 'année avec la formation d’'un
bourgeon terminal caractéristique. Toutefois, laisgance peut reprendre dans la méme saison et
conduire a la formation d'une deuxiéme unité deissance au cours de 'été. La croissance de la
plante présente alors un rythme comme chez le c{féaygan 1982) ou la bruyére cultiviéevitro
(Beaujard & Astié 1983).

Au stade 2, (arbre agé de 2 a 4 ans) l'unité déssance estivale devient plus rare. Au
débourrement de printemps, des rameaux courts\seloggpent a partir de bourgeons axillaires
présents et formés I'année précédente.

Au stade 3, des rameaux longs, végétatifs et ortip@s se forment a partir de bourgeons
axillaires de la zone subapicale de chaque unitérdessance. Ces rameaux longs sont des axes
d’ordre 2 qui peuvent développer des ramificatibppotones d’'ordre 3.

Cette description des premiers stades du dépelment architectural de I'érable sycomore
corresponda une analyse qualitative réalisée jgard®?Raimbault sur des plantes se développant en
milieu naturel. Dans notre cas, I'analyse du déppkment aérien a été envisagée de maniere
guantitative au cours de la croissance végétativeuglle. Elle a été réalisée grace a I'étude de la
dynamique de mise en place et de croissance désatifs organes aériens de plantes agées de 3 ans
en situation de transplantation. Quelques donnéesptEmentaires ont également été recueillies sur
des plantes de I'année issues de microbouturesjectf du travail était d’identifier différents
paramétres pertinents utilisables ultérieurementroe grandeurs d’observation des conséquences du
régime de fertilisation sur le développement aédeleune érable cultivé hors sol.
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Figure 1.15 :Image de synthese d’une « plante type » d'intgéoétr I'étude du développement du jeune érable specem
cultivé hors sal. Image produite a partir de dorsn@erphologiques grace au logiciel AF2Grafdéveloapéboratoire
(Pithon 1999).

Face supérieure Face inférieure
dela feuille dela feuille

Erables sycomoreAcer pseudoplatanus., Acéracées)de la
variétéaltopurpureacultivés en pleineterre (sitede I'INH)

Figure 1.16 :Erables sycomoreAcer pseudoplatanus., Acéracées) de la variétAtropurpurea’cultivés en pleine terre.
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4.Etude du déweloppement aérien du jeune érable cué hors sol

4 .1.Introduction

Les cultures conduites hors sol imposent de fazbedraintes (volume racinaire restreint,
fortes amplitudes thermiques journaliéres, fortasations de la disponibilité en eau et minéraux) q
n’'existent pas en milieu naturel. Dans le cas phmiculier des plantes ligneuses, les végétaux son
généralement transplantés chaque année dans deggslpovolumineux afin que le développement du
systéme racinaire ne soit pas trop contraint etnunise pas a lI'enracinement futur des plantes
transférées en pleine terre. Cette transplantdtiia au cours de la culture s’accompagne souvent
d'une forte taille du systéme racinaire. Ces contes et pratiques culturales appliquées au jeune
érable sont autant de facteurs susceptibles dftuemcer le développement aérien.

L'étude du développement aérien dujeune érabtévéuhors sol a donc été reprise pour dégager des
grandeurs pertinentes et utilisables & mon échgtler mesurer des effets culturaux sur le
développement aérien. Ce flt aussi 'occasion deparyer ces observations a celles réalisées par
Pierre Raimbault sur des plantes développées eaumihaturel.

Pour cette étude nous avions besoin de jeunesegrab développement architectural
suffisamment simple (pas ou peu de ramificatiomsypermettre une prise de mesures rapide (Figure
1.15). L’étude a été réalisée au printemps dacesdee d’'une transplantation de plantes dgées des 3 a
et complétée par quelques données recueilliesesjguhes plantes de 'année. Les plantes ont été
cultivées en milieu contrélé sous serre et susgeemes de culture en solution nutritive recyafée
de réduire au minium les oscillations des paransetudturaux (température, humidité relative,
luminosité). Les méthodes de suivi des croissanéesnnes, développées au laboratoire depuis une

guinzaine d'années, ont été mises en ceuvre affiadiier la prise de mesures et leur traitement
informatique.

Dans un premier temps, I'étude du développemen¢raélu jeune érable sycomore a été
envisagée de facon globale afin d’en identifiergendes caractéristiques. Dans un deuxieéme temps,
une étude plus fine de la croissance des différamamnes aériens a été réalisée en focalisant suors
une plante jugée représentative du développemejeiude érable sycomore cultivé hors sol.

4.2 .Origines et caractéristiques du matériel végétailisé

Les érables utilisés pour mon travail appartierirgeta variétéAtropurpurea’ dont la
couleur pourpre de la face inférieure des limbesldnne une qualité ornementale (Figure 1.16).
Différents clones de cette variété ont été sélectés sur des critéeres morphologiques définis par
Pierre Raimbault. Deux clones ont été plus spa@figent utilisés au cours de ma thése : SNDB (Non
Dominant Basitone) et SDB (Dominant Basitone). Lagweloppement est typiguement acrotone mais
les premiers débourrements sont basitones. Le clBNBPB se différencie du SDB par le
développement possible de rameaux anticipés arpdgtbourgeons axillaires situés en position
médio-basale sur I'axe.
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Tableau 1.2 :Caractéristiques morphologiques des 44 plantes dres au débutde la culture. (Moyenherreur-standard.

Hauteur (crr Diameétre a la base du tronc (v Nombre d’entr-nceuds
113,4+2.3 17,4+0,47 28+1

Figure 1.17 :A- Systeme racinaire d’un érable de 3 ans cultivpemnde 4L avant transplantatio®.- Le méme systeme
racinaire mais séverement taillé en vue de la plamsation en pot de 10L.

Repiquage aprés enracinement

- . T e i en potde 10 L avec perlite
et = =TdE] P P
Al i
-"P..'l I =
TR | e
I piaialiH i .
= R 1)
-F-i‘ﬁj. <) S
E - L =
_:\-. — it 5'“.:':;.';.
-1 ﬂ el &1

-
=N

] i~}
gflh‘)% II P RPRY S,
ainm - . . .
_:’:J:f:_:_ Enrachement des,m|crpl_)o’utures_ sur perlite’@0
Micropieds-mére d'érable sycomore 90% d’humidité relative)

Figure 1.18 :Cycle de production de microboutures a partir deropieds-meres tels qu'ils sont entretenus cheargythia
(d’apres Beaujard & Galopin 1999).

32 TFabteau 1.3 :Composition de la solution nutritive
Température (°C)
28 A Macroéléments (mmoles/L)
NOs 1,73
24 | NH,' 0.04
20 1 “ )W | P 0,18
JH | ‘ ‘“ K* 0,95
161 | [ CaZ; 0,36
+
12 - Mg . 0,34
100 SO, 0,23
Hygrométrie (%) Cl 0,05
- 80 Microéléments (umoles/L)
- &0 B 20,6
Cu 0,65
- 40 Fe 10,7
I Mn 11,6
2 Mo 0,28
30/03 1304 27104 11105 2505 08106 Zn 3,20
dates pH 5,00

Figure 1.19 : Evolution de la température et de
I"hygrométrie dans la serre au cours de la culture.
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4.2.1 Les érables de 3 anstransplantés racines taillées

Nous avions initialement a notre disposition uo@uation plus ou moins homogéne de
plantes issues de graines d'arbres SDB et SNDBsHIht été cultivées pendant 3 ans sur l'aire a
conteneurs de la station (pot de 4L, substratrixperlite 50/50)Le 28 mars 2001, 44 plantes (22
SNDB et 22 SDB) ont été sélectionnées sur la baseittres morphologiques (longueur du tronc,
diamétre a sa base et nombre d’entre-noeuds). Ledaddles sélectionnées se présentaient sous la
forme d’'un axe principal plus ou moins ramifié dimon 1,10 m de hauteur constitué de 28 entre-
noeuds pour un diamétre de base d’'environ 17,5 Tahléau 1.2). Elles ont été transplantées (pot de
10L, substrat : perlite lavée) aprés une tailleséves racines (Figure 1.17). 36 plantes (18 SRDB
18 SDB) ont été réparties sur 4 systemes de cudtnreolution nutritive recyclée. Les 8 plantes
restantes ont éteé utilisées pour évaluer la réjartnitiale de la biomasse des plantes avantis ien
culture.

4.2.2 Les jeunes érables de I'année

Les jeunes érables de 'année ont été obtenuspléiplication végétative faite a partir de
micropieds-meres. La technique de multiplicatioig\Fe 1.18), développée et mise en ceuvre dans le
laboratoire depuis plusieurs années (Beaujard &3al1999), permet d'obtenir rapidement (3 a 6
semaines) des microboutures enracinées préseneéantadactéristiques juvéniles. Chez 'érable, le
rendement de boutures enracinées est d’environ ©@%ui est faible, mais amplement suffisante
pour une production destinée a la recherche. Lavtil 2001, 6 microboutures enracinées du clone
SNDB ont été repiquées dans les mémes conditiantequylantes de 3 ans (pot de 10 L ; perlite) et
placés sous serre sur un systéme de culture etogohwtritive recyclée. Au démarrage de la culfure
les jeunes microboutures mesuraient environ 5 cétaent constituées de 1 a 2 paires de feuilles.

4.3 .Conditions de culture

Les 5 systémes de culture en solution nutritieeyclée placés sous une serre régulée en
température (24°C jour / 15°C nuit ; Figure 1.18) oonstitué le dispositif d'étude. Les plantesétét
arroséestoutesles 4 heures pendant 45 minutesuaeesolution nutritive (70L) recyclée contenue
dans une cuve réserve et dont la seule sourcetd &rait le nitrate (Tableau 1.3). La solution itiuer
a été renouvelée toutes les semaines afin de nmiindae disponibilité en éléments minéraux
suffisante. A la mise en culture, puis périodiquamau cours de la culture, 2 érables de 3 anstint é
eliminés de chaque systéeme (les 28 mars, 16 @vrihai et 07 juin) pour I'étude de la dynamique de
répartition de la biomasse.
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— Bourgeon axillaire
"\ . Feuille axillante
Pétiole

< Entre-noeud

Figure 1.20 :Schéma de I’unité Minimale de Construction (UMC).
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Figure 1.21 :Exemple d’adressage d’une UMC par le systéme AF

Al

A2
7 a3
> A1R03 A2R03 A3B02
0 ) = A1F05 A2F05 A3F04
RO3
LO3: rs = FOG¢ Q\ RO3, rg = FO5,

-

Q BOZ:rs = FO4e
FO2:rs = FO3 &
L0l 5= FO2, Q\ /O ROk g = FOL ¢

\_/

Figure 1.22 :Exemple d’adressage d'une UMC par le systéme ReF&rrespondance avec le systeme AF (Viaud 1998).
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4.4 Méthodes de mesure du développement aérien

4.4.1.Suivi du développement aérien

4.41.1Lesrelevés de croissance aérienne

Les outils utilisés pour mesurer les croissanoas udimentaires : une régle plate flexible,
un rapporteur et un pied a coulisse numérique. @atpde vue méthodologique, I'appareil aérien de
chaqgue plante peut étre considéré comme un asggamhlaités de base constituée d’'un entre-noeud,
d'une feuille et du bourgeon quelle axille. Cetiirité de base est appelée Unité Minimale de
Construction (UMC ; Figure 1.20). Elle peut étreiaslée a la notion de métameére utilisée par les
botanistes et reprise par les modélisateurs dehitecture des végétaux (Godet al. 1999). La
codification de l'appareil aérien en UMC a été élae et utilisée depuis plus de 15 ans dans le
laboratoire. Elle permet une prise de mesure rapiee différents organes, de les référencer
rapidement et de permettre ainsi leur traitemeiotinatique rapide en vue de I'élaboration de cosirbe
de croissances (DbdseGnuplof) ou de représentation en 3D (Figure 1.15) grackgigiel du
laboratoire AF2graf (Pithon 1999). Chague UMC dstsaréférencée selon un systeme d'adressage
appelé AF (Axe-Feuille) (Hunaukt al. 1991). Chague adresse est référencée depuisdadbda
plante en tenant compte alors durang de la fdunithéé Fn) et de I'ordre des ramifications (noté;An
I'axe principal est 'axe Al) (Figure 1.21).

Dans le cas particulier d'une phyllotaxie oppedéeussée (cas de I'érable), la présence de
deux feuilles au niveau du méme entre-nceud suppespour 'une des deux UMC, I'entre-nceud est
nul. On considere alors arbitrairement que la sdedMC posséde I'entre-noceud nul. Le systéme AF
a alors été adapté aux plantes a feuilles oppamsséedyrtus communis Viaud 1998) afin de
faciliter la prise de mesure sur le terrain. Letégse noté RLFB pour Right-Left-Front-Back tient
compte des 4 positions possibles pour une fe@be. intérét est d'associer un facteur topologique
(adresse) a un facteur géomeétrique (phyllotaxiepour les feuilles situées a droite de I'axe ;dup
celles situées a gauche ; F pour celles situéesndeat B pour celles situées derriere 'axe. Suivan
'angle d’'observation, la position d’une feuilleyteapparaitre différente. Afin d'éviter ces erreurs
I'observateur se place toujours dans la positiol'este portant I'axe d'ordre supérieur a décrireoet
suppose arbitrairement que la feuille de la preeniéiMC est située en position R. Si ce n’est pas le
cas, on positionne une feuille virtuelle afin deserver la relation topologie/géométrie. Le passage
d'une feuille & l'autre est réalisé, dans notre, &8 un pas a droite. La correspondance entre les
systemes RLFB et AF (Figure 1.22) est définie parelation : AX(Rn ou FR)rs = AX F(2n-1), et
AX(Ln ou Bnk s = AXF(2N)ae

(x : ordre de l'axe ; n : rang de la feuille ; n pgour R et F et impair pour L et B)

Pour chague UMC, des données quantitatives etapmts ont été relevées périodiguement
et regroupées sous la forme d'une seule et mémeedemslonnées que I'on appelle une mémoire
numeérique du développement (MND):

Données qualitatives : - Couleur et aspect du limbe de la feuille
Données quantitatives : - Longueur et diametre de I'entre-nceud

-29-



L’Erable sycomore : Systématique, Morphologie @ &oppement

30¢

~ 250 1

1S

e

$ 200+

>

%]

@

1S

o 150

8

8

Q

S 100

=

>

2 6o (R2=0,97)
yy =0,761 x (R2=0,93)
Yu =0,718 x (R2=0,93)

0 50 100 150 200 250 300 350

Longueur x Largeur du limbe (cmz?)

Figure 1.23 :Représentation de la surface du limbe en foncthoproduit de sa longueur maximale par sa largewrpes
feuilles de la pousse principale (i.e. pousse issm&ourgeon apicale) (blanc) et des ramificati¢mair). Les diferents
symboles représentent les 3 dates de mesukes6/04 ;[1: 07/05 ;O: 07/06). Les lignes représentent les droites de

régression pour 'ensemble des feuillesiil;270), pour celles de la pousse principale (lls 46) et celles des ramifications
>(I; n=224).

Systéme aérienSATO

Feuilles :FETO
Limbes LITO
Pétioles PETO

Tiges :TITO
Pousse de I'annédPATO

Tronc :TRTO

N [

Systéme racinaireSRTO
_— Grosses racinesRASO

— Racines moyennedRAMO

_—— Racines fines RAFI

Figure 1.24 :Schéma et nomenclature des diférents compartisngéfiinis pour un érable sycomore cultivé en pot.
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- Longueur et angle d'insertion du pétiole Isantre-nceud

- Angles de rotation verticale et horizontaldithbe sur le pétiole.

- Longueur maximale et largeur du limbe (Figlr23).
La surface de chaque feuille a été évaluée a paesrmesures de longueur et largeur de leur limbe
grace a une relation allométrique simple. Leurdacpermis de compléter la base de données. La
relation allométrique a été élaborée a partir dsures réalisées sur 270 feuilles prélevées sur les
plantes éliminées au cours de la culture (3 dat@s).distingue les feuilles de la pousse issue du
bourgeon apical (appelée pousse principale) desdés ramifications.
L’étude montre une forte corrélation 8,93 ;P<0,001) pour la représentation de la surface f@iai
selon une formule linéaire de type y x@u y représente la surface du limbexdé produit longueur
par largeur (Figure 1.23). La pentede la droiteédgession est sensiblement différente selontlaaa
des feuilles : 0,761 pour les feuilles de la poypssecipale ; 0,718 pour celles des ramificatiohs e
0,743 pour I'ensemble des feuilles.

4.4.1.2 Traitementinformatique des données

Les différentes mesures ont été entrées souslgutt traitées par programmes Dbase
Gnuplot’ pour produire des courbes de croissance intégrééshelle de la plante ou représentant
chacun des organes la constituant. Le traiteméortimatique a également permis la représentation 3D
des végétaux par AF2Graf (Figure 1.15).

4.4.1.3Plantes mesurées et analyse desdonnées

L'allongement des axes et I'émission des feuiltasplastochrone apparent) ont été mesurés
tous les jours pour 6 plantes de 3 ans (3 SNDBSEIB). Pour 3 d'entre elles (1 SNDB et 2 SDB), les
mesures de longueur et largeur du limbe de lewidide ont permis d’accéder a I'évolution de leur
surface foliaire. Les longueurs de chaque entrednetda surface foliaire totale des 6 plantes de
'année ont été mesurées une seule fois a la fiewlegpériode de croissance (ao(t). Ces mesures ont
permis de compléter les observations faites suplistes de 3 ans. Une premiere analyse a d'abord
été faite a partir de I'ensemble des données rkieseiElle a permis de dégager les grandes
caractéristiques du développement aérien du jenaideé Une deuxiéme analyse a ensuite été réalisée
a partir des mesures prises sur une plante de &kme SNDB) jugée représentative afin d'étudier
plus finement les corrélations de croissance elewéifférentes UMC et au sein d'une méme UMC.

4.4.2 Suivi de la répartition de la biomasse

Les plantes éliminées au cours de la culture oetmys I'étude de la dynamique de
répartition de la biomasse. Leurs systémes ra@maiaérien ont été nettoyés et découpés en racines
tronc (pousses formées les années précédentessgiou de I'année et feduilles, elles-mémes
décomposées en limbes et pétioles. Les différamhpartiments (Figure 1.24) ont été séchés dans une
étuve a 60°C pendant 10 jours avant d’étre peses.
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Longueur Longueur des Accroissement du diametre
des axes (cm) A ramifications (cm) B a la base du tronc (mm) C
NDB NDB
40- S -0t 3.0 Sl o
100 Pousse principale —— SDB A= SDB A=
o SNDB Débourrement
Ramifications —_— bourgeon apical
; 2,51
80 ~ SDB 20-
2,0 1
60 - 1,54
Reprise de 20+
lactivité cambiale factivité cambiale
1,0 4
40 4
0,5 -
10+
20 { Ramifications SDB
Nombre 19 +8 | 4+9 0,0+
Longueur
A maxmale (cm) 82 65
0 % T T T T T 0 0,5 T T T T
31/03 1504 30/04 15/05 30/05 14/06 -4 -3j -2 -1j O] +1j +2j +3j 31/03 1504 30/04 15/05 30/05 14/06
Dates Délais par rapport au débourre ment Dates

du bourgeon apical (0j)

Figure 1.25 :A — Evolution dans le temps de la longueur moyermkadousse principale etdes ramifications detadtes

du clone SNDB #) et SDB €). Lafleche indique la date a partir de laquedi@ilamétre a la base du tronc augmente (voir
C). B — Evolution dans le temps de lalongueur totale denifications des 3 plantes du clone SNBBA ,l) et SDB
(O,A,0) en fonction de la date de débourrement de lewrpeon apical (0j) représentée parlaligne en gés.C -
Accroissement du diametre a la base du tronc (&wihessus du collet) pour les 3 plantes du clonre BK®,A l) et SDB
(0,A,0). Lafleche indique la date a partir de lagued&lametre augmente.

Tableau 1.4 :Biomasse seche totale et produite (g) des difisrenmpartiments aériens et racinaires des pla&sans
cultivées sous serre sur systémes de culture eti@hutritive recycléen=8 ; moyenneterreur-standard.

Racine: Tronc Pousse Feuilles Plante entiel
Biomasseseche total (g) 107,7 £3,2 92,3+4,5 252+29 575%+3,4 282,7 +13,9
Biomasse séche produi(g) +37,6 +35,7 + 25,2 +57,5 +15E,9
Biomasse seche totale Biomasse séche produite
90 A 90
80 T 80
e
70 A 70 7 7
60 T 60 - /
S 50 S 50+ % 7
~ F
40 - 40 / % %
30 30 /
1 Feuilles
20 7 [ Pousses 20 7
10 Tronc 10
I Racines 1

16/04 07/05

Dates

= T T T
28/03 16/04 07/05 07/06 07/06

Dates

Figure 1.26 :Dynamique de répartition de la biomasse totalgreduite en moyenna£8) au printemps entre les diférents
compartiments des plantes de 3 ans au cours deldture sous serre sur systemes en solution nuériecyclée.

-32-



L’Erable sycomore : Systématique, Morphologie @ &oppement

4.5.Développement aérien du jeune érable cultivé hark s

4.5.1.Développement aérien global de I'érable 4gé des3 an

4.5.1.1Croissance globale

Quelle que soit leur origine génétique, les planie3 ans développent tres rapidement (2 a
3 jours apreés la mise en culture) une pousse atei(depuis le bourgeon apical) et de nombreuses
ramifications (entre 20 et 25) de longueurs infidnes a 9 cm (Figure 1.25A). Le débourrement des
bourgeons axillaires est soit simultané soit ifféetue 2, 3 ou 4 jours avant le débourrement du
bourgeon apical (Figure 1.25B). L’allongement cuindés ramifications est limité dans le temps a
une quinzaine de jours et correspond a une londo¢ate de 30 a 40 cm. La pousse principale croit
beaucoup plus longtemps mais avec une croissanciudinte. A la fin de la période d'étude (10
semaines apréesla mise en culture), elle atteimayenne entre 80 et 100 cm suivant le clone (Eigur
1.25A). Le diamétre situé a la base du tronc (5awndessus du collet) diminue lors des premieres
phases de développement. La croissance cambiakemeéle reprend alors qu'aprés l'arrét de
croissance des ramifications soit une vingtain@des aprés la mise en culture (Figure 1.25C).

A lafin de la période d'étude, le développemeirien correspond a un gain net de matiere
seche de 25 g pour les pousses et de 57 g poteuilles (Tableau 1.4). Au cours de la culture,
'émission et le développement de ces nouveaux n@gaériens représentent une proportion
croissante mais faible de la biomasse totale dag ps. Elle atteint seulement 30% a la fin de tdétu
contre 70% pour le tronc et le systeme racinai#S¢) (Figure 1.26). La matiere seche produite,
d’abord dirigée principalement vers le tronc etriesines (environ 80%) est progressivement plus
affectée au cours de la culture versles pousdes &tuilles en croissance. La biomasse prodwie p
le développement de ces nouveaux organes aérigrésemte a la fin de la période d'étude 53% de la
production nette totale (37% pour les feuilles@¥dlpour les pousses) (Figure 1.26). Globalement, le
systeme aérien (tronc, pousses et feuilles) preedars de la culture une proportion croissantiade
biomasse totale des plantes (de 45 a 60%) soit 7»&du gain de matiére séche. La croissance du
systeme racinaire reste donc relativement faibke 38 & 25% de la matiere séche produite).
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Figure 1.27 :Evolution temporelle de la longueur, du nombrdelelles ((=6) et de la surface foliaire totalex3) de la
pousse principale et de I’ensemble des ramificatipour les plantes SNDHE A ,l) et SDB O,A,[). Les lignes en
pointillées délimitentdeux vagues de croissantes I{I) et une phase de ralentissement des carisss (ll) de la pousse
principale.
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4.5.1.2Mise enplace et développementdes axes

A la fin de la période d'étude, la longueur entembre de feuilles de la pousse principale
sont assez similaires entre les végétaux (Figug®) 1Elle est constituée de 28 a 32 feuilles répar
sur une longueur totale de 75 & 110 cm. Les canatitiles de I'ensemble des ramifications sont a
'inverse beaucoup plus variables. Leur longuetial®oscille entre 20 et 50 cm pour un nombre de
feuilles allant de 44 & 120.

Le développement des ramifications, terminé enoliss, correspond essentiellement a
I'émission et au grandissement des organes préf®anéontenus dans les bourgeons axillaires. Ces
feuilles préformées représentent ainsi 90% du nerrdiral de feuilles des ramifications et sont émise
durant les 2 ou 3 premiers jours du débourremeigul& 1.27).

Le développement de la pousse principale présdete vagues de croissance distinctes
séparées par une phase de ralentissement elle-rpéstérieure de quelques jours a l'arrét de
croissance des ramifications. Cette fluctuationcogissance est observée a la fois au niveau de
'allongement de I'axe et de la vitesse d'émissilms feuilles. Elle n’apparait pas aussi clairenamnt
prenant en compte I'évolution de la surface fodiajui différe alors fortement suivant les végétaux
(Figure 1.27).

- La premiére vague de croissance de la pousseipale (I — Figure 1.27) débute par
I'émission massive des feuilles préformées dan®lergeon apical, soit 2 a 3 paires de fedilles. Le
plastochrone apparent des feuilles néoforméesnesiite de 5 a 8 jours pendant environ 25 jours.
Durant cette premiére vague de croissance, lasatdallongement de I'axe est en moyenne de
1,5cml/jour et I'accroissement en surface des tufirésente une évolution sigmoide.

- La phase de ralentissement de croissance (ligurd=1.27) dure une vingtaine de jours
pendant lesquels I'allongement total des entre-sastdréduit et le plastochrone apparent augmente
(1 paire de feuilles tous les 10/12 jours).

- La deuxieme vague de croissance (Il - Figu7) est plus rapide que la premiére avec un
allongement moyen journalier de la pousse prineigal3 cm/jour et un plastochrone apparent de 2 ou
3 jours.
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Tableau 1.5 :Caractéristiques morphologiques des 6 microbowstaprés 5 mois de croissance.

Plante: 1 2 3 4 5 6 Moyennez erreur-standarc
Date de débourreme 29/04 29/04 04/05 03/0t 29/04 29/04 -
Rameaux anticipt Absenc
Hauteur (cm 11C 11¢ 108 109 11C 112 1101
Diamétre a labase (mi 11,8 11,9 10,9 11,6 11,3 11,1 11,4 +£0,2
Nombre de feuille 40 44 42 42 42 44 42+2
Surface Pliaire totale (m 0,43 0,42 0,40 0,44 0,37 0,44 0,42 +0,01
120 -
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100 - " 1T h -+
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Figure 1.28 :Longueur totale de la pousse principale dévelomeset microboutures aprés 5 mois de croissancé {do4
au 15/09). Les barres indiquent les diférents rise(N).

@ : arrét de croissance él

@B
>
Plante de 3 ans |,2'n“t?;i:%:§d Microbouture
transplantée N de I'année
¢« @
© ©,
—0 ®
©) ®
10 5 0 0 5 10

Longueur des entre-noeuds (cm)

Figure 1.29 : Comparaison des longueurs des différents entreeisogle |la pousse principale d’'une plante de 3 ans
transplantée (SNDB) et de la pousse de I'année d'microbouture a lafin de leurs périodes de cranse.
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4.5.2.Développement des microboutures d'érable sycomore

Les microboutures d'érable sycomore débourrensques simultanément 3 semaines apres
leur mise en culture. Aprés 5 mois de croissanegd (davril au 15 septembre 2001), elles présentent
des caractéristiques morphologiques trés similaitdes possédent une pousse principale non
ramifiée (absence de ramifications anticipées)wm 110 cm et constituée de 40 a 44 feuilles 20
22 entre-noeuds) dont la surface totale atteinthegenne 0,42 m2 (T ableau 1.5).

Pour une méme position topologique dans I'ordorearent des feuilles, la localisation
géométrique (hauteur) d'un entre-nceud varie suilemvégétaux. Cette différence correspond a la
variation de lalongueur des entre-nceuds des astemees (Figure 1.28). A la fin de leur croissance,
les pousses principales présentent toutefois deetis totales et des effectifs d’entre-noeuds trés
similaires. La longueur des entre-noeuds plus coest alors compensée par des entre-noeuds plus
longs. Les 2 ou 3 derniers entre-noeuds sont legigunt trés réduits et traduisent le début de ltarré
de croissance du bourgeon terminal avant son emmédgormance (Figure 1.28). Globalement, la
longueur des entre-noeuds émis au cours du dévetnept des pousses principales oscille entre 5 et 8
cm. Cette variation traduit une certaine fluctuatie croissance. Elle est toutefois moins marquée g
celle observée chez les plantes de 3 ans qui @éntr&nsplantées (Figure 1.29).

D’un point de vue expérimental, 'utilisation déamoboutures issues d'un méme clone permet
d'obtenir rapidement (5 mois) une population fimaént trés homogéne constituée de plantes de
grande taille (aumoins 1 m) et ayant un fort dierma leur base (environ 11,5 mm). Cette réduction
de la variabilité entre plantes d'un méme essastitue un avantage certain pour des études en
écophysiologie.
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Figure 1.30 :Débourrement des bourgeons axillaires et allongénes ramifications suivant leurs positions saxé
principal (voir schéma). La fieche indique le dérement du bourgeon apical.
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Figure 1.31 :Evolution temporelle de la longueur de chaqueeenteud émis au niveau de la pousse principale pleitde
de 3 ans SNDB jugée représentative.
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4.5 .3 Analyse du développement aériend'une plante des3uaée représentative

La plante de 3 ans transplantée jugée représgptapipartient au clone SNDB et présente
les grandes caractéristiques de développementnagricédemment décrites. On s'intéresse plus
particulierement au développement de la poussecipafe afin d’'en analyser plus finement la
fluctuation de croissance déja abordée.

4.53.1.Schéma de débourrementet évolution de s ramificatits

Le débourrement de cette plante transplantée elddat les bourgeons axillaires situés au
niveau de la zone basale du tronc (pousse de l&hR2 et base de la poussée N-1). Deux jours plus
tard, les bourgeons (axillaires et apical) de laezapicale débourrent. lls sont suivis 4 jours pdug
par le débourrement de quelques bourgeons de médiane (Figure 1.30). Les ramifications issues
des bourgeons situés dans les zones basale etrmdlliatronc présentent ensuite une croissance
rapide mais limitée a 10 jours. La longueur maxandé ces ramifications n'excéde pas 4 cm. A
l'inverse, les ramifications issues de la zone algise développent plus longtemps (15 jours eny,iron
plus rapidement et mesurent plus de 5 cm a ladiledr croissance (Figure 1.30).

Globalement le débourrement peut étre qualifideditone avec trés rapidement le retour a
une acrotonie caractérisée par une croissancégrtesdes ramifications de la zone apicale et siirto
par une dominance apicale trés marquée qui favierg&veloppement de I'axe principal. Ce mode de
développement sur plante de 3 ans préfigure déjadatruction architecturale selon le modéle de
RAUH.

4.5.3.2Variations de croissance entre les UMC de la pousg®mincipale

Les deux grandeurs choisies pour I'analyse desiogls de croissance entre les UMC sont
'allongement des entre-nceuds et I'évolution dsugace des limbes. Les 2 premiers entre-nceuds
émis au moment du débourrement le sont simultanéntlsrcorrespondent aux organes préformeés
contenus dans le bourgeon apical. Les entre-namide@suite correspondent aux organes néoformés
au printempslors de la reprise de I'organogenaséepméristéme apical (Figure 1.31). L’émission et
le développement d'un nouvel entre-nceud débutenjptics avant que le précédent n’ait fini sa
croissance. Elle dure en moyenne de 10 a 15 joartaille et la vitesse d’allongement des entre-
noeuds, d'abord élevées (7 a 10 cm en 7 a 10 jaespduisent progressivement jusgu’a la mi-mai.
On note ensuite une accélération de la vitessdodgement des entre-nceuds (Figure 1.31).
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Figure 1.32 :Evolution de la surface foliaire du limbe de chadguille émise au niveau de la pousse principallagplante
de 3 ans SNDB jugée représentative.
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Figure 1.33 :A - Evolution de la longueur de chaque entre-nceu@ @eusse principale en fonction de I'évolution de |
surface des limbes des 2 feuilles qu'il poBte Représentation graphique synthétique du rappomdanlongueur de I'entre-
nceud et la surface du limbe au cours du temps l(EsuR ou F). Phase 1: Le rapport diminue forteameais
progressivement ; Phase 2 : Le rapport tend a deveinavec l'arrét de croissance de I’entre-ncelndlsaque la surface du
limbe continue a s’accroftre.
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Les accroissements en surface des limbes présapwbalement le méme profil d’évolution
gue celui des entre-nceuds avec toutefois une digtim entre les feuilles en position R ou F qui
évoluent plus rapidement et atteignent des valglusfortes que celles des positions L ou B (Figure
1.32). La position de la plante dans la serre @f# ue toutes les feuilles R étaient orientées ve
I'est, les L vers l'ouest, les F vers le sud etBegers le nord. Dans ces conditions, les difféesnc
observées entre les feuilles R/F et L/B pourraére attribuées a un éclairement différent desdsnb
Dans tous les cas, I'accroissement en surface alguehimbe dure en moyenne 20 jours.

Les variations de croissance des entre-nceudsseinuees semblent déterminer les deux
vagues de croissance précédemment observées auniveléveloppement de la pousse principale.

4.53.3Variations de croissance au sein d'une UMC de la posse principale

La grandeur choisie pour étudier les relationsmessance entre les composantes d'une
UMC est l'allongement de I'entre-nceud exprimé emciion de I'accroissement en surface des limbes
des deux feuilles qu'il porte. Globalement, lesrentoeuds les plus longs portent des feuilles adimb
réduits et inversement, les entre-nceuds les pluscsont associés aux limbes les plus grandsr@-igu
1.33). Lerapport entre la longueur de I'entre-moeua surface du limbe diminue rapidement dans un
premier temps (Figure 1.33B - Phase 1) puisilelevnul avec I'arrét de croissance de I'entre-nceud
alors que le limbe continue a s'accroitre en s@rfpendant encore quelques jours (Figure 1.33B —
Phase 2). Cette évolution comparée entre I'entraehee le limbe de la feuille qu'il porte semble
conservée pour 'ensemble des UMC préformées otonéees.
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Figure 1.34 :Evolution de la longueur du pétiole de chacunef@gidles de la pousse principale de la plante de3SNDB
jugée représentative.
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Figure 1.35 :A - Evolution de la surface du limbe en fonctianld longueur du pétiole des feuilles de la poysaecipale.
B - Représentation graphique synthétique de I’ étioludu rapport entre la surface du limbe et lagoeur du pétiole au
cours du temps (Feuilles R ou F). Phase 1 : acsemient en surface du limbe plus rapide que I'alment du pétiole ;
Phase 2 : réduction etarrét de la croissancendhelsans modification de I'allongement du pétiofhase 3 : réduction et
arrét de la croissance du pétiole.
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4.53.4.Cas particulier de la croissance des feuilles

Les vitesses d'allongement des pétioles suiveattuolution similaire a celle observée pou
'allongement des entre-nceuds et I'accroissemerdugiace des limbes avec une premiére phase de
ralentissement suivie d'une phase d’accélératitemi-mai. Toutefois, les pétioles atteignent leurs
tailles maximales en 30 jours (Figure 1.34) alass la surface de chaque limbe n’évolue quasiment
plus 20 jours aprés I'émission de la feuille (Fegdr.32).

Le rapport entre la surface du limbe et la longukupétiole n’est donc pas constant et peut
étre subdivisé en 3 phases au cours du temps éFi@®5). La premiére phase correspond au
déploiement de la feuille et au grandissementrdbdi. Elle est caractérisée par un accroissement en
surface du limbe plus rapide que l'allongement dtigle. La deuxieme phase correspond a I'arrét
progressif de la croissance du limbe. Durant geligse, le limbe cesse progressivement de s’aceroitr
en surface alors que le pétiole continue a s’abonignfin la troisieme phase correspond a I'aroéak
de la croissance du limbe alors que le pétioleioarta s'allonger pendant encore quelques jours. En
fin de croissance, les pétioles peuvent ainsi prter prés de 16% de la biomasse totale desefeuill
(Tableau 1.6).

Tableau 1.6 :Répartition de la biomasse séche totale entredsndi pétioles des feuilles de la pousse principalen de
croissance pour les plantes éliminées des disfod#icultures le 07 mai et le 07 juim=g ; moyennet erreur-standard.

Dates de prélévemer 07 Mai 07 Juir
Limbes 83,8%+0,8 84,1%+1,1
Pétiole: 16,2%+1,0 159% +0,6
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4.6.Discussion

Les plantes utilisées pour I'étude du développdnagnien ont été sélectionnées a partir
d’'une population d’érables sycomoreissus de setmisitivés pendant 3 ans sur une aire a conteneurs
située a I'extérieur. Aprés transplantation au fmnps, elles ont été disposées sous une serre et
cultivées sur des systémes de culture en solutignitive recyclée. L'étude a donc été réalisée au
cours de leur 4°année de croissance. Dans ces conditions de eultérable sycomore développe
ses premiers organes aériens environ trois semaares sa mise en culture. Le débourrement débute
par les bourgeons axillaires situés a la baseahcta partir desquels se développent rapidement des
ramifications trés courtes constituées uniguemantgs pieces préformées dans les bourgeons lI'année
précédente. Ce débourrement basitone pourrait geettrouver son origine au niveau du systeme
racinaire. Une forte croissance racinaire accom@aguventla mise en place de la basitonie chez les
espéces buissonnantes (Barnola & Crabbé 1991 illegévére des racines stimule la ramification et
la croissance du systéme racinaire (Geisler & leetB84) et serait donc susceptible d'indairpriori
cette forme de basitonie. Elle reste cependanttaasitoire puisque 2 a 4 jours plus tard, la phdes
débourrement gagne le bourgeon terminal et lesghowrs axillaires de la zone apicale. Les
ramifications issues de ces bourgeons axillairasadors une croissance plus marquée que celle des
pousses plus basales; mais elle est égalementedindux seules pieces préformées. L'arrét de
croissance des ramifications s’accompagne dunenangation du diameétre a la base de I'axe
principal. Le développement des ramifications paitiralors peut étre jouer un rble dans la réaction
cambiale accompagnant la reprise de croissancergemps. Finalement, le développement de I'axe
principal est nettement favorisé et traduit une t@nce apicale marquée. Le développement de
I'érable sycomore de 3 ans est donc typiqguementtaae avec une dominance apicale marquée
comme elle a été précédemment décrite par RaimidaAM8). Toutefois, la mise en place progressive
des différentes ramifications depuis la base delénte suggére une acrotonie par croissance
différentielle comme le décrit Champagnat (1965).

La pousse principale présente deux vagues desaruise, distinctes et séparées par une
phase de ralentissement. Cette fluctuation s'ex@rait indépendamment de la croissance des
ramifications et concernerait peut étre la plant¢iéze en faisant intervenir dans notre cas la
disponibilité en minéraux, mais ceci reste a vérifiCette fluctuation de croissance concerne
I'émission des feuilles, leur accroissement enasgriet I'allongement des entre-noeuds. La croigsanc
de la pousse principale reste toutefois contindési prend en compte la terminologie adoptée
par Troll (1937).Elle se distingue de la croissarythmique du chéne (Champagetl.1986) pour
lequel les vagues de croissance sont séparées @aréi de croissance net avec la formation d'un
bourgeon terminal écailleux. La fluctuation de ssaince observée aussi chez la bruyére en cutture
vitro (Beaujard & Astié 1983) peut étre chez I'érablendéure endogéne ou exogene. La culture est
réalisée en milieu trés artificialisé et sous seote seule la disponibilité en minéraux oscille
franchement. Cependant les variations du miliesemeblent pas permettre d’expliquer pleinement la
fluctuation observée. Les mécanismes endogénesgientr étre de nature trophique ou hormonale et
il pourrait s'agir, comme on I'évoque souvent, denpétitions entre ramifications et pousse prineipal
(Crabbé 1987) ou plus généralement entre orgarass Dotre cas, la croissance des ramifications
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cesse avant la fin de la premiére vague de craissde la pousse principale. Pour des plantes sans
ramification (microboutures) la fluctuation apparédalement mais de fagon moins marquée. Cette
fluctuation de croissance de I'axe semble donc éteecaractéristique du développement aérien de
I'érable sycomore.

La croissance des constituants de I'ensemble lipgi@le-entre-nceud (UMC) chez I'érable
sycomore est caractérisée par des durées de crogsdidférentes. L'entre-nceud évolue pendant 7 a
15 jours alors que le limbe continue & s'accroftemndant encore 5 a 10 jours aprés l'arrét de
croissance de I'entre-noeud. Le pétiole préserderée de croissance la plus longue (30 jourskeui
termine 10 jours aprés que le limbe ait atteinagdie maximale. Le pétiole peut ainsi représempters
de 16% de la biomasse foliaire soit une proportgale a celle donnée pour le rachis des arbres a
feuilles composées (Niinemets 1998). Cette croissadifférente entre limbe et pétiole devrait
logiguement conduire au cours du développemeneanodification des relations hydrauliques entre
tige et limbe d'autant plus que la demande en edundbe (forte transpiration) gouverne souvent
linvestissement en biomasse pour le pétiole (Nikle292). Les mécanismes physiologiques
intervenant dans un tel processus n’ont pas ermoéere élucidés. Cependant, chez certaines espéces
aguatiqgues comme par exememex palustrisl’allongement du pétiole lors de I'’émergence des
limbes a la surface de I'eau semble étre stimul@ains en partie, par I'éthyléne (Voesenek & Blom
1989). Danstousles cas, I'allongement du pétoletribue trés certainement a positionner chaque
feuille dans I'arborescence pour une meilleure etion de la lumiere. 1l serait d'ailleurs possible
intéressant d’'évaluer virtuellement et par simolatl'incidence de l'allongement des pétioles sur
I'absorption de la lumiére par la plante en utilisalors des maguettes 3D de plantes ayant ddeeui
a pétioles plus ou moins « allongés ».
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5.Conclusion du chapitre

L'analyse de la croissance de I'érable sycomoreaus de son développement aérien
végétatif a permis d'une part d’'apprécier son cortgsoent en situation de culture hors sol et d'autre
part de mettre en application et de se familiaaserc les outils de prise de mesure rapide dévépp
depuis plusieurs années au laboratoire. A partitefgsemble des informations recueillies, trois
caractéristigues majeures du développement du fenaode cultivé hors sol apparaissent importantes
a prendre en compte :

- Débourrement basitone avec un effet plus marqutaation de transplantation (taille sévére
du systeme racinaire).

- Développement des pousses feuillées typiquemendt@ce avec une dominance apicale
marquée.

- La pousse principale et sa fluctuation de croissarunstituant I'essentiel de la croissance
aérienne.

L'acrotonie et la dominance apicale marquée, spwadent a des caractéristiques
invariantes du développement du jeune érable sycemuoe I'on retrouve dans toutes les mesures
effectuées. Al'inverse, la fluctuation de croissande la pousse principale s’exprime de facon @lus
moins marquée et elle pourrait &tre au moins imiddée par des facteurs exogenes telle que la qualité
de la fertilisation. Dans ces conditions, I'analgbez I'érable des croissances de la pousse pélecip
de I'année facilement accessible (commodité painiesures et I'observation) peut étre envisagée
pour mesurer I'effet du régime de fertilisation Rucroissance du jeune arbre placé en conditiens d
culture de pépiniere hors sol.
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Chapitre 2 :

Variations de I'absorption minérale chez

I’érable sycomore
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1. Introduction

L’absorption minérale est une fonction essentieliecroissance, au développement et a la
reproduction des végétaux. Les principaux élémaguiils absorbent sont I'azote (N), le potassium
(K), le phosphore (P), le calcium (Ca), le magnésiiMg) et le soufre (S). D’'un point de vue
chimique, certains éléments sont directement absadus leurs formes minéraled,(Mg** et C&"),
d’'autres, tel que I'azote, sont absorbés le mpusent sous une forme moléculaire ionisée (nitrate
NO,; et ammonium : Nif). On parle alors souvent d’absorption minéralazitée. Par souci de
simplification, on parlera de fagon générale dedaption minérale et des éléments minéraux sans
distinction particuliére.

L’absorption minérale s’effectue principalement pEsystéme racinaire qui posséde trois
fonctions principales : ancrage, absorption hydrérale et stockage. De par sa structure souvent
hiérarchisée en grosses racines subérisées, raniogsnnes et racines fines, le systéme racinaire
d’'une espeéce ligneuse est capable de s'ancremfiertedans le sol. Chaque type de racines assure des
réles différents. Les grosses et moyennes raciops souvent le lieu de stockage de réserves
carbonées et azotées alors que les racines finestjplut6t un réle d'absorption et/ou d’assimiati
des éléments minéraux qui seront ensuite transfésgg’aux racines plus grosses puis aux parties
aériennesvia les vaisseaux du xyléme. Les racines sont hét@pbis pour le carbone et leur
approvisionnement énergétique est alors assuré lgmrvaisseaux du phloéeme. La fonction
d’'absorption est assurée par des transporteurs na@aibes et dépend a la fois des caractéristiques
édaphigues du milieu (disponibilité en eau, élérmeninéraux, température, pH, ...), de la force de
puits des parties aériennes (photosynthese, cnmissa..) et enfin du statut minéral du systeme
racinaire lui-méme (stockage et remobilisation @gerves).

L’étude des variations de I'absorption minéralezkiérable sycomore cultivé hors sol est
organisée en trois parties : la premiére partie@ssacrée a une étude bibliographigue de la foncti
d’absorption minérale et de sa régulation chexéggtaux ligneux. La deuxiéme partie présente le
matériel et les méthodes utilisés pour la mesurbatbsorption. La derniére partie traite de ses
variations chez 'érable sycomore cultivé hors sol.

2. Absorption minérale racinaire chez les vegétaux ligeux

2.1.Les éléments minéraux et leurs roles

Justus von Liebig (1803-1873) f(t le premier agmser le rdle essentiel joué par certains
éléments minéraux pour la croissance et le dévelogmt des végétaux. A partir de ses travaux, la
nutrition minérale des végétaux fut véritablemelevée au rang de discipline scientifique a la fin d
XIX ®™ sigcle.
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Tableau 2.1: Leséléments minéraux essentiels absorbés palante : fonctionsetformesdeaéserve. (D'apre Marschner 199 ; Shuman 200).

Eléments | Formes minéralédobilité interneg Fonctions principales Formes de réserv@oncentrations (ppm
. :
Azote wg“_ ) (to>J(r|que) - Constitutifdes a.a.*, an*. et de toutes les@ires Protéines 20000 a 50000
3
- Activateur en zy_matique
Potassium K ++ - Synthése protéique + photosynthese _ K* vacuolaire 20000 & 50 000
- Osmorégulation : grandissement cellulaire et reaent stomatique
- Translocation des hydrates de carbone
*UE’ - Stabilisation pariétale et membranaire
@ . + - Osmorégulation + détoxification des métaux lourds tgoz . .
§ Caldum céa - - Activateur de certaines enzymes + synthése pr@éi Cd" fixé aux parois 10004 55 000
g - Translocation des hydrates de carbone
8 - Constitutif essentiel de la chlorophylle
= Magnésium MG + - Cofacteur enzymatique + activateur des phosphtioys Mg?* vacuolaire ~5000
- Stabilisation des ribosomes pour la synth és egyoe
H,PO, - Constitutifdes a. n. (ADN et ARN) et de certaimsnzyme P inorganique .
Phosphore HPO " - Constitutifde I'ATP (Energie), NTP, UDP, ... (plpb®rylations) Phytate 3000a5000
- Participe a la synthése protéique fré
Soufre S + - Constitutifdes a. a. soufrés (cystéine + méihignet du glutathion apfotsé?#erses 2000 a 5000
- Constitutif de glucides odorants (Brassicacédsliaicées)
- Photosynthése et régulation stomatique R
Chlore Ci * - Stimulation de certaines pompe ATPasique . 2000420000
BO,* - Elongation et division celullaires R
Bore B(OH); i - Métabolisme des a. n. i 5a20
Fer Fg+ + - Cor_1 stitutif des hem_oprotelngs (c_:ytoch,rome, pé&ase ...) ) 20 3 100
" F - Activateur enzymatique et réactions rédox
g Mana an ésel M + - Activateur enzymatique + division et grandissetroahlul aires i 10 420
% 9 - Constitutif des méttaloprotéines
T . 2+ - Activateur enzymatique i R
g Zine Zn * - Constitutif de certaines enzymes (sup eroxide diase) 15220
= - Constitutif de la plastocyanine (photosynthése)
- Activité enzymatique et réaction rédox
Cuivre ca* + - Constitutif d'enzymes de détoxification : percxges, oxidases, - 2a20
superoxide dismutase
- Participe au processus de lignification
N 5. 5 - Cofacteur enzymatique i N
Molybdene MoQ + - Constitutif de lanitrate réductase 0.1al

*:a.a. = acddes aminés ; a.n. = acides nucléiques

b
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Variations de I'absorption minérale chez I'érablecemore

Certains éléments minéraux absorbés par une plsomé considérés comme essentiels s'ils
remplissent chacun des trois critéres suivantsgAr& Stout 1939):

- la carence de I'élément minéral ne permet paydte biologigue complet de la plante ;

- la fonction jouée par I'élément minéral ne ppas étre réalisée par un autre élément ;

- I'élément minéral intervient directement ou meditement dans le métabolisme.
Les autres éléments minéraux sont alors seulem@amdfigues a la plante. Les éléments minéraux
essentiels (Tableau 2.1) peuvent étre qualifiéGmderoéléments (N, P, K, Mg, Ca, S) lorsgu’ils sont
constitutifs de la matiére organique (protéinesdescnucléigues) ou bien lorsgu’ils jouent un réle
osmotique fort. Leurs concentrations dans la plasudet élevées et souvent supérieures a 20
mmoles.kg de matiére séche. Les autres éléments minéra@ntéss sont qualifiés de micro-
éléments (Cl, B, Fe, Mn, Zn, Cu, Mo) et n’intenni@mt que trés spécifiguement en tant que cofacteur
ou constituants de certaines enzymes et leurs coratéons dans la plante excédent rarement 5
mmoles.kd (Marschner 1995).

2.2.La fonction d’absorption minérale racinaire chezdevégétaux

Elle peut étre définie comme étant le transfed éé&ments minéraux depuis le milieu
édaphigue vers le cytoplasme cellulairia I'apoplasme. La paroi cellulaire de nature pecto-
cellulosique est constituée de nombreux pores tmiametre (3,5 a 5,0 nm) ne constitue pas de
barriére au passage des solutés. A I'inverse, lmion@ne plasmique, de par sa nature lipidique, est
hydrophobe et imperméable aux ions. Le transfestéfiements minéraux depuis I'apoplasme vers le
cytoplasme s’effectue alors par des transporte@m®bnanaires spécifiques.

Pour la plupart des ions (‘KNa', C&*, CI, NH,", NO;, SQ?, HPQ? ou H,PQ, ),
I'absorption minérale correspond au bilan entrue entrant (influx) et le flux sortant (efflux)ud
cytoplasme. Ces deux processus opposés, indépanefasimultanés nécessitent des systémes de
transporteurs membranaires spécialisés (Marsch@86)1 L'influx est un mécanisme actif, trés
généralement dépendant d’'une source d’énergieéalisé par des systemes de transporteurs
spécifiques. L’efflux est un mécanisme encore noalnu supposé passif et inductible. Il est non
négligeable puisqu’il peut représenter suivantides de 5 a 90% de I'influx (Le Badt al. 1998).
L'efflux correspond a une fuite passive des ionisel souvent compensée par une réabsorption
active. On estime ainsi que I'efflux peut conddingn surcodt énergétique de 25 a 100% par rapport a
une absorption théorique sans efflux (Bouma & Deséfi 1993).

Seuls les transporteurs membranaires intervenans & mécanisme d'influx, dont la
structure, la fonction et la régulation sont adamknt assez bien connues, seront ici présentés.
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2.2.1.Les transports membranaires

2.2.1.1.Transports passifs

Il s’agit d'un transport parsimple diffusion (kg 2.1) au travers de simples pores formés
par des protéines canal transmembranaires ou auertrade transporteurs spécifiques
transmembranaires (transport facilité). Pour chagece chimique chargée, le transport se fait en
file indienne dans le sens du gradient électrootum{Marschner 1995). La vitesse de diffusion varie
de 10 a 10 molécule.d.canal* pour les protéines canal et de?201d molécules pour les
transporteurs transmembranaires. L'ouverture/feungetles protéines canal est réguésitu par
phosphorylation et déphosphorylation grace a dedémes kinases (Chrispeets al. 1999).
L’entrainement des ions par le flux hydrigu& les canaux hydriques (aguaporines) constitue
également un transport passif dont le moteur gebientiel hydrique. T outefois, ce mode de transpor
a peudampleur du fait de I'imperméabilité de lambrane aux ions et surtout le faible diamétre des
pores des aquaporines (environ 0,3 nm). Il ne pvénitablement de I'importance que dans le cas de
plantes a trés forte transpiration (Marschner 1995)

2.2.1.2Transports actifs

Il s'agit du transport d’'un composé contre sondgnat électrochimique (Figure 2.1). Il
nécessite une quantité d'énergie au minimum égaaldférence de potentiel électrochimique entre
les deux compartiments. On en distingue deux grayyuss (Chrispeelst al. 1999). a- Le transport
actif couplé a une réaction métabolique qui esplles souvent liée a I'hydrolyse de 'ATP en
harmonie avec le fonctionnement d'une pompe AT Radicansmembranaire. Le fonctionnement de
cette pompe conduit a une acidification de I'apepia par libération de protons et une alcalinisation
du cytosol par libération d’'ions hydroxyles. b-tlransport actif par cotransport de deux substances.
Les protéines sont soit en symports (ions de sigpe®sés dans le méme sens) soit en antiports (ions
de méme signe dans le sens opposé). Ce type dtrdrpermet le transfert d’'un ion contre son
gradient de concentration, généralement sansatidisdirecte d’'ATP, mais grace au transport passif
d'un autre ion. Chez les végétaux, il s'agit lesdouvent d'un proton ou d'un ion hydroxyle.

2.2.1.3Systemes HATS et LATS

La plante doit pouvoir absorber dans le sol I'emigle des éléments minéraux qui lui sont
nécessaires mais leurs concentrations, souvetdsab milieu naturel, peuvent varier fortement en
fonction des saisons, du type de sol et du clif@atconditions de culture hors sol, ces variatiamg s
exacerbées par la fréquence de fertilisation dastpk. L'absorption se fait alors souvent contre un
gradient électrochimique. Les végétaux, comme llpgrt des organismes eucaryotes, ont alors
développé deux grands mécanismes de transporfs eatinairegEpstein 1966). Un premier agit
pour des concentrations inférieures a 0,2 mM :&ysis de transporteurs a haute affinité (HATS:
High Affinity Transporter System) et un deuxiémeupdes concentrations supérieures : systemes de
transporteurs a faible affinité (LATS : Low AffinitT ransporter System).

-52 -



Variations de I'absorption minérale chez I'érablecemore

Systemes LATS
C N
2 | Systémes HATS
2
(@]
(72)
O
@
No)
(0]
(7))
§ Vmax
g [
Vmax/2 -t--4
i
Km 0.2

Concentration (mM)

Figure 2.2 :Représentation schématique de I'activité de tramgtes systemes HATS et LATS chez les végétaux.[jpda
de Epsteirin Chrispeelst al 1999).

Figure 2.3 :Exemple de structure d’un transporteur de type BAJas du transporteur codé par le géne HYNRT2 .2 che
I'orge (Hordeum vulgarg (D’aprés Forde, 2000). Les astérisques indiquese Hones susceptibles de subir une
phosphorylation.
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Ces deux types de transporteurs ont été ideneifiétudiées pour le nitrate (Forde 2000), le phatph

et le sulfate (Smitlet al.2000), 'ammonium (Howitt & Udvardi 2000) et le fassium (Schachtman
2000). Différents transporteurs ont ainsi été témmais leur spécificité cellulaire ou tissulaite pas
encore été examinée de facon exhaustive. D'un poiEntue général, I'activité des HATS et LATS
(Figure 2.2) augmente avec une concentration @woissen ion pour atteindre un plateau (phase de
saturation). Leur activité, assimilable a celle ndduenzyme, se caractérise par les parametres
cinétiques de Michaelis-Menten : la vitesse maxeuel transport (Vmax) et I'affinité du transporteur
pour I'ion (Km) qui correspond & la concentratiomup laquelle la vitesse de transport est égale a la
moitié de Vmax. Par définition, le Km d’'un systeiAT S est plus faible que celui d'un LATS.

2.2.2.Cas de lion nitrate (N©)

2.2.2.1. Absorption du nitrate

L'absorption du nitrate est toujours un mécaniaoié méme lorsque la concentration externe
en nitrate est forte (Glass & Siddigi 1995). Comimelupart des ions, le nitrate est absorbé grace a
des systémes HATS et des systémes LATS. Les systBIA€ S peuvent étre soit induits par la
présence du nitrate (IHAT S : systéme HAT S indue)ilsioit toujours exprimés méme en absence de
nitrate (CHATS: systéme HAT Sconstitutif). Lest®mes LAT Ssont toujours constitutifs (CLATS).
L'essor de la biologie moléculaire a permis demislques années d'étudier plus finement, la
structure, lafonction et la régulation de cessparteurs et de nombreux articles de synthésetént é
publiés (Crawford & Glass 1998 ; Daniel-Vedeteal. 1998 ; Forde 2000 ; Glass al. 2002 ; Orsekt
al. 2002 ; Wiliams & Miller 2001). Seuls 11 transpeuts transmembranaires impliqués dans
I'absorption dunitrate (4 LATS et 7 HATS) ont pueidentifiés jusqu'a présent chAzabidopsis
thaliana

2.22.1.1. Les systéemes HATS pour I'absorption du nitrate

Les systémes HAT S pour I'absorption du nitrateapipnnent a la famille des protéines
NNP (Nitrate Nitrite Porter) qui correspond a l'udes 17 familles de la MFS (Major Facilitor
Superfamily). Chez les Algues et les plantes sapées, le nom donné aux génes codant pour ces
protéines est NRT2. Les initiales de genre et @&esple I'individu ou a été découvert le géne sont
placées en préfixe. Un numéro est placé en suiixeorrespond a lI'ordre chronologique de
découverte des genes NRT 2 pour I'espéce consid&irés le premier gene NRT 2 découvert chfez
thalianase nomme : AtNRT2.1. Les génes NRT 2 sont expriphésfortement dans les racines que
dans les parties aériennes au moins dligptonia plumbaginifoliaet A. thaliana Toutefois
'expression dugene AtNRT 2.1 semble dépendre égaé du stade de développement de la plante.
Les protéines de cette super famille sont constgui® 500 a 600 acides aminés organisés en deux
domaines a 6 hélices transmembranaires connectémpadoucle cytosolique (Figure 2.3).
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Figure 2.4 : Absorption et devenir du nitrate dans une ceNdigétale. a — Eflux ; b — Stockage vacuolaire Réduction et
assimilation sous forme d’acides aminés ; d — Togasion et déversement dans les vaisseaux du ry(Adapté de Hirsch
et Sussman 1999).
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Toutes ces protéines présentent une zone tresre@pantre les hélices transmembranaires 2, 3 et 5
qui semble étre le motif signature de la famillemNhez les végétaux supérieurs, les protéines NNP
permettent souvent le cotransport Nitrate/H+ (FoR00). Les systémes HAT S peuvent étre soit
inductibles (iIHATS) soit constitutifs (CHATS). Lesystemes iHATS ont moins d'affinité pour le
nitrate (Km de 13 a 79 uM) que les systemes cHAK® (de 6 a 20 puM) mais leurs vitesses
maximales d'activité sont beaucoup plus élevées dystemes iIHATS sont induits et actifs, en
guelgues heureé\(thaliana; Zhuoet al. 1999) ou quelques jourRicea glauca; Kronzuckeret al.
1995) selon les especes. La seule présence deendtuaitrite dans le milieu extérieur, méme pas d
concentrations tres faibles (de 10 a 50 uM), eniirld synthése.

2.22.1.2. Les systemes LATS pour I'absorption du nitrate

Les systémes LATS pour I'absorption du nitrateapiennent a la famille des protéines
PTR (Peptide Transporter) présente chez les Protesyet Eucaryotes et correspondrait a A8
famille MFS. Les genes codant les systemes LAT & dbe Algues et les plantes supérieures sont
appelés NRT1. La nomenclature est la méme que adptée pour les genes NRT2. Ces génes
semblent s'exprimer trés majoritairement au nivesinaire. La structure des protéines est assez
conservée et analogue a celle de la famille NNRId&haines transmembranaires a 6 hélices
hydrophobes et une boucle centrale cytosoliqueksigr@ature commune aux protéines de la famille
PTR est une succession d'acides aminés présenteaau de I'hélice transmembranaire 5. Outre une
fonction Nitrate/H+ cotranspon, plusieurs protéide cette famille ont une fonction Oligopeptide/H+
et Nitrate/Chlorate cotransporteur dans la membpdamique. Les systémes LAT Spour I'absorption
du nitrate sont toujours constitutifs et leur comént d'affinité est généralement supérieur & 1 . mM
Toutefois, cheA. thaliang il existe un systeme LATS codé par le géne AtNRT(bu CHL1) qui
présente une double affinité pour le nitrate. li§a& la fois le réle de transporteur constitutfifidle
(Km =4 mM) et forte (Km =50 M) affinité.

2.2.2.21e devenir du nitrate aprés absorption

Le nitrate est la principale source d'azote désaérobies (Hirsch & Sussman 1999) et des
cultures hors sol (Le Badt al.1998). Une fois absorbé par les racines, le retpsut soit ressortir de
la cellule par efflux (a), soit étre temporairemetdcké dans la vacuole (b) ou bien étre réduit et
assimilé sous la forme d'acides aminés (c). Leanéret/ou ses assimilats peuvent ensuite étre
transférés jusqu’aux parties aériennes par leseaix du xyleme (d) (Figure 2.4).

(a) L’efflux du nitrate est un mécanisme passifapmble s’effectuer grace a des transporteurs

spécifiques qui sont induits par la seule préserggtrate dansle cytosol. L'efflux commence des |
début de I'absorption du nitrate (Aslaehal. 1996).
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Figure 2.5 : Schéma simplifiée de la réduction et de I'assinlatdu nitrate dans une cellule racinaire (NR :rili¢
réductase ; NiR : Nitrite réductase ; GS : Glutasynthétase ; GOGAT : Glutamine-oxoglutarate anthaasférase ou
Glutamate synthase ; GDH : Glutamate déshydroggetafErmules chimiques du glutamate, de la glutenet de I'alpha-

cétoglutarate.
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(b) Le nitrate peut étre stocké temporairement Banacuole. Sa concentration tonoplasmique
peut ainsi atteindre entre 10 et 80 mM contre @ enM dans le cytosol (Barbier-Brygabal. 2000).
L’'entrée de nitrate dans la vacuole est un mécamisassif conduit par la charge tres négative de la
membrane vacuolaire et assueépriori par des protéines canal.

(c) Chez les végétaux ligneux, la réduction etsiiadation du nitrate (Figure 2.5) s’effectuent
généralement danslesracines (Andrews 1986 ; Gaetjah 1994). Le nitrate est tout d’abord réduit
dans le cytosol en ion nitrite grace a la nitraéductase (NR). La réduction de I'ion nitrite, trés
toxique pour la cellule, est réalisée par une tatréductase (NiR) plastidiale et produit une malkgc
d’ammoniac (NH") qui au pH cellulaire est sous la forme ammonidthif). Du fait de sa toxicité
pour la cellule, 'ammonium est ensuite trés rapidat assimilé. La synthese de glutamate, qui fait
intervenir deux enzymes : la GS et la GOGAT, cduostla principale voie d'entrée de 'ammonium
dans le métabolisme azoté (Brugiéee al. 1997). Dans la cellule racinaire, la GS (Glutamine
synthétase) catalyse la réaction d'incorporation’almmonium sous sa forme ammoniacale au
glutamate pour former la glutamine. Le glutamatie ezssuite régénéré grace a la NADH-GOGAT
(Glutamine-oxoglutarate amino-tranférase NADH dé&jfzerie ou Glutamate synthase NADH
dépendante) qui permet la synthése de deux mofdelglutamate a partir de la glutamine et de
l'alpha-cétoglutarate (acide organique) issu duahélisme carboné (cycle de Krebs). Les autres
acides aminés sont ensuite synthétisés en gramnide pgartir de la glutamine et du glutamate graéce
des réactions de transamination. Chez les végétimeux, la GS racinaire s'exprime
préférentiellement dans le cytosol (Suaeeal.2002). L'activité NADH-GOGAT racinaire semble
étre généralement plastidiale (Lea & Miflin 2003aimcertains auteurs supposent une localisation
cytosolique (Brugiéret al. 1997).

La glutamate déshydrogénase (GDH) est une enzyémérglement mitochondriale, qui intervient
également dans le métabolisme azoté mais donivité#ast encore aujourd’huitrés controversée. De
nombreuses études montrent que cette enzyme esbleaje catalyser la réaction de dégradation du
glutamate en ammonium et alpha-cétoglutarate nygikedent sa réaction réverse. Il semblerait
toutefois que la réaction catabolique du glutamsatié le mécanisme le plus souvent observé en
conditions normales alors que la réaction d’anabudi semble induite en conditions de stress et n’est
véritablement effective que pour de fortes conaitins en ammonium (la GDH a une faible affinité
pour I'ammonium). Ces deux activités antagonisteslad GDH pourraient alors jouer un réle
régulateur pour I'équilibre carbone/azote chexlksgétaux en favorisant dans un cas le métabolisme
azoté et dans l'autre le métabolisme carboné (MifliHabash 2002). Chez les végétaux ligneux,
capables de stocker une grande quantité d’azode earbone (Dickson 1989 ; Millard 1996), cette
enzyme pourrait peut étre jouer un réle importaartsd’orientation du métabolisme cellulaire vers
I'un ou l'autre de ces métabolismes.

(d) Le transfert du nitrate ou de ses assimilates Mes vaisseaux du xyleme s’effectue
préférentiellement grace un transport apoplasmpue rapide que le transport symplasmique.
Toutefois, la présence de bandes de Caspari (satién pariétale) au niveau de I'endoderme et
parfois au niveau de I'hypoderme, impose un transppmplasmique au travers des cellules.
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Le déversement du nitrate et des acides aminédemnaisseaux du xyleme s’effectue grace a des
transporteurs dont la structure et le fonctionnetnsemt assez peu documentés. On suppose que les
transporteurs membranaires qui permettent le démegat du nitrate dans les vaisseaux du xyléme ont
un mode de fonctionnement similaire a ceux impbogens le mécanisme d'absorption (Williams &
Miller 2001). La majorité des transporteurs deslegiaminés décrits chez les végétaux sont des
symports proton/acides aminés (Ortiz-Lopszal. 2000). La plupart d’entre eux permettent le
transport d'une large gamme d'acides aminés maiaioes sont spécifiques de quelques acides aminés
(Fischeretal.1998). CheA. thaliana 53 transporteurs ont pu étre identifiés mais &tucture et

leur fonctionnement précis, notamment pour ceuxliom@s dans le déversement des acides aminés
dans les vaisseaux du xyleme, restent encore en¢sgcumentés (Wipdt al.2002).

2.3.Régulations de I'absorption minérale

La régulation de I'absorption minérale peut étmgisagée a différentes échelles spatiales
(cellules, organes, plante entiére) ettempor@esurt oualongterme). Trois facteurs majearg s
susceptibles d’'orchestrer des variations de I'gitson minérale : les caractéristiques du milieu
édaphigue (température et disponibilité en élémenirséraux), l'activité des parties aériennes
(croissance et photosynthese) et le statut minérsysteme racinaire lu-méme. Le cas particuleer d
la régulation de I'absorption azotée est préseptfadon distincte.

2.3.1.Réqulation par le milieu édaphique

Seuls les mécanismes de régulation d'origine a&jietsont ici présentés. Les mécanismes
biotiques tels que les associations mycorhizieratgslus généralement, I'activité biologique de la
rhizosphére ne sont pas abordés bien qu'ils reptéaéune part non négligeable dans la régulaten d
'absorption racinaire en milieu naturel (Clarksb®85).

2.3.1.1.Disponibilité en éléments minéraux

La disponibilité en minéraux oscille fortement dda milieu édaphigue notamment en
condition de culture hors sol. Toutefois, I'existerle systémes d'absorption a haute et faibleitdfin
assure aux plantes une capacité d'absorption damdange gamme de concentrations. En milieu
naturel, la disponibilité en éléments minéraux sstvent faible, notamment pour 'azote dont la
concentration est souvent le facteur limitant (&&sSiddigi 1995). Des mécanismes d'adaptation a
ces contraintes peuvent se mettre en place afigsufar un approvisionnement en minéraux
nécessaire a la croissance. BassiriRgdal. (2001) en distinguent deux : modifications
morphologiques et modifications physiologiquesykt&me racinaire.

A long terme, une faible disponibilité en élémentinéraux conduit généralement a une
augmentation de la biomasse racinaire (surtoutaeises fines) par une allocation plus marquée des
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produits carbonésissus de la photosynthése a@rsgstacinaire. Elle induit dans ces conditions une
diminution du rapport du contenu en carbone eeggystémes aérien et racinaire (Glass 2002). Elle
contribue ainsi a accroitre la surface absorbargeui augmente alors la probabilité de renconére d
'élément minéral avec les sites dabsorption ragies. On parle alors de modifications
morphologiques. En condition de culture hors setfe augmentation de la biomasse racinaire reste
toutefois limitée par le volume du pot.

Le deuxiéme mécanisme concerne les modificatmnssiologiques qui conduisent a une
augmentation de la capacité d'absorption par umgtbiomasse racinaire. Les travaux conduits par
Rothstein et al. (2000) montrent ainsi une augmentation significatde la vitesse maximale
d’absorption de 'ammonium par unité de masse eapgpour des peupliers cultivés pendant 2 ans en
situation de faible disponibilité en azote (Figdré). Cette réponse physiologique (régulation de la
biosynthese et de I'activité des transporteursiuméesici a long terme pourrait peut étre se mettre
place trés rapidement contrairement aux modificetimorphologiques (BassiriRatlal.2001).
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Figure 2.6 :Evolution de la vitesse d’absorption de lammonienmonction de sa concentration gnoles) dans le milieu

par des racines fines exciséespulus tremuloidesultivés pendant 2 ans avec une fotfel) ou une faible disponibilité
en azote{\,A). La vitesse Vmax est la plus forte pour les pdarfiertilisées avec une faible disponibilité entaZédapté

de Rothsteiret al.2000).

2.3.1.2.La température

Les racines de certains arbres peuvent s’enfodees le sol a plusieurs métres de
profondeur (10 m ou plus) mais la trés grande nita@jales racines (de 80 a 99%) se situent dandles 3
premiers centimetres du sol (Perry 1989). Ces eacgituées en surface peuvent subir de fortes
variations thermiques journaliéres et saisonnigEgsconditions de culture hors sol, 'amplitude
thermique journaliére peut atteindre pres de 4WNicdlaset al.1988). Il existe une température
optimale de croissance et d'activité du systémaede qui varie suivant les especes et dépend du
stade de développement de la plante (McMichael &8@2002). Pour des températures trop chaudes
ou trop froides, la croissance et I'activité dugyse racinaire sont fortement réduites. La tempuéeat
agit directement sur la fluidité membranaire et @sor sa perméabilité aux ions mais également sur
I'activité métabolique cellulaire notamment pourdapiration etla production d’énergie nécessaire
I'absorption. On estime ainsi qu'une augmentati®®@°C de la température conduit a un doublement
de l'activité enzymatique (loi du Q10).
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Figure 2.7 :Changement en pourcentage des vitesses d’absodgibammoniumet du nitrate (en abscisses) eanép a
une surcharge en G@tmosphérique et en conditions d’azote limitaritilou non limitant dans le milieu (HN) chez
diférentes espéeces herbacées et ligneuses (ennarels). Les données ont été compilées a partirliterature scientifique
(d’aprés Bassiriradt al.2001).

Liste des especes : PPinus taeda PP :Pinus ponderosa VUL : Vulpia microrstachys PLA : Plantago erectg LOL :
Lolium multiflorum; LAT : Lasthenia californicg BRM : Bromus hordeaceusAVE et AV: Avena fatug LT : Larrea
tridentata; PG :Prosopis glandulosaBE : Bouteloua eriopodaP opT :Populus tremuloidesCS :Ceratonia siliqua; PR :
Pleuraphis rigida; BR : Bromus madritensist AH : Achnatherum hymenoidée®s chifres 1 et 2 indiques 2 dates de
prélevements).
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2.3.2.Réqulation par I'activité des parties aériennes

La croissance et l'activité photosynthétique (apson carbonée) du systeme aérien
régulent trés fortement I'absorption minérale raaie. Cette régulation est encore plus marquée pour
'azote dont le métabolisme est intimement lié Aiicdu carbone (Coruzzi & Bush 2001). Elle a
surtout été étudiée chez les plantes herbacées.

2.3.2.1Régqulation par la croissance des parties aériennes

L'absorption minérale et azotée est fortementléegpar la croissance des parties aériennes
qui constitue des puits importants pour les minértu’azote et dont la force oscille au cours des
saisons (Clarkson 1985). Chez les herbacées,uatém de I'absorption minérale et azotée pareett
force de puits est trés marquée (Sarawtzal. 1998) alors que chez les plantes ligneuses, cette
régulation stricte source/puits reste controveeséi@alement peu étudiée. Par exemple, chez ieros
cultivé (Rosa hybridg, la récolte et le développement de nouvellesr$lew cours d'un cycle de
production annuelle conduisent a de fortes vanetide I'absorption du potassium et du nitrate
(Silberbush & Lieth 2004). Al'inverse, chez le clegpédonculéPuercus Robuyrl.) cultivé hors sol,
'absorption du nitrate et du potassium reste lireéau cours de la période végétative alors que la
croissance de la partie aérienne de cet arbreotasiement rythmique (Beaujard 1996).

2.3.2.2Régulation par I'activité photosynthétique (absorpton carbonée)

L’'étude de la régulation de I'absorption minénade I'activité photosynthétique (absorption
carbonée) des parties aériennes est souvent abdadéeda littérature scientifique récente dans le
cadre de I'effet d’'une forte concentration en,@@mosphérique sur le court (quelques jours) Etrig
terme (quelques semaines ou mois).

2.3.2.2.1. Régulation a long terme

Beaucoup de travaux montrent que pour une disjlid@ien minéraux donnée, I'absorption
racinaire est fortement corrélée a I'absorptidreetumulation de carbone pour des périodes alifent
la semaine a 'année (Ingestad & Agren 1992). Cettieélation a long terme correspond le plus
souvent a une augmentation de la capacité d'abisorpar augmentation de la biomasse racinaire et
plus particulierement des racines fines en rép@nsee augmentation de I'absorption carbonée
(BassiriRadet al.1996 ; Kinget al. 1996 ; Norbyet al. 1987 ; Saxeet al. 1998 ; T schaplinskét al.
1993). D’'un point de vue physiologique, une augration de I'absorption carbonée peut également
conduire a une modification des parameétres cinésigie I'absorption minérale (Figure 2.7) dont le
meécanisme reste a préciser (Bassiriadl.2001; Yoderet al.2000).
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Figure 2.8 :Vitesses d’absorption des minéraux en fonctioraddtesse d’absorption du GOhez le jeune noyer cultivé
hors sol en conditions non limitantes. Chaque valeprésente la moyenne observée 3 jours avanty, OJ), les 3 jours
suivants @, A, W) et du 4™au 6™¢jour (@, A, W) aprés I'augmentation de la concentration e @@osphérique pour
les plantes contrOles), ®, @), celles traitées avec une concentration ep @650 ppmA\, A, A) et celles traitées a 800
ppm , I, H). Les barres représentent I'erreur-standard pesivitesses d’absorption du €@=6 pour les plantes
contrble en=3 pour les plantes traitées). Les droites repi&serna régression linéaire (d’aprés Delatal.2005).

- 63 -



Variations de I'absorption minérale chez I'érablecemore

2.3.2.2.2. Régulation a court terme

Chez les herbacées, une augmentation de I'absorgtrbonée conduit trés rapidement a
une augmentation de I'absorption minérale racin@eestal & Saugier 1989 ; Rufgt al.1981). Chez
les plantes ligneuses, I'étude de cette corrélafi@mourt terme est trés peu documentée. Seule une
étude récente menée sur de jeunes noyers cultowésshl en conditions non limitantes (Figure 2.8)
montre gu'une augmentation de I'absorption carbasoFeduit en quelques jours (pas de temps de 3
jours) a une augmentation significative de I'absam minérale (Delairet al.2005). D’un point de
vue physiologique, cette corrélation a court temogespond généralement a une augmentation de
l'allocation de glucides vers les parties racingicenstituant alors une augmentation de la source
d’énergie nécessaire a l'activité des transportepexifigues transmembranaires (BassiriRiaal.
2001). Chez le pécher, il existe ainsi une coriéte¢ntre I'absorption de I'azote par les racineke
guantité de photoassimilats exportés vers les eadidordaret al. 1998). Outre I'aspect énergétique,
'apport de carbone au systéme racinaire peut ggaié conduire a une augmentation de la synthése
des transporteurs transmembranaires (Lejagl. 2003).

2.3.2.2.3. Cas de la régulation de 'absorption azotée pasysteme aérien

D’'un point de vue énergétique, les glucides prsdpar le systéme foliaire et alloués au
systeme racinaire représentent une source d'émeggiessaire a I'absorption de I'azote. D’un poet d
vue biochimique, les métabolismes azotés et casheoit intimement liés. Les acides organiques et
les glucides produits par le métabolisme carboméstituent des squelettes carbonés utilisables pour
I'incorporation de I'azote inorganique lors de Yyathése des acides aminés. lls agissent alorsregn ta
gu'activateurs de I'absorption de I'azote. Certaoiles organiques tels que le malate sont d'abord
décarboxylés avant d’étre aminés. Les ions carligugsd ainsi libérés interviennent également dans
un cotransport antiport avec le nitrate et fac#itresi son absorption (Ben Ziogtial. 1970 ; Touraine
et al. 1988). A linverse, une forte concentration ra@iean acides aminés et notamment en
glutamine et asparagine rétro-inhibe I'absorptier’dzote (Forde 2000). L’absorption azotée est
donc fortement dépendante du pool relatif des cas@e®carbonés et d'acides aminés dans les cellules
racinaires.
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Figure 2.9 : Modéle de régulation de I'absorption du nitratelgasystéme aérien chez une plante herbacée pehadan
période de croissance végétative (a gauche) etltaue des feuilles et au remplissage des gramésofte). OA : acides
organiques ; AA : acides aminés. (D’aprés Imsand®@&raine 1994n Touraine & Gojon 1997).
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Selon le modéle proposé par Imsande & Tourain®4)9chez une plante herbacée, la
synthése d’acides organiques et aminés est eséemigat foliaire et I'absorption du nitrate est o
régulée par l'allocation différentielle de ces édts organigues vers le systéme racingiaeles
vaisseaux du phloéme (Figure 2.9). Pendant la génagétative, I'allocation racinaire d'acides
organigues est majoritaire et favorise ainsi I'apsion du nitrate. A l'inverse, a la chute des llesj
les protéines foliaires sont dégradées en acid@sémmt leur allocation vers les racines devieatsal
majoritaire et conduit ainsi a I'inhibition de I'sdrption du nitrate. Ce schéma simple de réguladismn
'absorption azotée par le systéme aérien ne pasisiappliquer pleinement aux plantes ligneuses
pour lesquelles la réduction et I'assimilation ‘@&dte inorganique en conditions non pléthoriques
sont essentiellement racinaires (Andrews 1986 oeagt al. 1994). De plus les tres faibles
concentrations en acides organiques dans la ségémbkenne des ligneux (Bussi 1991 ; Ziegler 1975)
rendent peu probable leur intervention dans desgmsus de régulation fine de I'absorption du nétrat
Chez une plante ligneuse, la régulation de I'ablsonpazotée racinaire par le systéme aérien pdurrai
alors se résumer a un effet activateur direct gegeglucides véhiculés jusqu'aux racines et upteff
indirect grace a sa force de puits pour le pootides aminés synthétisés dans les racines et rétro-
inhibiteurs de I'absorption azotée. Toutefois, taduction et I'allocation depuis les feuilles d'des
aminés inhibiteurs de I'absorption de I'azote egalément envisageable en automne lors de la
dégradation des protéines foliaires en acides anduédans le cas particulier de I'absorption et de
I'assimilation massive dammoniac faites directetrpar les feuilles comme cela a été montré chez le
hétre (Gessleet al. 1998).

Un modele de régulation de I'absorption du nitqadeles arbres a été proposé récemment par Gessler
et al.(2004). Les auteurs mettent en avant le role irgmbde certaines cytokinines, produites par le
systeme aérien, en tant que messager rapide denlandle en azote des parties aériennes. Les
cytokinines allouées aux racines joueraient alarsdle activateur directement sur les transporteurs
membranaires impliqués dans I'absorption du nitrate

2.3.3.Réqgulation par le statut azoté du systeme racit@sméme

L'absorption de I'azote inorganique est réguléeoart terme par les concentrations en
acides aminés (métabolisme azoté) et en carboon@dgs et acides organiques issus du métabolisme
carboné) des cellules racinaires, et cela indépendant de la disponibilité en azote du sol. Dans le
cas particulier du nitrate, son absorption pasietémes HATS et LATS est également fortement
régulée par sa concentration intracellulaire (F@@@0). Un modele développé sur de jeunes plants de
tomate agés d'une vingtaine de jours permet mémprédire la vitesse d'absorption du nitrate
uniqguement a partir de sa concentration dans lemdédaphique et de sa teneur dans la plante
(Cardenas-Navarret al. 1999). Toutefois, il parait difficile dappliquere modéle a une plante
ligneuse plus agée dont le systéme racinaire difféié en grosses, moyennes et racines fines est le
lieu privilégié pour la réduction et I'assimilatioapides du nitrate.

Une des caractéristiques majeures d'une plamedise a feuilles caduques est sa capacité a
stocker dés|'été mais surtout en automne une gramahtité d'azote au niveau des organes pérennes
et notamment les grosses racines (Millard 1996 patemps, ces réserves azotées sont remobilisées
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et permettent les premiers développements aéraersgs!’il y ait une absorption massive d'azote par
les racines. Chez I'érable sycomore, I'absorpti@zate au printemps au moment du débourrement
est ainsi d'autant plus réduite gue le stock d'afotmé I'année précédente est important (Millard &

Proe 1991). Ces réserves azotées associées auxesarbonées utilisables a plus long terme
constituent également une voie pour la régulatefiabsorption d’azote inorganique.

2.4.Conclusions

Le développement de la biologie moléculaire depmiglques décennies a permis
d’identifier et de préciser en partie le fonctionmnt des différents transporteurs membranaires
impliqués dans I'absorption minérale racinaire.réste toutefois a identifier bon nombre de
transporteurs intervenant dans le transfert sympitage des éléments minéraux et leur déversement
dans les vaisseaux du xyléme. Néanmoins, I'ensed@de&onnaissances acquises jusqu’a présent est
une aide précieuse pour la compréhension de ldatému de I'absorption minérale racinaire a court
ou long terme a I'échelle de la plante entiere. Lhes plantes herbacées, cette régulation est
actuellement bien documentée tant a I'échelle midée qu'a I'échelle macroscopique. A l'inverse,
chez les végétaux ligneux, les mécanismes de témulsont encore assez mal connus. D’un point de
vue moléculaire, on peut admettre que les réguiatiévoquées pour les plantes herbacées
s’appliguent pleinement aux ligneux. Mais du paetvue macroscopique, I'extrapolation est rendue
plus délicate a cause des spécificités des plaigmsuses qui résident en deux points majeurs.
L'absorption, laréduction et I'assimilation ded@t e sont essentiellement racinaires chez une @lant
ligneuse. Toutefois, pour une forte concentraticansdle milieu édaphique, la réduction et
I'assimilation du nitrate peut étrefoliaire (Gojetnal.1991; T herios & Weinbaum 1981). Le systéme
racinaire est également capable de stocker I'agbtle carbone en grande quantité. Le systéme
racinaire pourrait alors présenter une certain@@amie énergétique par rapport au systéme aérien et
également, au moins a court terme, pour I'absorphidnérale et plus particulierement de l'azote.
Cette caractéristique devrait alors conduire arégelation de I'absorption minérale a I'échellelae
plante entiére différente de celle évoquée pouplastes herbacées qui se traduirait par des vamnigt
de I'absorption minérale a court etlong terme $sacislencea priori sur le développement aérien des
végetaux.

L’étude de ces variations, comme premiére approalienc été envisagée chez I'érable
sycomore afin d’étudier de fagon fine certains atspele la régulation de son absorption dans les
conditions d’'une culture hors sol. Ce travail aalisé sous serre et a permis d'obtenir destedsul
soit sur des pas de temps courts, soit a I'écldella saison.
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Figure 2.10 :Schéma du dispositifde culture en solution nweitecyclée. 1 : pompe de brassage ; 2 : pompeadage ;
3 : pompe de relevage.
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3. Mesure de I'absorption par une méthode indirecte ehon destructive

3.1.Introduction

En condition naturelle, la principale contrainteup la mesure de I'absorption minérale est
le volume racinaire qui peut représenter chez breardulte plusieurs dizaines de métres cubes (Atge
1992). Dans ces conditions, la mesure de I'absonpthinérale est souvent réalisée sur quelques
racines prélevées et isolées du systéme racina@ge technique, développée par Epstein (1972)
permet d’accéder aux parameétres cinétiques deolfpbi®n des racines prélevées. Mais I'extrapolation
de ces mesures, obtenues a partir de racines gs@da totalité du systéme racinaire reste trés
délicate. Cette technique est donc trés relative’est souvent utilisée que dans le cas d'une
comparaison de l'effet d'un traitement (concentraten CQatmosphérique, par exemple) sur la
capacité d'absorption.

En condition de culture hors sol, la croissancke eféveloppement du systéme racinaire
dans un volume limité permet d’accéder plus facdata la mesure globale de I'absorption minérale.
Dans notre cas, elle est réalisée grace a une métindirecte et non destructive développée au
laboratoire depuis une dizaine d'années. Elle rsffe@cane culture en solution nutritive recyclée et
repose sur '’hypotheése que tout ce qui quittedpaiitif de culture (eau et minéraux) est absodré p
les plantes.

3.2.Le systéeme de mesure de I'absorption minérale

3.2.1.Le systeme de culture en solution nutritive recgclé

Les différents systémes de culture sont placés sna serre munie d’'un cooling et se
composent d'un chassis supportant 2 goulottes b flekmées afin de limiter I'évaporation (Figure
2.10). Les plantes mises en culture sont plantées des pots de 10 L en PVC a fonds perforés et
remplis d'un substrat chimiquement inerte, la per(silicate d'alumine expansé). La surface du
substrat est ensuite recouverte d'une couchealetsjldrofugé (1 cm) afin de limiter I'évaporation e
le développement d'algues en surface. Pour chaspeditif, la solution nutritive contenue dans une
cuve cylindrique est initialement obtenue par dilotde 4 solutions meres dans un volume déterminé
d'eau permutée. Le volume de solution nutritive fleut étre évalué a tout moment a partir de la
mesure de son niveau (en cm) dans la cuve. A chergqasage, une pompe de brassage homogénéise
la solution ; une autre assure I'arrosage de chdesrpots par le haut et par 4 goutteurs. La soluti
en exces s’écoule dans les goulottes et est ré&emins un collecteur. Elle est ensuite refoulée ve
la cuve par une pompe de relevage qui est actimésgjle le niveau de solution dans le collecteur
déclenche un capteur électrique. Les différenteasgas sont commandées soit automatiquement par
un ordinateur soit manuellement. Les plantes somsées avec la solution recyclée 6 fois par jour
(toutes les 4 heures) et pendant 45 minutes a ehfagst La solution nutritive est renouvelée
périodiguement.
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Figure 2.11 :Evolution moyenne du volume d’eau retenue danaletsat en fonction du temps de percolation apads |
de I'arrosager€3, les barres représentent I'erreur-standardj&che indique le moment des prélevements des didbais
de solution nutritive (2 heures aprés la fin derdaage).

Equation 1 : Variation de quantité entre deux mesu

AQ, =ACLV, +AV [T,

Equation 2 : Absorption par I'ensemble des plardes dispositif de culture

Absorptiopr_r) = =) AQ,

Equation 3 : Absorption par chaque plante d’unpdisitif

- > |C, ., 0AVr —Ve)+(Vr, +Vp, )[AC
D » G DA U S

Equation 4 : Concentration fictive au moment doogvellement de la solution nutritive
Cr= (Vrn [C+Vp [Cn—l)/(vrn +Vp)

Avec : - quantité dans la cuve aprés le renoenaht Vr, [C
- quantité retenue dans le substrat Vp [C,,
- volume dans la cuve et le substrat Vr, +Vp
Variables :
C : Concentration (mol.iH Vr : Volume dans la cuve au renouvellement)(m
V : Volume (n?) Vp : Volume retenu dans le substrafm
A : Variations Ve : Volume de I'échantillon prélefré®)
N : Nombre de plantes sur le dispositif Cr : @emtration fictive (mol.rii)

Figure 2.12 :Le modéle d’absorption minérale sur systéme déuselen solution nutritive recyclée (d’aprés Beadj&
Hunault 1997).
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3.2.2.Méthode de mesure de 'absorption minérale

3.2.2.1.Le modele d’absorption minérale

Au cours de la culture, l'activité des racines gdantes modifie le volume et la
concentration de la solution nutritive. La mesued’dbsorption minérale est alors faite de maniere
indirecte en supposant que tous les éléments dttiequ le dispositif entrent dans les plantes. La
modification de volume correspond alors a I'évapaspiration. Un échantillon de solution nutritive
contenue dans chaque cuve est prélevé périodiquestele volume de la cuve est noté au méme
moment. Les prélevements sont faits deux heureésalar fin de I'arrosage afin d’assurer un
percolation suffisante des pots (Figure 2.11). Aagike prélévement, on constitue des couples
{Concentrations, Volume} qui nous permettent deakdr des quantités d'éléments minéraux présents
dans le dispositif & I'exception de la plante (Baedi& Hunault 1997). On en déduit alors le gain
relatif en éléments prélevés par la plante en tahtula variation de leurs quantités entre deux
mesures.

La quantité d'élément absorbée par les planteseedgux mesures (n et n+1) s’écrit selon
I'équation 1 (Figure 2.12). On obtient ensuite ip&égration la quantité totale absorbée par leat@a
entre letemps T et,{Equation 2). Afin d'ajuster le modele a I'expéantation, on prend aussi en
compte deux autres parametres, le volume de I'édliam prélevé (Ve) et le volume de solution
retenue dans le substrat (Vp). La quantité absopléelante d'un dispositif entre T et, €t pour n
mesures effectuées s’écrit alors selon I'équatioR @ur assurer la continuité des résultats loraal’u
opération de renouvellement de solution, une cotragan fictive (Cr’) pour chaque élément minéral
est déterminée (Equation 4). Elle correspond amegenne pondérée entre la concentration de
'élément dans la solution de renouvellement (Qrkelle présente au pied de chaque plante a cet
instant. Cette concentration fictive est ensuiteégnée a I'équation générale pour déterminer la
guantité absorbée entre le renouvellement et laireesiivante.

Les problemes liés aux accidents, fuites ou pamivesses des systémes de culture en
solution nutritive recyclée sont également trapés le modéle informatisé
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Absorption cumulée d'un [Elément] dans la solution
élément (mmoles. planté) nutritive (mmoles.L™)

18 4 —© Concentration 18
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15 7 —1,5

12 ~ —1,2

09 A —0,9

0,6 - — 0,6

0,3 —~ 0,3

010 T T T T T 010

jo j*1 j#2  #3  j+4  j#5  j+6  j+7
Jours aprés le renouvellement de la solution nutrite

Figure 2.13 :Exemple de I’évolution de I'absorption d’un élérgrar les plantes et de sa concentration dansl|laiom
nutritive entre deux renouvellements.

Figure 2.14 :Noyers agésde 2 ans cultivés hors sol en comdifpdéthoriques d’azote et de minéraux (A) et enditions
de disponibilité en azote et minéraux limitées (B).noyer en condition pléthorique présente unéssence exubérante bien
exprimée avec le développement de ramificationscamées (C).
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3.2.2.2Calcul d'une incertitude de I'absorption minérale

Les valeurs des couples {Volume, Concentratiorms}tsdépendantes les unes des autres
alors que leurs mesures faites par un opérateuwr (lpovolume) ou un appareil de dosage (pour les
concentrations) sont totalement indépendantes.cktititude de la mesure du volume est estimée a
1% et celle des concentrations a 2%. Pour chaguple {Volume, Concentrations}, les valeurs de
volume et de concentrations, comprises respectivéngans un intervalle a +1% et 2% sont
équiprobables. Un nombre infini de combinaisonspqubables peuvent alors étre produites a partir
d'un seul couple {Volume, Concentrations}. Pour gh@couple, 20 combinaisons sont choisies de
facon aléatoire et permettent de produire 20 caudbebsorption différentes. L'absorption minérale

correspondalors ala moyenne de ces 20 courlmméancertitude a I'intervalle de confiance a £ 5%.

3.3.Gestion des contraintes liées au systeme de culture

La culture en solution nutritive recyclée avec tréguence et une durée d'arrosage élevées
peut étre assimilée a une culture en milieu hydrogue. Dans ces conditions, la probabilité de
rencontre d’'un élément minéral avec son site d’giison racinaire est trés élevée méme pour une
faible concentration. La solution nutritive utilesést donc faiblement concentrée et présente comme
seule source d'azote, le nitrate (Tableau 1.3 p@ha 1).

Entre 2 renouvellements de solution nutritivebgarption minérale d'abord rapide se réduit
progressivement avec la diminution de la dispoitéién éléments pour devenir parfois quasiment
nulle pour certains minéraux avant que I'on opéareenouvellement (Figure 2.13). L’application
répétée de cette contrainte minérale permet de tm@iinune croissance normale. En conditions
pléthoriques, elle peut devenir exubérante et doules plantes trop éloignées de la réalité horeicol
(Figure 2.14). La solution nutritive est donc remelée une seule fois par semaine. Cette pratique
culturale peut étre assimilée a une fertilisatitstantinue.

Au cours de la culture, la demande minérale dggtedix pour leur croissance augmente.
Pour satisfaire cette demande, deux possibilitést senvisageables: soit on augmente les
concentrations de la solution de renouvellemeait; an augmente la disponibilité en minéraux pour
chaque plante en réduisant le nombre de planteshangue dispositif. La deuxiéme solution offre
'avantage d’'extraire périodiqguement des végétasaystemes de culture et de pouvoir ainsi accéder
par dosage a la dynamique de répartition de la agsm et des minéraux dans les plantes au cours de
la culture. Ces mesures permettent également delealpar une méthode directe et destructive
'absorption minérale comme étant la variation aledmposition minérale des plantes prélevées a
deux dates différentes. Les résultats obtenus pewlers étre comparés a ceux donnés par la méthode

indirecte et non destructive sur la méme périodernepermettre ainsi la validation.
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renouvellement
Variations AQ, | AQ, | AQ; | AQ, | AQs
Quantité totale absorbée par les plantes 45 98 119 | 120 | 120
(mmoles)
Nombre de plantes 9 7 7 5 3

Quantité absorbée par plante (mmolef) 5 14 17 24 40

Figure 2.15 :Exemple d’une courbe d’absorption obtenue gréeenéthode indirecte et non destructive dans leedtiine
culture en solution nutritive recyclée. Les ligresspointillées indiquent le renouvellement de ldusmn nutritive. Les
fleches indiquent I'élimination de 2 plantes duteéyse de culture. Le tableau présente les quardié@éments absorbées par
les plantes et par plante a diférents momentsoausde la culture.
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3.4.Analyse d’une courbe-type d’absorption minérale

L'analyse d'une courbe-type dabsorption minérdkégure 2.15) permet dintégrer
'ensemble des contraintes et des caractéristipiéss culture en solution nutritiverecyclée préses
précédemment. A chaque renouvellement de la salutiotritive, la quantité totale d’éléments
minéraux disponible pour les végétaux est de 12Miam A la mise en culture, 'absorption est faible
et continue. Les plantes n’absorbent pas la tétdétl’élément présent dans la solution nutritinére
deux renouvellements. Au cours de leur croissaricego@ir une méme disponibilité par végétaux
(Figure 2.15 :AQ, et AQ;) la quantité déléments absorbée par les plantegnante. Avec
I'élimination de végétaux au cours de la culturguantité d’éléments absorbée par I'ensemble des
plantes augmente entre deux renouvellements jubgpparition de « paliers ». Ces paliers traduisen
'absorption de la totalité de I'élément minéralntenu dans la solution nutritive entre deux
renouvellements (Cf Figure 2.13). La hauteur dexcpaliers » dépend de la disponibilité de I'élémen
pour chacune des plantes en culture entre deuxukeilements. Elle est donc proportionnelle au
nombre de plantes présentes sur le dispositif Hereu(Figure 2.15 AQ, et AQx).

3.5.Méthodes de dosages des échantillons de végétade sblution nutritive

Les minéraux sont dosés au laboratoire d'analyis€rale équipé en 2003 d'un appareil de
chromatographie ionigue couplé a un analyseur cctirdétrique qui permettent de doser
simultanément sur un méme échantillon liquide lésénts suivants : NQ P, K', Mg™*, C&”, NH,"
(Annexe ). Avant 2003, les dosages étaient réapsé spectrophotométries d'absorption moléculaire
et d'absorption atomique (Annexe I).

3.5.1.Les échantillons de végétaux

Les différents compartiments prélevés (Cf ChagltreFigure 1.24) sont découpés et séchés
dans une étuve a 60°C pendant 10 jours. Aprés géchaisont pesés avant d'étre broyés et réduits e
poudres trés fines qui sont ensuite dosées audabioe apres préparation.
L'azote est dosé par la méthode Kjeldahl. L'azotéspnt dans les végétaux peut avoir un caractére
organique ou minéral. L'azote organique est priatgment constitué par les protéines, les acides
aminés et nucléotidiques ; 'azote minéral par Imomium (ouammoniac), le nitrate et le nitrite. Le
dosage de l'azote Kjeldahl ne permet pas de dtessotle total mais seulement les composés réduits de
'azote soit 'ammonium et I'azote organique. Dares conditions, les composés nitrés, nitrosés, les
oximes, I'hydrazine et ses dérivés et les hétérlesyazotés ne sont pas ou partiellement dosés. La
méthode Kjeldahl permet toutefois d’avoir une borappréciation de I'azote total de la plante.
L'azote Kjeldahl est dosé sous sa forme ammoniurméieu aqueux apres minéralisation en milieu
acide (Annexe Il) d'un échantillon de poudre. Léd8dents minéraux sont dosés en milieu aqueux
aprés calcination et minéralisation en milieu aallen échantillon de poudre. Les résultats sont
exprimés en quantité d'azote et minéraux par udé®iomasse séche du compartiment préleve.

3.5.2.Les échantillons de solution nutritive

Les échantillons de solution nutritive sont dimotent dosés en chromatographie ionique.
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4. Variations de I'absorption minérale chez le jeune &ble cultive hors sol

4.1 .Introduction

L'absorption minérale dépend a la fois de la disipdité en minéraux du milieu édaphique
(concentrations, volumes), du statut minéral duéay® racinaire et de la force de puits du systeme
aérien qui varie au cours des saisons. L'influedeees parameétres sur I'absorption minérale a été
étudiée sous serre avec les érables de 3 ansmtidesboutures de 'année dont le développement
aérien a été analysé précédemment (Cf Chapitre 1).

L'influence du statut minéral sur I'absorption géétudiée dans un premier temps au
printemps en comparant I'absorption entre les é@sabé 3 ans, transplantés, qui ont potentiellement
accumulés des réserves 'année précédente et @olmwutures de I'année sans réserves. Dans un
deuxiéme temps, cette étude a été envisagée emast@ériode privilégiée pour la formation des
réserves azotée et carbonée chez les végétauxntignteuilles caduques. Ces deux premieres études
nous renseignent alors sur la physiologie du systemginaire a I'échelle saisonniére au cours d'une
année de développement en relation avec la rersatidin et la formation de réserves azotées et
carbonées. L'effet des variations de la disportibdéin minéraux sur I'absorption racinaire a enstfite
envisagée sur des pas de temps court (échelle metatiore) au printemps et en automne.

Ces résultats obtenus en milieu treés artificiabsécontr6lé nous permettent de mieux
apprécier la physiologie du systéme racinaire &hlile saisonniéere et hebdomadaire. Ils nous
apportent également des informations nécessail@sudture de plantes en conditions horticoles.

4.2 Matériels et méthodes

4.2.1.0rigines des végétaux et conditions de culture

Au printemps, les variations de I'absorption mimléront été mesurées a partir des plantes
utilisées pour I'étude du développement aérieredng érable cultivé hors sol (Cf chapitre 1). digit
des 44 érables agés de 3 ans(clones SDB et SNAB3flantés apres une taille sévére des racines et
des 6 microboutures enracinées (SNDB). Elles oatémpotées (potde 10 litres ; substrat : petlite
couche (1 cm) de silex hydrofugé) et réparties seuee le 28 mars et le 11 avril sur 5 systémes de
culture en solution nutritive recyclée. A partir doois de juillet et jusqu'en décembre, seule
I'absorption minérale des microboutures a contiare mesurée, les plantes de 3 ans ayant toutes
été éliminées au début du mois de juillet.

Pour chaque dispositif et au cours des saisoagléntes ont été fertilisées 6 fois par jour
pendant 45 minutes avec une solution nutritive ctsy (Cf Tableau 1.3 — chapitre 1) et renouvelée
toutes les semaines.
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4.2 .2.Suivi de I'absorption minérale

Le suivi de I'absorption minérale a été effeatéce a la méthode indirecte préalablement
décrite. Les échantillons de solution nutritive oétté prélevés quotidiennement et dosés par
spectrophotométrie d’'absorption moléculaire et ate

A lamise en culture et au cours de I'expérimeiotade printemps, 2 érables de 3 ans ont
été périodiquement éliminés de chaque systemelteae{28 mars, 16 avril, 7 mai et le 7 juin) afin
d’offrir aux végétaux restés sur les systemes deumu une disponibilité en éléments minéraux
satisfaisante au cours de leur croissance. Len7 ggiuls les compartiments aériens ont été préletvés
analysés. Les systémes racinaires, conservés saysémes de culture pour une expérimentation
ultérieure, n'ont été extraits et analysés que‘lguillet. Les plantes entiéres (ou compartiments
aériens) prélevées ont été utilisées pour I'étugdaddynamique de répartition de I'azote et des
minéraux dans les plantes au cours de la cultues.r€sultats ont également permis de valider les
mesures d’absorption obtenues par la méthode ictdird_'évaluation a été réalisée a partir des
résultats des prélevements du 16 avril et du 7 mai.

4.2.3.Suivi du développement aérien

Le développement aériendu jeune érable est aaniaétpar une fluctuation de croissance de
la pousse principale qui constitue I'essentiebderbissance aérienne (Cf Chapitrel). Elle s'obseérv
la fois au niveau de l'allongement de I'axe, decteoissement en surface des feuilles et du
plastochrone apparent. L'allongement de la poussecipale (plantes de 3 ans) et I'évolution du
plastochrone apparent (microboutures) ont donachktésis comme descripteurs de la croissance du
systéme aérien et sont présentés parallelementaunbes d'absorption.

4.2 .4 .Analyse des données

Pour les érablesde 3 ans, 'absorption miné@easpond & une moyenne calculée a partir
des 4 dispositifs de culture conduits en solutiaitrinive recyclée. Dans le cas des microbouturés qu
sont disposées sur un seul systéeme de cultureseltitude de I'absorption minérale correspond a
I'incertitude des mesures de volumes et de coneginms (Cf 3.2.2.2).

Dansun premier temps, les variations de I'absomminérale sont étudiées a I'échelle de la
saison. L'étude comparée de ces variations chgddetes de 3 ans et les microboutures au printemps
nous renseigne sur l'effet de la remobilisation deserves carbonées et azotées sur I'absorption
minérale. Dans le cas des plantes de 3 ans, adsatdsont été complétés et confrontés a ceux alsten
lors de I'étude de la dynamique de répartition daaplantes de I'azote et des éléments minéraux au
cours de la culture. En automne, I'étude des vinetde I'absorption minérale permet de préciser le
comportement de I'érable lorsque son systéme aédréese développe plus et que ses feuilles sont en
voie de sénescence (travail conduit avec les mawtires alors 4gées de 6 mois).
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Tableau 2.2 :Comparaisons des variations de quantité d’azoteeehinéraux obtenues par la méthode indirecteat n
destructive et la méthode directe et destructiverda période comprise entre le 16 avril et le Gad.m

N (NG,) K* P Mg** ce’
(1) Méthode indirec | (2] Méthode direct  43,7| 44,. 23,5| 22,7 3,4] 3,i 6,2 | 6,F 89| 7,:
Variatior : [(1)-(2)] / (1) -1,4% +6% -8,8% -4,8% +18%

Erablesde 3 ans Microboutures

1
:
1
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Figure 2.16 :Dynamiques d’absorption moyenne au printemps pesiplantes de 3 ana£4) et les microbouture€l) et
évolution de la longueur de la pousse principaf3() et du plastochrone apparent6). Les lignes en pointillées indiquent
le renouvellement de la solution nutritive et léshes le préléevement de végétaux. Les barresgeptént I'erreur standard
pour les plantes de 3 ans4) et I'incertitude des mesures pour les microhoas (=20 itérations).
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Dansun deuxiéme temps, les variations de I'alisonpminérale ont été étudiées a I'échelle
de la semaine, soit entre 2 renouvellements ddisolinutritive, mais aussi au cours des saisons.
L'analyse a été réalisée sur une période de 3 semal\u printemps, elle a été conduite a partir des
résultats obtenus avec les plantes de 3 ans attemae avec ceux obtenus avec les plantes de lanné
(microboutures alors &gées de 6 mois). L’analyseedevariations a I'échelle hebdomadaire a permis
de préciser I'effet de la méthode de fertilisat@msolution nutritive recyclée qui peut s'appareree
une fertilisation discontinue.

4.3 Variations de I'absorption minérale a I'échelle desisons

4.3.1.Evaluation de la mesure de I'absorption par 'apihv® indirecte

Les absorptions du nitrate (ou azote), du potassidu phosphore et du magnésium
mesurées par la méthode indirecte sont assez ps¢t8%) de celles obtenues par la méthode directe
(Tableau 2.2). La mesure de I'absorption du calcgarait par contre fortement surestimée par la
méthode indirecte (+18%). Le calcium est un catdosralent trés facilement adsorbé au niveau du
systéme racinaire. La surestimation pourrait atmngespondre a la fraction de calcium adsorbée au
niveau du systéme racinaire et donc impossiblendptabiliser par la méthode directe et destructive.
De la méme facon, I'absorption du potassium estle@gant surestimée mais plus faiblement
(seulement +6%). Globalement, la mesure de I'alisonpminérale par la méthode indirecte peut étre
considérée comme fiable. Cette méthode a d'aillétésestée au laboratoire avec d’autres végétaux e
s'est toujours révélée d'une bonne fiabilité.

4.3.2.Absorption minérale de printemps

Les deux élémentstrés majoritairement absorb@siatemps sont le nitrate et le potassium
dont les quantités absorbées atteignent respectmem60 et 80 mmoles aprés 2 mois % de culture
pour les plantes de 3 ans et 4 mois pour les moaralres, soit 2 moles de nitrate pour 1 mole de
potassium absorbée. Les autres minéraux’{Mg et C&") sont absorbés plus faiblement et leurs
guantités finales n’excédent pas 30 mmoles (Figui&). L'absorption du nitrate et du potassium
présentent progressivement des variations hebdanead@es variations sont liées au mode souhaité
pour la gestion du systéme de culture lui-méme3@f) et se traduisent graphiquement par des
«paliers» (Figure 2.16).
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Tableau 2.3 :Vitesses moyennes d’absorption du nitratgy et du potassium ) pendant les diférentes phases de

croissance de la pousse principale (f*¢ague ; Il : ralentissement ; lll £2°vague).

Plantes de 3 a1

Microbouture:

Phases de croissa ou organes ém I I I Préformé | Néoformé: | Préformé: | Néoformé:
V\os. (MMoles/plante/jou 11 2931 4,23 0,42 2,98 0,68 2,80
V. (mmoles/plaite/jour 0,71 | 1,39] 1,94 0,42 1,44 0,31 1,13
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Figure 2.17 :Evolution de la composition en azote et en potassies difiérents compartiments définis pour lesnpés
prélevées au coursde la culture. La fleche indigukate de débourrement. Les barres représentemélir standard sur la
moyenne (= 8).

Tableau 2.4 :Détermination de la signification (test T) desiasions de quantités d’azotAll) et de potassiuniK)
mesurées chez les plantes prélevées ala miselare28 mars) et 3 semaines aprés (16 avril):(msn significatif; * :
P<0,05 ; ** : P<0,025 et *** : P<0,005 ; sens de variation : (0) = stable ; (-)imiciution ; (+) = augmentation)

AN AK
P/ (Sens de variatio P/ (Sens de variatio
Plante entié ns . (0) * [ (+)
Feuilles k[ (+) xR (+)
Pousssde I'anné xxE [ (+) rxx [ (+)
Tron¢ ** o (+) * [ (+)
Grosses racin ** () ns . (0)
Racines moyennes et fit k[ (+) xR (+)
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4.3.2.1Plantes de 3 ans transplantées

A la mise en culture, I'absorption d’abord faibkeygmente progressivement pendant le
débourrement et I'émission des feuilles préformdess vitesses d’absorption du nitrate et du
potassium sont similaires et inférieures a 0,5 natpdante/jour (Tableau 2.3). Pendant cette période,
la pousse principale s'allonge rapidement et att2lhcm aprés 3 semaines.

Ces premiers développements aériens correspondd@mission et au déploiement des feuilles
préformées. lls s'effectuent sans absorption magdimitrate et du potassium ; les autres minénaux
sont quasiment pas absorbés (Figure 2.16 - Zooer)dént cette période, la quantité totale d'azote
présente dans les végétaux augmente peu et de maawoie significative (Figure 2.17 et Tableau 2.4).
Les modifications de quantité d’azote dans les cartiments correspondent alors a une nouvelle
répartition du stock initial d'azote. La quantitddle d'azote dans les grosses racines diminue @déns
30% au profit dutronc (+50%), des racines moyembdimes, des pousses et des feuilles (Figure 2.17
et Tableau 2.4). Alinverse, la quantité totalepdgassium augmente significativement dans chaque
compartiment (Tableau 2.4). L’augmentation de ¢@tinént est alors strictement liée a son absorption
par le systéme racinaire fortement taillé a la reiseulture. Les premiers développements aériens et
la régénération du systéme racinaire s'effectuearicdmajoritairement par la remobilisation de
réserves azotées disponibles dans les grosseesaglimar I'absorption du potassium.

L'absorption minérale s'accélére ensuite penddamission des feuilles néoformées
notamment pour le nitrate dont la vitesse d'absompatteint prés de 3 mmoles/plante/jour (T ableau
2.3). L'azote absorbé s’accumule progressivemeptéférentiellement dans les feuilles. Le potassium
s'accumule dans tous les compartiments mais ledassi plus fortement dans les feuilles (Figure
2.17).

Globalement, les vitesses dabsorption du nitrate du potassium augmentent
progressivement au cours de la culture et indépmanmtant de la fluctuation de croissance
préalablement décrite. Elles augmentent fortementiant la phase de ralentissement de croissance et
s’accélérent nettement pendant fA°¥ague de croissance (T ableau 2.3).

4.3.2.2.Les microboutures

Au moment de leur mise en culture, les microboeguabsorbent immédiatement le
potassium mais trés faiblement le nitrate (Figur62- Zoom). Pendant la phase d’émission des
feuilles préformées (2 a 3 paires de feuilles)t soe quarantaine de jours apres la mise en culture
'absorption du potassium et surtout du nitratders faibles (Figure 2.16). L’absorption minérale
s’accélere ensuite pendant I'émission des feuiltasformées. Les vitesses d’absorption du potassium
et surtout du nitrate sont a peu prés similaireslies observées pour les plantes de 3 ans pealant
méme période (T ableau 2.3).
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Figure 2.18 :Dynamique d’absorption minérale en automne desahbi@utures mises en culture au printemps et algéeé
de 6 mois. Les lignes en pointillées indiquentdeauvellement de la solution nutritive. Les baregrésentent|’incertitude
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(P<0,05).
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4.3.3.Absorption minérale dautomne

En automne, les feuilles ne sont plus émises deplusieurs semaines (fin aolt / début
septembre) et la croissance du systéme aérienédsite a I'accroissement en diamétre du tronc.
Pendant cette période, le nitrate est trés fortdneemajoritairement absorbé (Figure 2.18). Son
absorption présente des variations hebdomadaisegs\étesse correspond a celle mesurée pendant la
croissance estivale (environ 3 mmoles/plante/jo@ette absorption massive en absence de fortes
croissances aériennes participe certainement aoidmédtion de réserves azotées utilisables au
printemps suivant. L'absorption du potassium estdment réduite par rapport au printemps et
représente seulement 177de I'absorption totale du nitrate & la fin de p@timentation (150 mmoles
de nitrate contre 20 mmoles de potassium) (FigulR Les autres éléments minéraux sont tres
faiblement absorbés comparativement au nitrate.

Pour des raisons expérimentales, la toile domdidela serre a di étre fermée a partir du
15 novembre. Cetteréduction de I'éclairement peur effet une nette réduction de I'absorption du
nitrate (Figure 2.18). Ce résultat témoigne deibeance d’'une activité photosynthétique encoredort
pendant cette période capable d’'agir directementaosorption minérale.

4.3 .4.Absorption minérale au cours d'une année

Au printemps et en été, le nitrate et le potassiomt trés majoritairement absorbés et le
rapport entreleurs absorptions est proche deni2d2s de nitrate pour 1 mole de potassium absorbée)
A la fin du mois d’ao(t, I'absorption de tous lesn@raux excepté le nitrate {KP, Mg* et C&")
diminue progressivement avecl'entrée en dormaasddurgeons et I'arrét de croissance des feuilles.
Le nitrate continue a étre absorbé de la méme fagoau printemps (Figure 2.19). En automne,
I'absorption minérale est fortement réduite alows gelle du nitrate reste inchangée et devient trés
majoritaire (Figure 2.19). Les absorptions du rtiéret du potassium restent fortement corrélées mais
cette fois-ci avec un coefficient proche de 7 (7lesale nitrate pour 1 mole de potassium absorbée).

Globalement au cours de I'année, I'absorption psitme est fortement corrélée a celle du
nitrate mais avec une nette évolution de leur rappg@bsorption qui passe de 2 a 7 entre la fin du
mois d’ao(t et le début de 'automne (fin septembre
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Figure 2.20 :Variations hebdomadaires de I'absorption et deolacentration du nitrate et du potassiumdans latson
nutritive des plantes de 3 ans pendant 3 semainasécutives au printemps. Les lignes en pointiliéedquent le
renouvellement de la solution nutritive. Les bamgsrésentent I'erreur-standanl £ 4).
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Figure 2.21 :Variations hebdomadaires de I'absorption et deolacentration du nitrate et du potassiumdans latson
nutritive des plantes de I'année (microbouturesdgke 6 mois) pendant 3 semaines consécutivestemae. Les lignes en
pointilléesindiquent le renouvellement de la siolntnutritive. Les flieches indiquent une reprisd’ddsorption potassique.
Les barres représentent I'incertitude sur les mesr= 20 itérations).
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4.4 Variations a I'échelle de la semaine

L'absorption du nitrate et du potassium présentenfortes variations hebdomadaires au
printemps/été (période de croissance végétativenedutomne (période privilégiée pour la mise en
réserves) (Figures 2.16 & 2.18).

Au printemps, I'absorption du nitrate diminue pregsivement entre deux renouvellements
de la solution nutritive, et devient méme nulled 2jours avant le renouvellement suivant. Cette
cinétique s’explique par ladiminution progressileesa concentration jusqu’a sa disparition totaele d
la solution nutritive (Figure 2.20). Parallélemehabsorption du potassium diminue également. Son
absorption est fortement réduite avec I'arrét dédorption du nitrate alors que la concentration en
potassium dans la solution nutritive reste supéeie 0,2 mM (Figure 2.20). L'absorption du
potassium semble donc liée d’'une part aux variaide sa concentration dans la solution nutritive
mais aussi a I'arrét de I'absorption du nitrate.d@epoint de vue, il semblerait que les absorptiduns
nitrate et du potassium soient couplées sur desl@asmps courts au moins au printemps.

En automne, I'absorption du nitrate entre deuxorerellements de la solution nutritive
présente laméme évolution qu'au printemps (Figued). Aprés un renouvellement, I'absorption du
potassium augmente dans un premier temps puislsé fértement alors que sa concentration dans la
solution nutritivereste élevée (supérieure a 0\8)ret augmente méme en conséquence d'une forte
transpiration. Cette réduction de I'absorption psstgue coincide avec le ralentissement de
I'absorption du nitrate. Dans un deuxiéme tempsdoe la concentration en nitrate dans la solution
nutritive devient trés faible, I'absorption du pesaim reprend fortement alors que le nitrate n’est
guasiment plus absorbé (Figure 2.21 — indicatiomnde par les fleches). Il semble donc exister un
couplage entre I'absorption du nitrate et du pdtaspour des concentrations en nitrate relativement
élevées. Pour des concentrations en nitrate pibe$al’absorption du potassium semble s'effectuer
indépendamment de I'absorption du nitrate.
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Figure 2.22 :Schéma synthétique des variations de I'absorptiorérale, du stock en azote et du développemen¢méu
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plantes de 3 ans transplantées.
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4.5 Discussion

4.5.1 Variations saisonniéres de I'absorption minérale

Au printemps, I'érable de 3 ans transplanté déveé ses premieres feuilles (feuilles
préformées) sans absorber I'azote de facon sigtifie. Leur croissance est assurée par la
remobilisation de réserves azotées et carbonéeméies l'année précédente et stockées
préférentiellement au niveau des grosses racinesz @ne plante ligneuse, I'azote remobilisé peut
alors correspondre a une fraction importante deolfa total contenu dans la plante. Il peut méme
donner prés de 90% de I'azote des feuilles, prialeiment préformées, chez un noyer (Fetlal.
2002). Ces réserves azotées se forment en été autemne grace a une absorption massive et
majoritaire de I'azote alors que la croissancepdasies aériennes est trés réduite (Figure 2.288zC
un arbre a feuille caduque tel que I'érable sycomaes réserves azotées se forment également au
moment de la chute des feuilles par une remobitisatie I'azote foliaire qui migre vers les organes
pérennes de stockage (Millard 1996). Dans le aasqulier d'une transplantation faite au printemps
cette remobilisation semble obligatoire pour petradé développement des premiers organes aériens
avant méme que la régénération du systéme racinaisoit efficace pour I'absorption. Dans le cas
d’érables non transplantés, Millard & Proe (19919ntrent également que la remobilisation de
réserves au printemps reste la principalement sodtazote pour les premiers développements
aériens. L'absorption d’azote parles racines rastefaible pendant cette période. La remobilgati
des réserves azotées et carbonées au printempses¢ndbnc toujours précéder une absorption
racinaire significative chez I'érable sycomore. Tefois, cette remobilisation suppose que des
réserves se soient formées'année précédentéhdeEmee de réserves, I'absorption minérale et surtou
azotée doit étre immédiate et rapide afin d’alineetds premiers développements aériens. Or, dans le
cas des microboutures qui a la mise en culture mjwas de fortes réserves azotées et carbonées,
'absorption d'azote avant le débourrement est fagdde mais significative. Cette faible absorption
d’azote avant débourrement peut s’expliquer pdfialble taille du systéme racinaire a la mise en
culture et surtout l'absence de réserves carboméesssaires a I'absorption active d'azote. A
inverse, le potassium, dont I'absorption représaem co(t énergétique plus faible que celle duatet
(Marschner 1995), est trés rapidement et plus foemt absorbé a la mise en culture. Le potassium
participe alors aux grandissements et aux divisioeltulaires (effet osmotique) des méristémes
primaires racinaires et aériens et contribue aimsi débourrement du bourgeon apical et a
'augmentation de la surface racinaire. Avec leadébement, I'activité photosynthétique s’accélere e
apporte ainsi I'énergie et les structures carboméegssaires a I'absorption massive d'azote.

La fluctuation de croissance de la pousse prifeipientifiée au cours du”lchapitre de la
thése ne semble pas étre influencée par les vanisitde I'absorption minérale. La phase de
ralentissement de croissance apparait alors dogofation du nitrate et du potassium est maintehue
augmente méme grace a I'élimination de végétausylst@mes de culture. De la méme facon 1§ 2
de vague de croissance présente une évolutionidleétors que I'absorption minérale augmente
brutalement lors du dernier prélevement de végétaux
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4.5.2 Variations de I'absorption minérale a I'échelle Hemadaire

La culture en solution nutritive recyclée conduitle fortes variations hebdomadaires de
'absorption du nitrate et du potassium liées aélduction progressive de leur disponibilité dans la
solution nutritive. Ce type de fertilisation parfetf dose conduit a de fortes contraintes pour
'absorption et peut étre assimilée a une fertilssa séquencée pour laquelle les minéraux sont
apportés une seule fois par semaine. Ces variatiehdomadaires se répétent dans le temps mais ne
conduisent pas a des variations similaires au nivéha développement aérien des végétaux. Le
systéme racinaire serait donc capable d'alimentercentinu le systéme aérien alors que son
absorption présente de trés fortes variations.edgtpothése suppose une physiologie particuliére du
systéme racinaire capable alors de jouer un ratgptm entre la disponibilité en minéraux du milieu
édaphique et la demande en minéraux des partiena&s en croissance.

Le systéme utilisé pour mesurer I'absorption matérne permet pas ici de distinguer
'absorption liée aux systemes LATS de celle liéex dHATS. Toutefois, au moment du
renouvellement de la solution nutritive, les contlcations en nitrate et potassium sont fortes et
permettent une absorption préférentiella des systémes LATS. L’'absorption par ces systémes a
faible affinité se réduit progressivement avec imidution des concentrations dans la solution
nutritive et seuls des systemes HAT S peuvent dtstionner.

4.5 3.Interaction entre 'absorption du nitrate et I'abgsbon du potassium

Globalement au cours de la culture, les absorstidun nitrate et du potassium sont trés
fortement corrélées. Le rapport d'absorption néfadtassium initialement de 2 au printemps pagse a
en automne. Cette modification est liée a la rédductle I'absorption du
potassium en automne alors que I'absorption datgtreste similaire a celle mesurée au printemps et
en été. Chez les végétaux, le potassium interfoetédment dans la croissance foliaire en partictpan
aux grandissements et divisions cellulaires (Mansch1995). Il n’est donc pas étonnant que son
absorption se réduise a la fin de I'été et en amemvec I'arrét de I'émission des feuilles et de le
croissance. Al'inverse, chez les plantes ligneuseasitrate continue a étre absorbé et métabp e
réaliser trés probablement la synthese de résexzases.

D’un point de vue physiologique, le potassiumlegbrincipal cation d'accompagnement
des anions, et notamment le nitrate, pour leur rligmn et leur translocation jusgu’aux parties
aériennes par les vaisseaux du xyleme (Bleeinasl. 1978; Minottiet al. 1968). Les travaux menés
par lvashikina & Feyziev (1998) ont également perme mettre en évidence un couplage entre
I'absorption du nitrate et celle du potassium aquinble s’opérer directement au niveau des membranes
plasmiques des cellules racinaires. Les auteunsaagnt que le flux entrant de potassium conduit a
une réduction de I'efflux de nitrate et par congdoee a une augmentation de son absorption nette.
Donc, en théorie, toute diminution de I'absorptial’'un de ces deux ions devrait alors conduire a
une diminution proportionnelle de I'absorption teutre. Comment alors expliquer que le rapport
d’absorption NQ/K™ diminue en automne ? Deux hypothéses peuventedivisagées en prenant en
compte deux échelles différentes.
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Figure 2.23 :Schéma synthétique du couplage proposé entred’pbi®n du nitrate et le potassiumau niveau delbnte
entiére pendantla période de croissance végétginmetemps/été) et la période de mise en résg@téset surtout automne).
Le potassiumagit sur I’absorption du nitrate sePowoies :(1) les anions (A activateurs de I’absorption du nitrate et
véhiculésviale phloeme (en gris sur le schéma) grace au piotas$2) le couplage direct entre I'absorption du nitrate e
I"absorption du potassium. Globalement, I'actiomzuée dg1) et(2) n’évolue pas au cours des saisons. P ar contjdia
de(1) est plus marquée au printemps (/été) alors quigonmane (/été), I’action dg) est la plus forte.
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Figure 2.24 :Schéma synthétique du couplage proposé entre ¢igtison du nitrate et le potassiumau niveau celitd
pendant la période de croissance végétative (pmpséété) et la période de mise en réserves (&érédbut automne).
L’'infux de potassiuminhibe I'eflux de nitrate &vorise ainsi son absorption nette. L'absorpti@tte du nitrate, constante
au cours des saisons, suppose un influxde potessimstant également. En automne, I’absorptionenétt potassium,
fortement réduite, suppose un eflux plus marqu@ad@ssium. Globalement, potassium et nitrate restgplé au cours des
saisons mais le rapport d’absorption N® * passe de 2 au printemps & 7 en automne.
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(i) A I'échelle de la plante entiere (Figure 2.23@ potassium est le principal cation
d’accompagnement lors de la translocation phloéméedes métabolites carbonés chargés (acides
aminés, acides organiques) depuis les feuilles lemrsacines (Tourainet al. 1988). Un couplage
indirect peut donc étre envisagé entre I'absorptionitrate et le pool de potassium interne grake a
translocation des composés carbonés activateude&mrganiques ou sucres solubles) de I'absorption
du nitrate. On peut alors supposer que la cor@ediabsorption entre nitrate et potassium s’exerce
essentiellement au cours de la période de croissa@gétative et gu'ensuite, la recirculation intern
du potassium en liaison avec l'allocation plus nuéegd'activateurs de I'absorption du nitrate en
automne intervienne davantage. (Figure 2.23).

(ii) Au niveau cellulaire (Figure 2.24), I'absoiiph nette du potassium et du nitrate, comme
la plupart des éléments minéraux, correspond an l@htre le flux entrant (influx) et le flux sortan
(efflux). Aucours de I'année, I'absorption nettebtassium et du nitrate restent fortement couplée
Ce qui signifie, selon I'hnypothése développée pashikina & Feyziev (1998) que le rapport entre le
flux entrant de potassium et I'absorption du niera¢ste constant au cours des saisons. Globalement,
I'absorption du nitrate reste identique pendanpdaiode de croissance végétative (excepté pendant
I'émission des feuilles préformées) et en autoniee ¢a vitesse moyenne est constante et environ de
3 mmoles/plante/jour). Dans ces conditions, I'irftle potassium reste également constant pendant les
mémes périodes. L'augmentation du rapport d’absorpNO,/K* en automne, liée a la seule
réduction de I'absorption du potassium, pourratrak’expliquer par une augmentation de I'efflux de
potassium. La réduction de la demande en potasdesnparties aériennes pendant cette période
pourrait d'ailleurs favoriser cet efflux. La ciration du potassium ainsi envisagée entre le milieu
extérieur et la cellule permettrait alors un maintide I'absorption du nitrate en automne. Cette
hypotheése reste toutefois a démontrer et supa@sm®ri une forte interaction entre les transporteurs
impliqgués dans I'absorption du nitrate et du poitessOn peut d'ailleurs s’interroger sur les typues
transporteurs (HATSou LATS) impligués dans le dagp. L'étude des variations hebdomadaires de
'absorption minérale semble nous apporter quelguésrmations a ce sujet. A court terme, les
absorptions du nitrate et du potassium sont panfiaétnt corrélées pour de fortes concentrations en
nitrate dans la solution nutritive. Pour des concations plus faibles (inférieures au moins a 0,2mM
et plus particulierement en automne, I'absorptiopdtassium s’effectue indépendamment du nitrate.
La corrélation NQ/K" existe-t-elle alors seulement lorsque des transuos a faibles affinités sont
mis en jeu ou bien est-ce que ce résultat correspda situation particuliere d'automne ? Une étude
plus approfondie aI'échelle moléculaire voire gégée permettrait de répondre au moins en partie a
cette question.
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5. Conclusion du chapitre

D’'un point de vue pratique, I'étude de I'absorptioninérale conduite avec I'érable
sycomore cultivé hors sol sous serre nous renseignées dynamigues d'absorption racinaire au
cours du développement aérien. Elles permettemwvibager des aspects pratiques pour la conduite
des cultures ligneuses en conditions horticoles.

D’'un point de vue scientifique, les résultats ohi® nous ont permis d'apprécier la
physiologie du systéme racinaire aux regards disf@onibilité en minéraux et azote et de son propre
statut azoté et carboné. Mais deux points resterééiser :

- En absence de réserves azotées formées adomg tet avec un systéme
racinaire apte a absorber (i.e. non taillé, de deataille et différencié, et présence de réserves
carbonées), I'absorption minérale est-elle immédidés la mise en culture ou est-elle en relation
exclusive avec le débourrement des bourgeons ?

- Quel sont les conséquences des variationsatiedrption minérale a court
terme sur la physiologie du systéme racinaire esalwcapacité a absorber ?

Ces deux guestions ouvrent une perspective podiettilhypothése d’'une capacité d'absorption du
systéme racinaire variable selon son histoire tiotrnelle a long ou court terme.
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Chapitre 3 :

Capacité d'absorption du systeme racinaire

en relation avec son histoire nutritionnelle
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1. Introduction

Le systéme racinaire d'un érable est capable m&liter en azote les premiers
développements aériens sans en absorber de fagoificaitive mais uniqguement a partir de la
remobilisation de ses réserves formées 'annéeépedtte. Ce résultat, confirmé par un travail mené
par Millard & Proe (1991), semble indiquer une e@re autonomie, au moins a court terme, du
systéme racinaire pour rendre ainsi possible lassaoce des parties aériennes. A l'inverse, un
systéme racinaire dépourvu fortement de réservettag serait-il capable d’absorber I'azote en
absence des parties aériennes ? A notre connaissaette question n’a jamais été abordée dans la
littérature scientifique. Les différentes étudesnémes sur I'absorption au printemps de végétaux
ligneux en relation avec leurs réserves forméamke précédente ne sont souvent abordées qu'a
partir du débourrement (Malagettial.2001 ; Millard & Proe 1991 ; Neilseat al.2001). Or répondre
a cette question permettrait de mettre en évideneecertaine autonomie du systéme racinaire en
relation avec la gestion des réserves forméegdang terme.

A plus court terme, une variation de la dispoitiien minéraux dans le milieu édaphique
conduit a de fortes variations de I'absorptionmjaint pas de conséquences sur le développement a
longterme du systéme aérien du jeune érable symmi@i chapitres 1 et 2). A 'opposé, une étude
menée par Beaujard (1996) chez le chéne pédon@ukgr¢us RobuyiL.) cultivé hors sol montre que
I'absorption du nitrate et du potassium reste lireéau cours de la période végétative alors que la
croissance de la partie aérienne de cet arbreyésmique. Ces deux résultats indiquent alors un
découplage possible entre racines et parties a&sehe systéme racinaire serait alors capabled co
terme de jouer un réle tampon afin d’alimenter entinu le systéme aérien en croissance alors que
son absorption présenterait de trés fortes odoillat Ce réle tampon correspondrait alors a une
absorption variable liée a une gestion des résdoraesées cette fois-ci sur le court terme.

Afin d’argumenter cette hypothése d'une véritadltonomie fonctionnelle du systeme
racinaire par rapport aux parties aériennes, imtrd@lors I'histoire nutritionnelle des plantesad ou
court terme, I'absorption minérale racinaire a étédiée en absence des parties aériennes. Deux
approches a long et court terme ont été envisagées

- Dans un premier temps, 'approche a long teancensisté a étudier 'effet de la
nutrition azotée d'automne, période privilégiée ptai formation des réserves azotées, sur la
physiologie du systéme racinaire au printemps suieaavant débourrement. Cette étude a ensuite été
prolongée au-dela du débourrement afin d’évaluerpact de la nutrition azotée d’automne sur la
dynamique de mise en place des premiers organienagér

- Dans un deuxiéme temps, I'étude de I'absorptitinérale a court terme par le
systeme racinaire a été envisagée dans le cadria diynamique dabsorption entre deux
renouvellements de la solution nutritive.
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Figure 3.1 : Evolution de la poussée racinaire mesurée susdeshes de noyer hybrid&glans majorX J. nigra) en
automne en relation avec la concentration en mittatla solution nutritive apportée a chaque itiigaLes souches ont été
cultivées sous serre sur des systemes de cultugelation nutritive recyclée (d'aprées Ewetsal.2001).
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Figure 3.2 :Evolution de la poussée racinaire (pression xy¢éme) mesurée sur 3 souches d’érable sycomoreraiemps
en relation avec I'apport d’azote aprés une périddaliete azotée. Les 3 souches ont été cultivaes serre sur des
systemes de culture « en solution perdue » (adipBeaujarct al.2003).
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Les deux approches ont été conduites en parte des plantes recépées. Cette pratique
expérimentale permet d'isoler les racines des psuragriennes et d’étudier ainsi la physiologie du
systeme racinaire seul. Elle offre aussi I'avandapouvoir accéder a la mesure de poussée raginair
La poussée racinaire est une pression positivégih@racinaire exercée par la séve xylémienne. Les
valeurs atteintes par cette pression chez les aégdigneux varient de 0 chez certains coniféaea
de 9 bars chez certains arbres tel que le marrorfh@val-Martin & Malziak 1995). De facon
générale, la poussée racinaire pourrait contribukr réhydratation des tissus au printemps et a la
réparation de I'embolie hivernale et estivale (Meinet al. 2001). L’'exercice de cette poussée
racinaire semble étre intimement liée a I'absonptéd au métabolisme azoté. Des travaux menés sur
de jeunes plants de mais ont mis en évidence urte fmrrélation entre I'apport d’azote et
'augmentation de I'osmolarité de la séve xylémielfBarthegtal. 1995 ; Barthesgt al. 1996). Plus
récemment, il a été montré aulaboratoire et chenyer (Figure 3.1) que I'absorption d'azote aprés
une courte période de carence azotée conduit Bureeélévation de la poussée racinaire (Evetral.
2001). Cesrésultats ont également été mesurénéitrmés chez I'érable sycomore cultivé hors sol
(Beaujardet al. 2003) (Figure 3.2). La poussée racinaire poudaitc &tre un bon indicateur de la
capacité d'absorption de l'azote. Sa mesure a éafisée parallelement a celle de I'absorption
minérale et faite en relation avec I'histoire ntibrinelle du systéme racinaire. Les résultats retiés
devraient permettre d'envisager cette mesure desjpre en tant qu'outil d’évaluation de 'activité
physiologique du systéme racinaire. Son emploitsatite, en particulier lorsque I'absorption neype
pas étre directement mesurée.

2. Approche a long terme

2.1.Introduction

L'approche alongtermea consisté a étudierd®eéfun conditionnement azoté (nutrition

avec ou sans azote) d'automne sur la physiologisydteme racinaire au printemps suivant et a
évaluer son impact sur la mise en place des prenoigganes aériens. La physiologie du systéme
racinaire au printemps a été étudiée au niveawdmpacité d’'absorption couplée a la mesure de
poussée racinaire. La mesure de la poussée racsiiréalisée sur des plantes recépées (soucalies) q
n‘ont donc pas pu étre utilisées pour I'étude desnpers développements aériens selon le
conditionnement azoté d'automne. Le travail a détéaréalisé en deux fois. Une premiére expérience
en 2002/2003 a été conduite pour étudier I'effefadautrition azotée d'automne sur la capacité
d’absorption du systéme racinaire isolé (souchepm@antemps et avant débourrement et suivre
simultanément I'évolution de la poussée racinalae deuxiéme expérience a été réalisée en
2003/2004 avec des plantes entiéres pour comp#itgrrolonger la premiére étude au-dela du
débourrement. Elle a donc permis d'apprécier Itedteconditionnement azoté d'automne sur la mise
en place des premiers organes aériens. La dynadfeqi&ébourrement des bourgeons situés le long de
I'axe principal a été choisie comme grandeur d'olbsgon.
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Tableau 3.1 :Composition minérale des solutions nutritivesisges

Solution nutritive sans azote  Solution nutritive avec azote

(Solution —N) (Solution +N)
Macroéléments (mmoles/L)
NOy 0,00 1,73
NH, 0,04 0,04
P 0,18 0,18
K* 0,83 0,95
ce 0,24 0,36
Mg?! 0,23 0,34
Sloks 0,40 0,23
Ccr 0,38 0,05
Microéléments (umoles/L)
B 20,6 20,6
Cu 0,65 0,65
Fe 10,7 10,7
Mn 116 11,6
Mo 0,28 0,28
Zn 3,20 3,20
pH 5,10 5,00
Volume 70L 70L
Expé] ] (2002/2003) EXpéI] » (2003/2004)

Production de 12
microboutures SNDB

A&~ A

Production de 18
microboutures SNDB

;N

|Co nditionnement +N| ’Con ditionnements —NI+N‘ ’ Conditionne n'ent-N‘

v v

|Conditionnement+h1 ’ Cond itionnement-N‘

1
1
[}
1
1
[}
1
Aviil 2002 - - - ——2%— T T R moo g Avil 2008
Soltion +N Solution +N : Solution +N Solution +N
[}
1
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Décembre 2002 Y- - :
_ . o 1 . )
2mois Frigo 2°C (stable) I Frigo 4°C/8°C (non stable) | 4mos
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L. 1
Février 2003 ----
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7 ; 1 ---¥__Mars 2004
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Figure 3.3 : Schéma du protocole expérimental mis en ceuvre @todier |’ eflet de la nutrition azotée d’automne ku
physiologie du systéme racinaire au printemps sii@ason impact sur le schéma de débourremeri@egeons situés le
long de I’axe principal.
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2.2 .Matériels et méthodes

2.2.1.0rigine et conditionnement des végétaux en automne

Les deux expériences ont été conduites avecedeses$ plantes de I'année issues de
microboutures du clone SNDB. En avril 2002 (exeece 1), 2 lots de 6 microboutures ont été
repiqués en pot de 10L (substrat : perlite lavéelkivés pendant 7 mois sous serre (18°C jo°Cl
nuit) sur 2 systemes de culture avec une solutidgritive azotéerecyclée (Tableau 3.1 ; Solutidy) +
et renouvelée une fois par semaine. En avril 2@périence 2), 2 lots de 9 microboutures ont été
repigués et cultivés dans les mémes condition2saystemes de cultures en solution nutritive
recyclée (Figure 3.3). Pour les 2 expériences,aa2ddispositifs de culture a été alimenté avec une
solution nutritive sans azote (Tableau 3.1. : $oiut—N ; Conditionnement -N) a partir du mois
d'octobre. L'autre dispositif a continué a étretifese avec la solution nutritive azotée (SolutieN ;
Conditionnement +N). Aprés 12 semaines pourfaekpérience et 8 semaines pour i&2ous les
érables ont été extraits des systemes de cultur@ladés en chambre frigorifique pendant
respectivement 2 et 4 mois pour les expériencds?l ea température de stockage a été stabilisée a
2°C pour I'expérience 1 mais oscillait entre 4°GB&€ pour I'expérience 2 (Figure 3.3).

Les 2 expériences de conditionnement n'ont pasiie strictement le méme protocole
(durée de conditionnement et caractéristiquesateksige des végétaux pendant I'hiver) en raison de
difficultés de gestion du matériel disponible.

2.2.2.Remise en culture au printemps suivant

Au printemps suivant (février2003 pour I'expéder et mars 2004 pour I'expérience 2),
toutes les plantes sont sorties de la chambredretiditilisées pour I'expérimentation de printemps.
Pour les deux expériences, 2 lots de 3 plantesi{tonnement—N ou +N) recépées (expérience 1) ou
entieres (expérience 2) ont été replacés sur Zest de culture en solution nutritive recyclée
disposés sous serre (15°C nuit / 18°C jour). Lessais ont été notés respectivement conditionnement
—N et +N. Dans le cas de I'expérience 1, des amptae pression sont placés sur les souches afin de
mesurer la pression xylémienne exercée par legsyes racinaires. Dans un premier temps, tous les
érables ont été fertilisés avec la solution nutetsans azote pendant une semaine afin de les
réacclimater a I'environnement de la culture. g ensuite été tous fertilisés avec la solutiorritive
azotée renouvelée fréquemment (tous les 2 ou 4)jafin de maintenir une disponibilité en minéraux
non limitante pour I'absorption (Figure 3.3).

Dans le cas particulier de I'expérience 2, ungigmne lot de 6 plantes constitué pour moitié
de plantes conditionnées —N et +N a été mis emreukur un autre dispositif de culture en solution
nutritive recyclée (Figure 3.3). Cet essai, notédibonnements —N/+N, a été fertilisé pendant tdaite
période d’'étude avec la solution nutritive sang@zenouvelée a la méme fréquence que celle atilisé
pour les deux autres essais. Les plantes de caéme essai constituaient des témoins de la mise en
place du systéme aérien du jeune érable en abd&zode au printemps et selon le conditionnement
azoté d'automne.
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Figure 3.4: Schéma du montage d’un capteur de pression xghéma sur une souche apres ablation des partienaés.
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Figure 3.5 :Descriptions et illustrations des difiérents swdéfinis au cours du débourrement d’un bourge@natile
sycomore.
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2.2 .3.Caractéristigues des végétaux avant la remise lemr&@du printemps

A laremise en culture au printemps, toutes laatds se présentaient sous la forme d'un axe
unigue non ramifié. Au départ des essais, les pRont toutes été mesurées (hauteurs de 'axe,
diameéetre de la souche et nombre dentre-noeudsh afapprécier leurs caractéristiques
morphologiques. Ces données ont été complétéespmrévaluation du stock d'azote et de la
répartition de la biomasse des végétaux selondeitonnement azoté appliqué en automne. Cette
analyse a été réalisée a partir des 2 lots der@ gdaestantes (3 plantes conditionnées —N etrasut
conditionnées +N). Les plantes ont été dépotédyees et compartimentées en systémes aérien (le
tronc) et racinaire (toutes les racines). Unedéiupées, les compartiments ont été séchés (a0°C ;
jours), pesés puis broyés en poudres trés finasdafdoser I'azote selon la méthode Kjeldahl.

2.2.4.Suivi de I'absorption minérale au printemps

L'absorption minérale a été mesurée de maniéiecicte: selon la méthode déja décrite. Un
échantillon de solution et une mesure du volumeh@dejue cuve ont été prélevés au moins une fois par
jour pendant toute la durée des deux expériencass [2 cas ou les systémes racinaires des plantes
mises en culture présenteraient des biomassediti@&®ntes selon le traitement azoté d'automne
(évaluation a partir des plantes témoins), lestmesid’absorption devront étre exprimées par ureté d
biomasse seche racinaire. Dans le cas contrdees,pgiurront étre simplement exprimées par plante.

2.2 5 Mesure de la poussée racinaire

La poussée racinaire a été mesurée uniqguemerduas de la premiere expérience grace a
des capteurs de pression différentiels de marquégdimlls sont fixés sur un support étanche (presse-
étoupe) placé sur la souche a 10 cm au dessushsirau(aprées ablation des parties aériennes,
suppression de I'écorce, du phloéme et du cambumlscm - Figure 3.4). Chaque capteur de
pression est placé en continuité hydraulique (exmptée) avec la souche. lls sont reliés a une
centrale d’acquisition (DL2e) qui collecte les nresutoutes les 10 secondes et en calcule une
moyenne toutes les 5 minutes. Les mesures sontneg@s en mV puis converties en kPa par une
formule intégrant les paramétres de calibratiorclidgcun des capteurs obtenus préalablement par
étalonnage. Parallelement a cette mesure de pnesisisthermocouples dutype cuivre/constantan ont
été placés dans le substrat des pots et dansra afm de suivre I'évolution de la température en
différents points du systéme.

2.2.6.Suivi de la dynamiqgue de débourrement

Le suivi de la dynamigue de débourrement des lemurg situés le long de I'axe principal
n'a pu étre envisagé qu'au cours de la deuxiemetmaupce. Il a été réalisé selon une notation
préétablie des différents stades (6 stades) dédimisours du débourrement d’'un bourgeon d’érable
sycomore. Cette notation, différente de celle étagdar Pierre Raimbault (1998), tient compte deat'é
d’'ouverture et d'allongement des écailles conshtuwzhaque bourgeon (Figure 3.5).
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Tableau 3.2 :Critéeres morphologiques des végétaux au printesmpés le conditionnement d’automne. (Moyetne

erreur-standargl

Expérence 1
Conditionnemer en automn -N +N -N +N
Ramifications anticipé Absenc
Hauteu (cm’ 112+ 5,3 109+ 2,1 111,1+£0,9 11:8+2,1
Diametre a labase du trc (mm) 11,72 £ 0,33 11,56 £ 0,23 11,89+0,47 11,01+0,29
Nombre d’entr-nceuds 22+1 21+1 20+1 21+1
Expérience 1 : Expérience 2
1
180+ | 180+
[ Conditionnement -N :
150 [0 Conditionnement +N : 150+
:
~ 120 + I 120
> U
1
w [
@ 90 2 90 A
E 1
1
60 ! 60
1
1
30 ! 30
1
0 : 0
Plante entiere I Systéme aérieln Systéme racirl‘laire 1 Plante entiere I Systeme aérieln Systéme racirl1ai'e
1
2,5 | 251
:
* 1
. 2,04 + ' 2,0
%)
= *_]_ |
[=)) 1
5 157 | 1,54 *
2 ! . 1
o)
£ * : 1
£ 1,04 . 1,0
~ 1
Z :
0,54 : 0,5+
T !
1
1
0,0 T ! 0,0
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Plnte entiére

Figure 3.6 : Biomasses et teneurs en azote des plantes enderesirs systemes aérien et racinaire a la ssietla chambre
froide selon le conditionnement d’automne. Les émmeprésentent I'erreur standamd). L’astérisque indique une
diférence significative (ANOVA a un facteuP<0,01) entre les 2 conditionnements pour le cormpentt considéré. (MS :

matiere seche).

Tableau 3.3 :Quantités d’azote des plantes entieres des exgésel et 2 a la sortie de la chambre frigorifiguerintemps

1
Syste me aérien  Systéme racinaire

selon le conditionnement d’automne. (Moyertrgrreur-standard.

T
Plante entiére

T 1
Systéme aérien  Systéme racinaire

Expérience 1
Conditionnement azc -N +N -N +N
Quantité totale d’azote (mmoles) 76t®,2 226,7+2,7 64,1+0,3 121,8+0,6
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2.3.Résultats

2.3.1.Caractéristiqgues morphologigues, teneur et répantitle I'azote des érables
apreés le conditionnement azoté d'automne

A lafin du conditionnement azoté d'automne, llempes utilisées pour les deux expériences
présentent des systémes aériens assez similégresnk constitués d’'un axe unique non ramifié d'un
hauteur moyenne de 1,10 m et dont le diametrebada est Iégérement supérieur a 11 mm (T ableau
3.2). Leurs biomasses sont sensiblement les mémescelent entre 30 et 40 g (Figure 3.6). A
linverse, les végétaux présentent des systémasaiaes différents selon I'expérience. Pour un méme
conditionnement en azote, la biomasse des systeEuiesires est plus élevée pour I'expérience 1
(+50%) par rapport a I'expérience 2 (Figure 3.69tt€ différence peut s’expliquer par la durée du
conditionnement, et donc la durée de la périoderdissance du systéme racinaire, qui est plus Bngu
pour I'expérience 1 (12 semaines contre seulemes@n@aines pour I'expérience 2). L'application
d’azote en automne conduit a une biomasse racilé@eeement plus faible par rapport au traitement
sans azote (Figure 3.6). Cette différence restefmis non significative quelle que soit I'expéraen
Les courbes d'absorption pourront donc étre simpleinexprimées par plante et non par unité de
biomasse seche racinaire.

Les végétaux conditionnés sans azote en automésemient sensiblement la méme
concentration en azote dans tous leurs compartisn€@tte concentration est de 0,5 mmole/g de
matiére séche (MS) pour I'expérience 1 et 0,65 nefdgoMS pour I'expérience 2 (Figure 3.6).
L'apportd'azote en automne conduit & une tenewunaie significativement plus forte dans tous les
compartiments de la plante mais de fagon plus néarqour le systéme racinaire. Elle est quadruplée
dans le cas de la premiére expérience (2 mmolesjgaMrs qu'elle est seulement doublée pour la
deuxiéme expérience (1,4 mmole/g MS) (Figure 338}te différence peut également s’expliquer par
la durée du conditionnement d'automne qui est ptusgue dans le cas de l'expérience 1.
Globalement, la quantité totale d’azote accumubidgs plantes fertilisées avec azote en automne es
beaucoup plus forte pour I'expérience 1 que darasede I'expérience 2 (environ 230 contre 120
mmoles) (T ableau 3.3).
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Conditionnement-N 35 Conditionnement +N
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Figure 3.7 : Absorption minérale au printemps par le systérenaire isolé §=3) selon le conditionnement azoté
d’automne. Les fiéches indiquent le renouvellensnia solution nutritive. Les plantes ont d’abotd #rtilisées avec une
solution sans azote (-N) puis avec une solutioniéz(+N).

B Conditionnements —N et +N Conditionnement —N Conditionement +N
Absorption
(mmoles/plante)
NO, -=
K" =
254 \g? o
Ca2+ o
P -
-N
20 -+
15 -
10 ~
5
29/03 01/04 04/0¢ 29/03 01/04 04/0¢ 29/03 01/0¢ 04/04

Figure 3.8 : Absorption minérale au printemps avantdébourremanles plantes entiéras=3) selon le conditionnement
azoté d’automne. Les fleches indiquent le renownaght de la solution nutritive. Les plantes témains été fertilisées

pendant toute l'étude de printemps avec une sols@ms azote (-N). Les autres plantes ont d’ abigréegilisées avec une
solution sans azote (-N) puis avec une solutioriéz(+N).
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2.3.2 Effet dutraitement azoté d’'automne sur la physialu systéme racinaire

au printemps avant débourrement

2.3.2.1.Capacité d’'absorption au printemps avant débourrenent

Quelle que soit la fertilisation d’automne, I'abstion minérale est quasiment nulle au
printemps lorsqu’il N’y a pas d'azote dans la soltnutritive (Solution —N). Les souches et les
plantes entiéres ne commencent a absorber qu'bgpesrt de la solution nutritive azotée (Solution
+N). Le nitrate est alors I'élément trés majoriganent absorbé. L’absorption des autres éléments (K
P, C&* et Md™) reste trés faible et leurs quantités cumuléesagdent pas 3 mmoles/plante (Figures
3.7 & 3.8). Lavitesse d'absorption du nitrate,bdied forte, se réduit progressivement au courside |
semaine d'application de la solution nutritive o Cette réduction de I'absorption azotée apparait
alors que la disponibilité en nitrate restepriori forte grace a un renouvellement fréquent de la
solution nutritive (tous les 2 ou 3 jours) (FiguB:g et 3.8).

Aprés une semaine d’'applicationd'azote, les f@arronditionnées sans azote en automne
ont absorbées entre 31 (souches ; Figure 3.7) etr@bles de nitrate par plante (plantes entiéres ;
Figure 3.8). Ces fortes absorptions du nitratefstgtient en absence du systéme aérien et sont donc
strictement liées au statut azoté du systeme riaeirlaes plantes conditionnées avec azote en agtomn
absorbent également le nitrate pendant cette peniadls de fagon moins marquée, notamment dans le
cas des souches®Cexpérience). L’absorption du nitrate est ainsiit&respectivement de 60% (12,5
mmoles/plante) et de 20% (20 mmoles/plante/jounirdes souches et les plantes entieres. Les
guantités d'azote absorbées pendant cette pégpdésentent entre 40 et 50 % de la quantité ieitial
d'azote des systémesracinaires des plantes $éadisans azote en automne et entre 5 et 20 % pour
celles fertilisées avec azote (Tableau 3.4). L'gison du nitrate, méme de courte durée (seulement
une semaine), est non négligeable pour les placbasitionnées sans azote. Toutefois, cette
absorption du nitrate, mémeforte, ne permet pasdgenser leur écart en quantité d'azote avec les
plantes conditionnées avec azote en automne (TiaBlda.

Tableau 3.4 :Quantités initiales dazote des systémes racia&tguantités de nitrate absorbées avant déboantempres
une semaine d’application d’azote pour les plaita@sées sans (-N) et avec azote (+N) en automne.

Expérience 1°" - Souche 2°™ - Plantes entiér
Conditionnement azc -N +N -N +N
(1) Quantitéinitiale d’azot« des systémes racinair(mmoles 76,6 22€,7 64,1 121,8
(2) Quantité de nitrate absorbé (mmc ~31 ~12,5 ~3C ~2t
(2) par rapport a ( ~40% ~5% ~47% ~20%

- 104 -



Capacité d’absorption du systeme racinaire en iielatavec son histoire nutritionnelle

Conditionnement -N Conditionnement +N
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(kPa) (mmoles/plante) (°C)
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Figure 3.9 :Evolutions de la poussée racinaine8) et de I'absorption du nitrate au printempslparsystémes racinaires
isolés (=3) selon le conditionnement azoté d’automne. léehes indiquent le renouvellement de la solutiotritive. Les
plantes ontd’abord été fertilisées avec une swiugans azote (-N) puis avec une solution azotd$ (ses évolutions de
températures dans la serre et le substrat son¢pi&ss comme contrdle du climat au cours de I’ exgértation.

Conditionnements —N et +N Conditionnement —N Conditionement +N
Absorption
(mmoles/plante)
70+
N03' —.
K" o
M92+ o~
604 Ca®* o E
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404 -
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Figure 3.10 :Absorption minérale au printemps par les plantegeees 1=3) selon le conditionnement azoté d’automne. Les
fleches indiquent le renouvellement de la solubiafritive. Les plantes témoins ont été fertilispesdant toute I’étude de
printemps avec une solution sans azote (-N). Legaplantes ont dabord été fertilisées avec wietson sans azote (-N)
pendant 2 jours puis avec une solution azotée (+N).
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2.3.2.2BEvolution de la poussée racinaire mesurée sur soueb

En absence d'azote, la poussée racinaire redble fai n’excede pas 50 kPa. L'apport
d’azote conduit immédiatement et tres rapidementri@ins de 24 heures) a une élévation de la
poussée racinaire qui est environ 3 fois plus fpder les plantes conditionnées sans azote (300kPa)
par rapport a celle mesurée pour les plantes aaidgec azote (80kPa) (Figure 3.9). Parallélement,
I'absorption du nitrate est également beaucoupfphtie dans le cas des plantestraitées sans anote
automne et atteint prés de 30 mmoles/plante apréssemaine, soit 3 fois plus que les plantes
fertilisées avec azote en automne (10 mmoles/plérigure 3.9). L’élévation de la poussée racinaire
semble donc fortement corrélée a I'absorption thate et donc a l'activité physiologique du systéme
racinaire.

2.3.3.Effet du traitement azoté d'automne sur I'absorptiinérale des plantes
entieres au printemps suivant

L'absorption minérale au printemps des plante&esa conditionnées avec et sans azote en
automne s'effectue selon trois phases distinctagi(& 3.10). La premiére phase correspond a la
premiére semaine d'application de la solution agotglle correspond a une absorption avant
débourrement comme décrite précédemment (Cf FRudke

Aprés la premiére semaine dalimentation en azbabsorption du nitrate diminue
progressivement, quel que soit le conditionneméattdmne, alors que sa disponibilité dans la
solution nutritivereste forte (fréquence de reradi@ment de la solution nutritive élevée). Sa \dees
d’absorption devient trés faible (environ 0,7 mnglante/jour) et le reste pendant toute la phase de
débourrement des bourgeons (10 a 12 jours). L'albgmr des autres éléments minéraux n’évolue pas
pendant cette période et reste identique a celieirée au cours de la premiére semaine d'application
de lI'azote (Figure 3.10).

L’absorption du nitrate reprend ensuite de fagoponentielle, et de maniére identique pour
toutesles plantes, ala fin du débourrement cariaée par I'émission et le grandissement dedédsuil
préformées. La vitesse d’'absorption du nitrateksts supérieure a 3 mmole/plante/jour. Cette sepri
d’activité s’accompagne d'une absorption plus méegdes autres minéraux et notamment du
potassium dont I'absorption, quasiment nulle awdéement, devient rapidement exponentielle
(grandissement foliaire). Cette reprise de I'absiomp potassique apparait également mais de fagon
moins marquée pour les plantes témoins fertilisées azote (Figure 3.10).
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Figure 3.11 :Evolution moyenne au cours du temps de I’ état@modirrement de chacun des bourgeons situés ledeng
I’axe principal selon le conditionnement azoté d@une et la fertilisation azotée de printemps d@gétaux. Le rang des

bourgeons est numéroté par ordre croissant depuisurgeon apical (noté A) jusqu’ala base dege.tPour chaque

conditionnement et fertilisation azotés, 3 plaatesété suivies. Les barres représentent alorselierstandard sur la date
(n=3).
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2.3.4 Effet du conditionnement azoté d’automne et delltilfsation au printemps

sur la dynamigue de débourrement des bourgeows tede I'axe principal

Quel que soit le conditionnement azoté d'autonkeepbourgeon axillaires situés le long de
'axe principal des plantes témoins fertiliséesssapote au printemps présente une dynamique tres
similaire. Les bourgeons axillaires de la zone algicet le bourgeon terminal débourrent
simultanément et au méme moment chez tous les a@géfaibles variations sur les dates). Les
bourgeons axillaires de la zone médio-basale débopuglobalement un peu plus tardivement (entre 2
et 8 jours selon les bourgeons) et de fagcon beausmins synchronisée entre les végétaux (fortes
variations sur les dates). Globalement, la durédétiourrement (passage du stade 1 au stade 6) de
'ensemble des bourgeons est d’environ 10 jourgufEi3.11). Le temps nécessaire au passage d'un
stade de débourrement a un autre est sensiblememérhe pour 'ensemble des bourgeons quel que
soit le conditionnement d'automne. Le passageatiest & 2 nécessite en moyenne 3 ou4 jours. Celui
entre les stades 3 et 4 s’effectue en 1 ou 2 jhardélai augmente entre les stades 4 et 5 (3oaré)j
et se réduit enfin entre les stades 5 et 6 (1 pwia).

Quel que soit leur conditionnement azoté d'autoyies plantes entiéres sont capables
d’'absorber fortement le nitrate avant débourren{Eigure 3.10). Cette forte absorption du nitrate
avant débourrement ne semble pas influencer lardique de débourrement du bourgeon terminal et
des bourgeons axillaires situés dans la zone apicialreste similaire a celle observée pour lestgla
témoins. A linverse, la dynamique de débourremded bourgeons axillaires situés dans la zone
meédio-basale semble quelque peu modifiée. Ces donsydébourrent plus tardivement et de fagcon
beaucoup moins synchronisé entre les végétauxulée dle leur débourrement (passage du stade 1 au
stade 6) est également beaucoup plus variableadigercesurée pour les plantes témoins et oscille
entre 10 et 20 jours (Figure 3.11). Certains boamggeuvent ainsi rester bloqués plusieurs jours a
stade de débourrement donné.

Globalement, la dynamique de débourrement desgbouss le long de I'axe principal ne
semble pas étre influencée par le conditionnenmotead’automne. De la méme fagon, I'absorption
d'azote au printemps avant débourrement ne conmaf a une modification du schéma de
débourrement des bourgeons de la zone apicale s&fidble par contre agir mais faiblement sur la
dynamique de débourrement des bourgeons de larmédm-basale.
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Figure 3.12 :Origine et culture des végétaux utilisés pour iérde capacité d'absorption du systéme racinairatesence
des parties aériennes en relation avec son histoiméionnelle a court terme au printemps et etoawme.
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3. Approche a court terme

3.1.Introduction

L'approche a court terme consiste a étudier lacap d'absorption du systéme racinaire en
absence des parties aériennes mais en tenant comphastoire nutritionnelle récente de la plante.
Nous avons vu précédemment que I'absorption eetre cenouvellements hebdomadaires de solution
nutritive conduit a de fortes variations d’absooptiiée a la réduction progressive de la dispoibébil
en minéraux dans la solution (Cf Chapitre 2). Agqeainstant au cours de la cinétique d’absorptéon |
systeme racinaire devrait alors présenter un staituéral et azoté différent. L'étude de la variatide
la cinétique d'absorption de souches, intégrantdenent de la coupe du systéme aérien par rapport au
renouvellement de la solution nutritive, devraitralrendre compte de la capacité du systéme raginai
a pouvoir absorber seul selon son statut minérmeté. Afin d'accorder un caractére plus générique
aux resultats, I'étude a été envisagée durant géwmodes qui se distinguent par une physiologie
différente du systeme racinaire : au printempseagomne.

Parallelement au suivi de I'absorption minérabke,ploussée racinaire a également été
mesurée afin d'observer la corrélation possibleetiabsorption minérale et la poussée racinaire
comme dans le cas de I'approche a long terme. Beruraisons technigues, la poussée racinaire n'a
pu étre mesurée qu'en automne.

3.2.Matériels et méthodes

3.2.1.Matériel végétal et suivi de I'absorption minérale

Au printemps, 4 lots de 3 plantes de 3 ans régasir 4 systémes de culture en solution
nutritive recyclée disposés sous serre (15°C nliB°C jour) ont été utilisés. Il s'agissait des 12
plantes maintenues sur les dispositifs de cultusguja la fin de I'étude du développement aérien et
de I'absorption minérale du jeune érable cultivéstsol (Cf Chapitres 1 & 2). En automne, 2 lots de
3 plantes de I'année (6 microboutures SNDB) agées mhois, répartis sur 2 systéemes de culture en
solution nutritive recyclée, et cultivés au prinpsans les mémes conditions que les autres plantes
ont été utilisés (Figure 3.12).

Au moment de I'étude, toutes les plantes ontétdliées avec la solution nutritive azotée
renouvelée au moins une fois par semaine. La mesufabsorption minérale a été réalisée par la
méthode indirecte. Pour avoir une meilleure préaida fréquence des préléevements des échantillons
de solution nutritive a été fortement augmentéenfains 3 prélevements par jour).
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Figure 3.13 :Dynamiques d’absorption d’'un élément totalemersbahe entre deux renouvellements de la solutiarntivet
I- Dynamique d’absorption des plantes entidtesDynamique d’absorption aprés ablation du systé@riea (symbolisée
par les fleches) a diférents moments aprés leuesltement de la solution nutritive (symbolisé pmligne en pointillée) :
AQ, etAQ, correspondent a la quantité absorbée de I’ élémembsence du systéme aérien. La comparaison dieags
valeurs caractérise I'évolution de la capacité d@iption de I’élément par le systéme racinaireésol
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3.2.2.Méthode d'évaluation de la capacité d'absorptiosyiéme racinaire isolé

Dans un premier temps, I'absorption minérale esturée pour I'ensemble des dispositifs (4
dispositifs au printemps et 2 en automne) avantgoene fasse I'ablation du systéeme aérien (Figure
3.13—1). Ces premiéres mesures nous renseigrieme gart sur la dynamique globale d'absorption
entre deux renouvellements de la solution nutrigve’autre part sur ’'homogénéité de I'absorption
mesurée sur les dispositifs.

La solution nutritive est ensuite renouvelée stsgstémes aériens de toutes les plantes de
chaque dispositif sont ensuite coupés a différemments: le jour du renouvellement, 1, 2, 3n..,
jours aprés. Les dispositifs sont notés respectargmR+0j, R+1j, R+2j, R+3j, ..., Ri. Au
printemps, l'utilisation de 4 dispositifs de cukkua permis de réaliser 4 séries d'ablation a 4sdate
différentes : R+0j, R+1j, R+2j et R+3j. En automseules deux séries d'ablation (seulement 2 lots
d’érables disponibles) ont pu étre pratiquées : jRtOR+2j. Aprés chaque ablation, un bouchon
étanche est placé sur chaque souche afin dempBeksudation de la séve xylemienne. L’absorption
minérale est ensuite mesurée en absence du syskiea (Figure 3.13 — 1I).

La capacité d'absorption d'un élément par le syst&acinaire est alors évaluée comme
étant la quantité totale de cet élément absorbédsence du systéme foliaire. Cette quantité dépend
de la disponibilité de I'élément dans la solutianinitive. Pour s’assurer que la disponibilité deghe
élément restait satisfaisante, la solution nuteitev été renouvelée le jour méme dans le cas de
'expérience d'automne et quelques jours apréddta@n du systeme aérien pour I'expérience de
printemps. Danstous les cas, le suivi des conataiis minérales de la solution nutritive permetéa
vérifier a posteriorile maintien d’'une disponibilité en minéraux satishnte au cours des deux
expériences.

3.2.3.Mesure de la poussée racinaire

La poussée racinaire a été mesurée uniguemenitemae. Aprés recépage (ablation du
systéme aérien), un capteur de pression muni deugport a été placé sur chaque souche 12 h avant
le renouvellement de la solution nutritive. Ce tpermet d'enregistrer la pression de base de ehaqu
souche avant le renouvellement. Les mesures dsipnasnt été enregistréestoutesles 10 secondes et
moyennéestoutes les 5 minutes. Des thermocouptgpd cuivre/constantan placés dans la serre et
le substrat des pots ont permis de mesurer enl@lariadvolution de la température a différentsmgsi
du systeme de culture.

3.2.4.Analyse des données

L'étude de la variation de la capacité dabsorptidu systéme racinaire entre deux
renouvellements de la solution nutritive supposerse place dans la situation ou I'absorption
minérale évolue fortement a I'échelle de la semaius avons vu précédemment que I'absorption
du nitrate et du potassium présentent de fortéatiams a cette échelle au printemps et en automne.
L’étude a donc été envisagée de maniere plus sgéeipour ces deux éléments.
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Figure 3.14 :Evolution de I'absorption et de la concentratiomérate et potassiumdans la solution nutritiueoaintemps
avant (en noir) et apres (en blanc) ablation desgsaériennes le jour du renouvellement de latsoh nutritive @, O), 1
jour (A, A), 2 jours @, <) et 3 jours W, ) apres. Les lignes en pointillées indiquent urorerellement de la solution
nutritive et les leches I'ablation des systemaseass.

Tableau 3.5 :Quantités totales et maximales de nitrate et daggdumabsorbées par les systémes racinaires &aéls
ablation des parties aériennes a 4 dates difiésaayiees le renouvellement de la solution nutritive.

Quantitss absorbés en absence des parties aérie
NO; K™
R+0j +1E,7 +2,66
R+1j +11,6 -
R+2j +7,8 -
R+3j +5,7 -
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3.3.Résultats

3.3.1.Cinétigues d'absorption apres ablation du systeénem au printemps

En présence du systeme aérien, le nitrate etti@spinmm sont rapidement absorbés entre
deux renouvellements de la solution nutritive. lspdnibilité en nitrate diminuant, son absorptien s
réduit progressivement pour devenir méme quasimeifié 1 ou 2 jours avant le renouvellement
(Figure 3.14). Les plantes se trouvent alors enatibn de diete pour I'azote. L’absorption du
potassium présente sensiblement le méme profilodiéon. Mais la réduction de I'absorption
observée 1 ou 2 jours avant le renouvellement meespond pas a une diéte en potassium car sa
concentration dans la solution nutritive reste siguée a 0,2 mM. Elle est liée, comme nous I'avons
déja remarqué précédemment (Cf Chapitre 2), aétade I'absorption du nitrate.

Le systéme racinaire est capable d’absorber fat@tquel que soit le moment choisi pour
I'ablation du systéme aérien (Figure 3.14). La giténde nitrate absorbée par les souches est $a plu
forte lorsque 'ablation alieule jour du renoueetent (15,7 mmoles/plantes). Elle diminue pour les
ablations pratiquées les jours suivants. Elle &stsda plus faible pour les plantes coupées 3sjour
aprés le renouvellement de la solution nutritiva.dapacité d'absorption du nitrate par les systémes
racinairesisolés est donc décroissante a partertouvellement de la solution nutritive (Tabledh).3
Une semaine apres I'ablation du systeme aériesydeme racinaire n’est plus capable d’absorber le
nitrate méme pour une forte disponibilité en nér@igure 3.14). On constate méme un certain efflux

Contrairement au nitrate, I'absorption du potassiiarréte immédiatement apres 'ablation
du systeme aérien alors que sa concentration dast®tous les cas satisfaisante pour permettre son
absorption par les racines (Figure 3.14). Seuy&tesne racinaire des plantes coupées le jour du
renouvellement absorbe légerement le potassium seaiement pendant un jour (Figure 3.14 ;
Tableau 3.5). Danstous les cas, I'ablation duésystaérien conduit soit immédiatement soit de fagcon
retardée a un efflux rapide du potassium. Le systéatinaire d'un érable sycomore semble donc
incapable d’absorber seul le potassium au printemps
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Absorption (mmoles/plante)
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Figure 3.15 :Evolution de I'absorption et de la concentratiométrate et potassiumdans la solution nutritimeagatomne
avant (en noir) et aprés (en blanc) ablation desysaérien le jour du renouvellement de la solutiatritive @,0) et 2
jours (®,$) apres. Les lignes en pointillées indiquent lesrevellements et les fleches les ablations.
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Figure 3.16 : Evolution de la poussée racinaire aprés |’ablatdarsystéme aérien et le renouvellement de la gaut

nutritive 7 jours apres le renouvellement précéd®mbj) ou 2 jours aprés (R+2{)P correspond a la variation de pression
maximale enregistrée pour chacun des 2 lots de@da=3).
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3.3.2.Cinétigues d'absorption apres ablation du systeénem@ en automne

En automne, le nitrate est I'élément tres majiméraent absorbé. Son absorption par les
plantes entieres présente un profil similaire, npais marqué que celui observé au printemps. Les
végeétaux absorbent la totalité du nitrate en seeifer® jours et se trouvent alors en situation deedi
azotée pendant 4 jours. Le potassium est absoubégiblement gu'au printemps. Son absorption
d’'abord relativement forte, diminue avec la réduotide I'absorption du nitrate alors que sa
concentration dans la solution nutritive reste #iesée (Figure 3.15). Les dynamiques d’'absorption
du nitrate et du potassium apres les deux séragadion des systémes aériens sont les mémes que
celles mesurées au printemps. L'ablation du systéérgéen conduit dans tous les cas et de facon
similaire & un efflux marqué du potassium (Figurgs). Le systeme racinaire est capable d’absorber
le nitrate en absence des parties aériennes atda fplus marquée lorsque I'ablation a lieu le juwr
renouvellement de la solution nutritive (22,8 mnsféante) (Figure 3.15). L’écart de quantité
absorbée entre les deux séries d'ablation est fmist&eaucoup plus faible que celle mesurée au
printemps (-5% en automne contre -50% au printen@ette faible différence suppose que la capacité
d’absorption du nitrate par le systéme racinairagiomne évolue peu au moins les deux premiers
jours aprésle renouvellement de la solution nuiitElle témoigne également d'un état de diéts tré
marqué du systéme racinaire avant le renouvellerdend solution nutritive.

3.3.3.Evolution de la poussée racinaire en automne

Avant le renouvellement de la solution nutritileepression xylémienne des plantes coupées
la veille du renouvellement est inférieure a 20ldRas qu'elle atteint environ 40 kPa pour celles
coupées 2 jours aprés. Le renouvellement de laisalautritive conduit & une forte élévation de la
poussée racinaire qui augmente en 24 heures dekRP30pour les plantes coupées la veille du
renouvellement et 90kPa pour celles coupées dewrs japrés. (Figure 3.16). L'amplitude de
I'élévation de pression est donc la plus forte plesrplantes qui présentent la plus forte capacité
d’'absorption du nitrate. La mesure de la pouss@naae semble donc refléter la capacité
d’absorption du nitrate a court terme. Sa mesurégaement d'une grande sensibilité puisqu’elle
permet de distinguer trés nettement les deux sdadtation (40% de variation) contrairement aux
mesures d'absorption des systémes racinaires issdékement 5%).
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4. Discussion

4.1.Approche a long terme

Les résultats montrent que le systéeme racinaine érable est capable d'absorber seul,
avant débourrement et de fagon trés significatéveitrate. Cette absorption d'azote est d’autdns p
forte que le systéme racinaire présente une fedbleur initiale en azote elle-méme déterminée par |
nutrition d'automne. L’absorption se déroule en I38ages. Elle est tout d'abord forte avant le
débourrement et donc en absence d’'un systéme a@tiénCette premiére phase peut étre comparée a
celle observée en automne pour des plantes avegstéme aérien peu actif. Elle permet une forte
absorption du nitrate qui compense alors, en pagitement, le déficit du stock azoté du systeme
racinaire a la mise en culture. Cette absorptiomitkate pourrait jouer un réle majeur pour la
constitution de réserves utilisables a tres coartme. L'absorption du nitrate se réduit ensuite
fortement pendant la période de débourrement degéons. La dynamique de débourrement des
bourgeons le long de I'axe principal s’effectuardEniére identigue quel gue soit le conditionnement
azoté d'automne. En d'autres termes, les résersdges formées en automne ne semble pas interagir,
au moins fortement, avec le schéma de débourremeshbourgeons. Par contre, I'absorption de
printemps conduirait & une modification de la dyium de débourrement des bourgeons situés dans
la zone médio-basale. La forte élévation de la paisacinaire enregistrée en présence d'azote et
avant le débourrement pourrait alors étre a I'odgile cette modification. L'absorption minérale
reprend apreés le débourrement des bourgeons etisti@m des premieres feuilles qui restent
identiques quel que soit le conditionnement azggliqgué en automne. Ces deux derniéres phases
correspondent a la dynamique d’absorption déjargbseau printemps pour les plantes de 3 ans (Cf
Chapitre 2) et caractérisent finalement une absonpttypique de printemps. Millard & Proe (1991)
ont déja mis en évidence une capacité d'absorpaible au printemps aprés un conditionnement avec
azote en automne. Mais les résultats portaientiament sur I'absorption aprés débourrement. D’'un
point de vue physiologique, I'absorption du nitrast inhibée par une forte concentration en nitrate
interne ou en acides aminéstels que la glutamitasparagine (Forde 2000). Dans le cas des @ante
ligneuses, pour une disponibilité relativement Iegike nitrate est tres rapidement réduit et asgimi
sous forme d'acides aminés directement dans lddefracinaires (Andrews 1986 ; Gojea al.
1994). La faible absorption du nitrate au printermpant débourrement et aprés un conditionnement
avec azote en automne pourrait donc étre uniquel@erét une forte concentration en acides aminés
dans le systéme racinaire. Ce pool d'acides angeés avoir deux origines différentes : soit il stag
de la dégradation de protéines de réserves foraréastomne et dégradées au printemps lors de la
remobilisation des réserves soit il s'agit direcegrind’acides aminés produits en automne mais non
assimilés sous la forme de protéines de résere¢te @erniere hypothese permettrait d'expliquer le
faible écart d’absorption du nitrate entre les gey de conditionnement dans le cas de la deuxieme
expérimentation (plante entiére). A la fin du cdimdinement d’automne, les végétaux sont stockés au
frigo pendant 2 mois a température froide. Le mélisime cellulaire et notamment la synthése
protéique sont fortement réduits. Dans ces conditite pool d’acides aminés non intégrés sous forme
de protéines participe directement a l'inhibitica labsorption du nitrate au printemps suivant. A
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linverse, pour destempératures de stockage pdugés, la synthese protéique et de facon générale
tout le métabolisme azoté est plus actif. Il cons@mait alors plus fortement le pool d'acides aminés
racinaires d'ot une inhibition de I'absorption a@moins marquée au printemps suivant. Toutefois,
la démonstration resterait a faire.

4.2 Approche a court terme

Le systéme racinaire isolé est capable d’absarlmErurt terme et de fagon significative le
nitrate au printemps, en pleine croissance vég&agt en automne. La suppression des parties
aériennes conduit par contre dans tous les casr@t’de I'absorption du potassium et méme a son
efflux dans I'environnement édaphique. La croissagiicsystéme aérien constitue un puit fort pour le
potassium (Marschner 1995). Il n'est donc pas &&mnant que son absorption nette cesse
immédiatement aprés l'ablation du systéeme aériéabdorption du nitrate semble par contre
beaucoup moins contrélée par le systéme aériebsbtption du nitrate par des souches est fortement
liée a I'histoire nutritionnelle récente de la plarentiére. La capacité d'absorption du nitrate est
d’autant plus forte que I'ablation du systéme agddieu au moment ou le systéme racinaire a été
conditionné par une diete margquée en azote rendgraé la force de puits des parties aériennes. A
court terme, I'augmentation de la capacité d'abson peut étre assimilée a une modification des
paramétres cinétigues (Vmax et Km) de I'absorp{iBassiriRacet al. 2001). Une étude menée par
Rothsteinet al. (2000) montre une modification de ces paramétimsticues apreés une carence
marquée en azote pendant plusieurs mois. Dans casréa diete trés courte (quelques jours) sifffira
alors a modifier ces parameétres cinétiques. Dedteds comparables ont été obtenus chez le Foasythi
et tendent égalementa montrer qu'une courte dgtazote suffit a augmenter significativement la
capacité d'absorption du systéme racinaire en aksen systeme aérien (Beaujatdal. 2002).
Comment peut-on alors expliquer la modificatiortete capacité d'absorption a court terme pour le
nitrate ?

Le systéme aérien constitue un puits fort pourdia. Les formes de transferts de I'azote
vers le systéme aérien chez les végétaux lignenik des acides aminés, et plus particulierement la
glutamine (Grasset al.2002 ; Malagutet al.2001 ; Sauter & Cleve 1992), déversés et véhiddés
les vaisseaux du xyléme. Chez les végétaux lignesxacides aminés sont principalement synthétisés
dans les cellules racinaires (Andrews 1986 ; Gejoal.1994) et contribuent parleurs concentrations
a larétro-inhibition de I'absorption du nitrateofdle 2000). A I'échelle journaliére, le flux d'aeil
aminés véhiculés vers le systeme aérien varie fioete (Fraket al. 2002). Mais a une échelle
hebdomadaire et pour des conditions climatiquéels etoissance constantes, le flux moyen journalier
d’acides aminés pourrait étre considéré comme amst.a synthése d'acides aminés est par contre
directement dépendante de I'absorption de I'azleteifrate dans notre cas). Dans ces conditions, po
une forte absorption du nitrate, la synthese deci@minés peut alors étre plus rapide que leurs
transferts versles feuilles et inversement pouwr aipsorption faible du nitrate. En situation deedié
margquée en azote et en présence du systeme dérgl d'acides aminés du systéme racinaire se
réduit alors progressivement d’ou une rétro-inkoloitdu nitrate plus faible. A I'inverse, deux jours
apresle renouvellement de la solution nutritieepbol d’acides aminés reste fort et conduit adors
une rétro-inhibition plus marquée de la I'absorptidu nitrate. Ce modéle de fonctionnement
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sources/puits reste hypothétique mais permetteaiptiquer les variations de la capacité d’absarpti

du systéme racinaire en fonction du moment deli@eoT outefois, ce modeéle ne peut pas s’appliquer
totalement a la physiologie dautomne ou la foregdits du systéme aérien est réduite. Dans ce cas
particulier, la réduction du pool d'acides aminésipait étre liée a I'assimilation des acides amainé
sous la forme de protéines pour la mise en réeg@ilkard 1996).

5. Conclusion du chapitre

Globalement, le systéme racinaire est capablesdidir I'azote (le nitrate) en absence du
systeme aérien. Ce résultat original n’est jamaigsagé dans les modeles de fonctionnement du
systéme racinaire oul'absorption minérale est satgonsidérée comme directement dépendante de
I'activité des parties aériennes. Le systéme raisarait donc capable d'une certaine autonomie de
fonctionnement au regard des parties aériennesceuid terme grace a une gestion de réserves.
L'identité de ses réserves et leur mode d'utilzath court terme restent a préciser. Dans tousags
grace aces réserves, le systeme racinaire séwestapable d'alimenter en permanence le systéme
aérien méme pour des fortes variations de la digivé en azote (et minéraux) dans le milieu
édaphique. Le systéme racinaire jouerait alor$lertampon puissant entre le milieu édaphique et la
force de puits du systéme aérien.

La mise en pratique de ce concept consisterait@arerle développement et les variations
de la capacité d'absorption de végétaux cultivéserditions horticoles et fertilisés soit tousjlears
soit de facon hebdomadaire. La capacité d’absonptio systéme racinaire semble trés fortement
corrélée al'élévation de la poussée racinaire. s conditions, sa mesure pourrait étre envisagée
en tant qu'outil d’évaluation de la capacité d'ajpd@n du systéme racinaire pour des végétaux
cultivés en conteneurs.
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1. Introduction

La fertilisation des plantes ligneuses cultivéesonteneurs est généralement pratiquée par
des apports journaliers. Cette pratique nécessiteesit la mise en ceuvre d’outils sophistiqués afin
d’apporter quotidiennement les quantités de minéracessaires, et souvent différentes, a chaque
espece ou cultivar en culture. La plupart des tuavie recherches engagées dans le domaine horticole
ont pour objectif une optimisation de cette pratigle fertilisation afin de limiter les efflux de
minéraux, et notamment d’azote dans I'environnement en permettant I'édification de plantes
répondant aux criteres de qualité du produit hotéic L'approche choisie est tres souvent la
disponibilité en minéraux des solutions nutritigppliquées quotidiennement aux plantes. Les études
consistent alors a déterminer pour I'espéce coré&gdés concentrations minérales optimales pour sa
croissance et lui permettre ainsi une meilleuréciefice d'utilisation des minéraux et de l'azote
(rapportentre les quantités apportées et cellesrbées par la plante). Les fertilisations pratgué
actuellement en horticulture permettent ainsi uifieience d'utilisation de I'azote par les végétaux
comprise entre 4 et 60% (Pang 1985 ; Struve 1995).

Une autre approche pour I'optimisation de la jgeat culturale est de s'intéresser a la
fréquence de fertilisation des plantes. Faut-ile¢fiet fertiliser tous les jours les végétaux ligneu
cultivés hors sol en volume limité ou bien peut-oltenir des résultats identiques en terme de
développementavec une fertilisation plus séqueféeexemple hebdomadaire) ? Cette approche
vise une optimisation et une simplification dedlswte ferti-irrigation grace a une gestion desobes
de chaque espéce ou cultivar non plus a I'échella purnée mais a I'échelle hebdomadaire. Elle es
trés peudocumentée dans la littérature scienéfigme étude menée par Bogeal. (1991) chez le
romarin Rosmarinus officinalid..) montre que l'application hebdomadaire d’'uo&igson nutritive
faiblement concentrée en azote ne conduit pasidégications de la hauteur et la biomasse fraiche
des végétaux par rapport a I'application journalide cette méme solution. Ce résultat ne permet
toutefois pas de répondre clairement a la questitiale. En effet le protocole de fertilisationiligé
conduit a un apport plus important de minéraux dadertilisation journaliére qui finalement ne
semble pas avoir d’incidence sur le développememourharin. Or ce n'est pas le cas de toutes les
especes ligneuses. Chez certaines espéces urienpéudisponibilité en minéraux et en azote conduit
a une croissance accruddackia amurensjsAiello & Graves 1997 Ceratonia siliqua Cruzet al.
1993 ;Jupinerus horizontalistRhododendron simsitartain & Ingram 1984) alors que chez d'autres
espeéeces, la croissance n’est pas franchementa(faér freemaniet Malus zum,i Roseet al. 1999 ;
Euphorbia pulcherrimaYelanich & Biernbaum 1993). Dans ces conditidaggésultat obtenu par
Boyleet al.(1991) ne peut pas étre facilement généraliséréisémble des plantes ligneuses cultivées
en conteneurs. Pour cela, il aurait fallu que lemntjtés totales d’'azote et de minéraux apportées a
plantes sur la semaine soient les mémes quelleajuéa fréquence de fertilisation.

L’objectif de ce dernier chapitre est de tentepgorter des réponses a cette question en
expérimentant avec des cultures de jeune éraldisédésisur une aire a conteneurs et en conditions
proches de celles appliquées en pépinieres. Tulbiges ont été mises en place afin de testerdteff
d’'une fertilisation séquencée par rapport a unélisation continue : une premiére ou la solution
nutritive est apportée tous les jours, une deuxipowr laquelle la fertilisation est hebdomadaire et
enfin une troisitme ou les plantes ne sont feéds qu'une fois toutes les deux semaines.
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Tableau 4.1 :Caractéristiques morphologiques des 630 plantesgéhnées pour I’expérimentation.

Longueur du | Diametre ala bas | Diamétre au somm¢ | Nombre d’entr- Etat du system
tronc (cm) du tronc (mm) du tronc (mm) noeuds racinaire
- Peu de racin
55+8 6,5+0,7 2,1+0,3 12+3 - Pas de grosses racings
bien diférenciées

Aire a conteneurs

Parcelle 1 Parcele2 Parcele3  Parcele4  Parcele5 ‘ N
12 210 plantes | | 105 plantes! 105 plantes 105 plantes 105 plantes
(~ 69 (~3.m9 (-3.m) (~3.m) (~3.m) Station météo
lgouteur/pot | |2gouteursipot| |2goutteursipot| |2goutteursipot| |2goutteursipot]
3 3 VN 3 L PR .
(3— —> T Réseau de ferti-irigation
m
1 I
1 1
Distribution automatisé e des . .
. L. B . < Eaudu réseau urbai
solutions nutritives ou de l'eau claire
Bacs de préparation des Parcelle 1| | Parcelle 2| | Parcele 3| |Parcelle 4| |Parcelle 5
solutions de fertilsation
Fabrication automatisé e

des solutions nutritives

Cuves de solutions
concentrées en sels minéraux,
oligo-éléments et acides

Rampe d njection

Salle de fabrication et de distribution des solutgnutritives (automate de ferti-irrigation)

Figure 4.1 : Schéma du dispositifexpérimental pour la cultuge @égétaux selon les diférents régimes de featiibn. Il est
constitué d'une salle de fabrication et de distirudes solutions nutritives (automate de fentigiation), d’un réseau de
ferti-irrigation et de 5 parcelles de 36 m? chacsaiteées a |’extérieur sur une aire a conteneurs.
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Danstous les cas les quantités totales de min@uartées aux plantes et au pas de temps considéré
sont les mémes. Une quatriéeme culture a égaleménimée en place afin de tester I'effet de la
disponibilité en azote et en minéraux sur le conm@ment du jeune érable cultivé hors sol.

La mise en place et la conduite des différentiisies ont nécessité d'une part une bonne
connaissance du dispositif expérimental et d'apag de savoir comment mesurer I'effet sur les
plantes des pratiques d'apport en solution nutgitit’ensemble des informations collectées
précédemment a permis de mieux définir 'approoctipdée@mentale. Trois grandeurs ont été choisies
pour analyser I'effet des différents régimes déilisation : le développement aérien des végéthix,
cumul de minéraux absorbés et leurs répartitions g plantes au cours du temps, et I'évaluateon d
la capacité d'absorption du systéme racinaire siiwan régime de fertilisation par la mesure de la
poussée racinaire effectuée alors sur souches.

2. Conditions de culture et grandeurs observees

2.1.La culture sur I'aire a conteneurs

2.1.1.0Origine des végétaux et répartition des essais

A partir d'un lot de 1000 érables sycomores isiisemis et élevés un an en pépiniére
(Pépiniéres Briand, 49), 630 plantes ont été s@élentes au printemps 2003 sur la base de critéres
morphologiques : taille et diametre au collet (Babl 4.1). Le 10 avril, les plantes ont été
transplantées racinestaillées et rempotées erdedlts. Le substrat horticole utilisé était un nméja
tourbe/écorce (50/50), pasteurisé et neutralis€ axe solution de KCI (pH du substrat : 6,5). Les
plantations ont ensuite été réparties sur 5 paxek 36 m2 chacune située sur une aire a coneneur
(Figure 4.1). La parcelle 1 correspondait a unlstdee 210 plantes alimentées chacune par un seul
goutteur. Ce stock a serviaremplacer les plaptéevées des autres parcelles au cours de laeultu
Les autres parcelles, dédiées aux essais et npaéeslles 2 & 5, étaient constituées de 105 plantes
espacées de 0,8 m les unes des autres et alimethigi@mse par deux goutteurs.

2.1.2.Le dispositif de culture et de ferti-irrigation

Le dispositif de culture était constitué d’'unetpfarme extérieure de 180 m2 (5 parcelles de
36 m?) ou étaient disposées les plantes, d'un véf@aigation et d'un systéme de ferti-irrigation
automatisé. Ce systéme automatisé (ou automasgaipla préparation et I'application contrélée des
solutions de fertilisation ou d'eau claire aux éiéntes parcelles. (Figure 4.1). Il se compose lolec§
de préparation des solutions de fertilisation (& par parcelle) et de 8 cuves de solutions-méres
concentrées de sels minéraux, d’'oligo-élémentaetdis correspondant a la rampe d'injection pour
la régénération des solutions de fertilisation ysohs filles). Selon la solution voulue, I'autoreat
préleve automatiguement les volumes nécessairsslagBons-meéres qui sont alors déversés dans les
bacs de préparation et dilués avec de I'eau. L'ap@m eau est assuré par le réseau urbain. Lolsque
niveau de solution dans le bac est bas, une nauselution est automatiguement préparée.
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Tableau 4.2 :Protocole de fertilisation des cultures. Le voludeesolution apportée quotidiennement reste le reémest de
720 mL par plante (3 arrosages de 240 mL). (FrEcgquence ; J: Journaliére ; H : Hebdomadaire ; Bidutes les deux

semaines ; ETP : évapo-transpiration).

Du 10/04 au 24/C

Du 24/04 au 7/05

Du 27/05 au 09/0

(D~

Parcelle | Solutior | Fréq | Controle [ Solution | Fréq | Controle | Solutior Fréq Controle
SN 1 SN 1
1 Eau J ETP (+ eau?) J ETP (+ eau?) J ETP
2 Eau J etp | SN1 | 5 etp | SN J ETP
(+ eau*) (+ eau*)
au N rogramm
3 E J ETP (+Sglaa ) J ETP SN 2 H P
4 Eau J ETP SN 1 J ETP SN < J ETP
(+ eau*) (+ eau*)
SN 1 BiM B
5 Eau J ETP (+ eau?) J ETP SN 2 (sur 2 jours) Programmé

* si nécessaire

Tableau 4.3 :Compositions minérales des diférentes solutianfedilisation théoriquement fabriquées et distébs aux
parcelles par I'automate de ferti-irrigation.

Les solutions de fertilisations utilisées

Minerauix SN 1 | SN 2 | SN 3
Macroéléments (mmoles/L)
NO; 2,00 14,01 4,00
NH," 0,00 0,00 0,00
P 0,51 3,30 0,99
K* 1,20 8,40 2,50
ca’ 3,00 6,00 4,00
Mg?* 1,47 5,46 2,40
SO~ 2,64 2,79 3,81
ol} 0,00 0,00 0,00
Microéléments (umoles/L)
B 20,60 144,2 41,2
Cu 0,65 4,55 1,30
Fe 10,7 74,90 21,4
Mn 11,6 81,20 23,2
Mo 0,28 1,96 0,56
Zn 3,20 22,4 6,40
pH 6,5 6,5 6,5
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Les solutions de fertilisation et I'eau sont ap@es aux cultures grace au réseau d'irrigation.eCett
ferti-irrigation peut étre réalisée soit de facorogrammée a date et heure précise soit de facon
automatique par calcul d'une valeur dETP (évapanspiration) théorique. Une station
météorologique située a l'extérieur permet de ridlcubensemble des informations climatiques
nécessaires a son calcul. A chaque fois que laivdiel'ETP descend au dessous d’une valeur seuil
déterminée, une fertilisation ou une irrigationastlenchée. Le volume de solution nutritive owad’e
claire apporté a chaque arrosage est détermingalaple. Dans notre cas, il était de 240 mL par po
ce qui permettait de limiter le lessivage du suistr

2.1.3.Protocole de fertilisation des cultures

La gestion des différentes solutions de fertilmatappliquées aux parcelles au cours de la
culture a suivi un protocole strict (T ableau 4.2).

A la mise en culture (le 10 avril) et jusqu'au délyement, toutes les plantes ont été
fertilisées avec de I'eau claire dont les appotagdt controlés par ETP. Aprés 15 jours de traéein
a l'eau(le 24 avril), toutes les plantes ont dmsaié alimentées avec une solution nutritive dant
seule source d'azote était le nitrate. Les conagatis minérales de cette solution ont tenu cordgte
guantités quotidiennes d'azote et de minéraux pigkement nécessaires au développement d'un
jeune érable au printemps. Ces quantités ont éegrdhées a partir des résultats obtenus avec les
cultures conduites sous serre (Cf Chapitre 2)r Rmitrate et le potassium, les apports en édgita
journalier ont été respectivement estimés a 1,5 faifih) et 0,8 mmole (K). Trois fertilisations de®4
mL d'une solution nutritive (SN 1, Tableau 4.3) awdes concentrations respectives en nitrate et
potassium de 2 mM et 1,2 mM ont alors été applisugetidiennement a chaque plante. Les 3
apports et le cas échéant (suivant les conditidimetiques) les besoins supplémentaires en eau
étaient controlés par ETP.

Aprésla mise en place des organes préformési{aga27 mai), les différents régimes de
fertilisation ont été appliqués aux parcelles ekpéntales (parcelles 2 a 5), et ce jusqu'a la érad
culture (Tableau 4.2) : - Les plantesde la pagc2lbnt continué a étre fertilisées quotidiennement
avec SN 1 (3 apports contrélés par ETP, et si hedes apports en eau). Ce traitement correspondait
au régime de fertilisation noté JS.

- Celles de la parcelle 3 n'ont été fertiliséesiga fois par semaine avec une
solution nutritive 7 fois plus concentrée en azsttgotassium (SN 2, Tableau 4.3). Afin d'obtenir un
pH équivalent pour toutes les solutions nutrititééisées et d'éviter la précipitation de certasess,
les concentrations des autres minéraux n’ont pasneumultipliées par le méme coefficient. L'apport
hebdomadaire de SN 2 a été réalisé grace a 3idatidlns (240 mL/pot) appliquées a dates (tous les
mardis) et heures fixes (9h00, 14h00 et 18h00jekte dutemps, les plantes étaient irriguées deec
'eau claire dont les apports étaient controléspaP. Ce traitement correspondait au régime de
fertilisation noté H.

- Les plantes de la parcelle 5 n’ont été fertéds§u'une fois toutes les deux
semaines avec la solution nutritive SN 2. Le voluigesolution étant trop important pour étre
appliqué en une seule journée, la fertilisationéappliguée a chaque fois sur deux jours condécuti
(les mardis et mercredis). Les jours ou la solutiatritive était apportée, 3 fertilisations (240 fpdt)
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ont été appliquées a heures fixes (9h00, 14h00BBOQA). Le reste du temps, les plantes étaient
irriguées avec de I'eau claire dont les apporteétaontrolés par ETP. Ce traitement correspondait
au régime de fertilisation noté BiM.

Globalement, les plantes des parcelles 1, 2, 3 ddvaient recevoi priori, les mémes
guantités d'azote et de potassium cumulées sur siemaines. Le contrdle des fertilisations permettra
de le vérifier.

- Les plantes de la parcelle 4 ont été fertiksqeotidiennement (méme
protocole de fertilisation que la parcelle 2) maisgec une solution nutritive plus concentrée,
notamment en nitrate et en potassium (SN 3, Tallle&u Leurs concentrations étaient doublées par
rapport & la solution de fertilisation appliquég plantes de la parcelle 2. Ce traitement, différdes
3 autres, correspondait au régime de fertilisationé JD.

Les plantesdes parcelles 2, 3, 4 et 5 ont étélépg respectivement JS, H, JD et BiM en
référence aux régimes de fertilisation qui leut@appliqués a partir du 27 mai.

2.1.4.Contrble des paramétres culturaux

Le dispositif expérimental utilisé pour I'étudeadét susceptible de présenter de fortes
oscillations notamment liées a des dysfonctionnamémentuels de 'automate de ferti-irrigation.
Dans ces conditions, un contrdle périodique deamatres culturaux était nécessaire afin d'évaluer
son fonctionnement et justifier ainsi la pertinemes résultats. En plus des données climatiques
recueillies par la station météorologique, difféenmesures et données ont donc été récupérées
périodiguement en différents points du systéme.

2.1.4.1.Contréle de la composition des solutions de feriigation

Un échantillon de solution nutritive a été prélestgague semaine dans les bacs de
préparation des solutions (contréle en amont). Apralyse au laboratoire, ces échantillons nous ont
renseignés sur la composition exacte de chaqueisolmutritive fabriguée par 'automate et
appliguée théoriqguement aux plantes. Un bidon ptatéchaque parcelle a également permis de
récupérer quotidiennement la solution de fertigation (ensemble des arrosages : solution nutritive
(+) eau claire) appliguée la veille a chaque plai@ mesure de son pH et de sa conductivité
électrique (CE) a permis de contrbler de maniérgigque I'évolution de sa composition au cours de
la culture et de détecter ainsi d'éventuels probieifpH trop faible, CE trop élevée, par exemple)
(contrdle en aval).

2.14.2.Contréle et gestion des fertilisations

Le contrbéle des fertilisations par I'ETP (cas gesmcelles 1, 2 et 4) offre 'avantage
d’appliguer les solutions nutritives au momentaddmande en eau par les plantes est forte. De cett
facon, la perte en minéraux dans I'environnemdritrag ée et I'absorption minérale par les végétaux
est optimisée. Mais, pour des conditions climatsgoeauvaises (précipitations, luminosité faible,
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températures fraiches oufroides), cet outil de @@ ne permet pas I'application de tout ou padéie
fertilisations désirées (dans notre cas 3 fertilises quotidiennes de 240 mL/pot). Pour étre sar
d'appliguer quotidiennement la totalité des min&rdout en tenant compte de la demande
supplémentaire en eau claire, il aurait fallu aquai les fertilisations quotidiennes a heures fixes
(comme dansle cas des parcelles 3 et 5) et gépgrdrt d’eau supplémentaire par ETP. Mais ce type
de gestion de la ferti-irrigation ne pouvait pasé&talisé pas I'automate. Nous avons donc préféré
opter pour le contrdle unique par I'ETP pour lescelies fertilisées quotidiennement (i.e. parcelles

2 et 4). Lavaleur seuil de I'ETP pour le déclermoleat d'un arrosage a toutefois été diminuée a parti
de I'application des différents régimes de ferailien (le 27 mai) afin d’assurer au maximum les 3
fertilisations quotidiennes pour les parcelles £f 2. Dans tous les cas, le planning des fertitiss
réalisées quotidiennement et enregistrées parolaate a permis de contrélar posterioriles
fertilisations appliquées au cours de la culture.

2.2.Suivi du développement aérien des végétaux

Le travail réalisé sous serre (Cf Chapitre 1) anpe d'identifier une fluctuation de
croissance de la pousse principale chez I'éraldel@@ ans et transplanté. Cette fluctuation stelkse
a la fois au niveau de l'allongement de l'axe, @&droissement en surface des feuilles et du
plastochrone apparent. Ces 3 types d'observatioinalors été choisis pour étudier I'effet du régime
de fertilisation sur le développement aérien dungegrable cultivé en conditions horticoles. La
méthode de prise des mesures et leur traitemeritlssrmémes que ceux utilisés dans le cadre de
I'étude sous serre. Les différentes mesures ontéatlésées 2 a 3 fois par semaine.

Les jeunes plantes mises en culture ont dévelappée principal a partir de leur bourgeon
apical mais également pour certaines d'entre dédsgamifications a partir des bourgeons axillaires
déja présents. Globalement, larépartition destpamamifiées et non ramifiées était homogéne sur
'ensemble des 5 parcelles. Pour des raisons éwadehétude des croissances de ces deux types de
végétaux a été envisagée séparément. Pour chamel@axpérimentale (i.e. parcelles 2 4 5), 6
plantes ont été mesurées dont 3 représentativgdate®s ramifiées et 3 représentatives des non
ramifiées. L'allongement total de I'axe principal des ramifications ainsi que le plastochrone
apparent des feuilles des différents axes ont égums pour 'ensemble des 6 plantes de chaque
parcelle. La prise des mesures foliaires (longukngeur du limbe) de chacune des feuilles d'un
érable sycomore agé d'un an nécessite, en moyened)eure et demie. Ces mesures n’ont donc pu
étre réalisées que pour une seule plante ramifi@me seule non ramifiée de chaque parcelle. Ces
mesures ont permis d'étudier I'évolution de la aogf foliaire totale des différents axes des plantes
mesurées au cours de la culture.

2.3.Suivi de I'absorption et de la répartition des miadix dans les plantes

Le suivi de I'absorption et de la répartition deiséraux dans les plantes a été réalisé grace
a un prélévement périodique (a la mise en cult@@avril ; le 27 mai; le 09 juillet et le 21 ap@tun
échantillon constitué de 3 plantes de chaque par¢sbit 12 plantes a chaque préléevement). Les
plantes prélevées ont été nettoyées, compartimgndéeoupées, séchées, broyées et analysées.
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F F F F F F F
p
JO J+2 J+4 J+4
p p <4 4
Ferti. JS ‘
Aire a
Ferti. H ‘ conteneurs
Pispoenibilitéen minéaux -
J 6 PlantesH et
6 PlantesH et Gplantes JS
A 6 Plantes H et 6 plantes JS
6 PlantesH et 6 plantes JS
6 plantes JS
Ablation des parties aériennes
1
Transfert
Temps l Mesure de la poussée
Mise en place d'un capteur de pression sjur racinare
chague souche
Un arosage abondant (2L/pot) avec ung
solution nutritive sans azote

8 heures

|
f

Arosages en solution perdue (250 mL/pqt)
30 heures avec un solution nutritive avec azote
l (5 minutes d'arrosage toutes les 4 heurep)

Cellule climatique (Obscurité, 18°C , 60% d’humiditélative)

Figure 4.2 :Schéma du protocole utilisé pour étudier les tanes hebdomadaires de la capacité d'absorptio hészdes
plantes fertilisées une seule fois par semainenfpfaH) par la mesure de poussée racinaire.

Tableau 4.4 :Composition minérale des solutions nutritives s@hg et avec azote (+N) utilisées pour la miseoenvre et la
vérification de la pertinence de « I’outil pousséeinaire »

| Solution nutritive sans iote rN) | Solution nutritive avec azote (+
Macroéléments (mmoles/L)
NO; 0,00 1,73
NH, 0,04 0,04
P 0,18 0,18
K* 0,83 0,95
Ce’ 0,24 0,36
Mg~ 0,23 0,34
SO, 0,40 0,23
CIl’ 0,38 0,05
Microéléments (umoles/L)
B 20,6C 20,6C
Cu 0,65 0,65
Fe 10,70 10,7C
Mn 11,6C 11,6C
Mo 0,28 0,28
Zn 3,20 3,2C
pH 510 5,00
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2.4 Utilisation de la poussée racinaire comme outil d'@&uation de la capacité
d’absorption azotée du systeme racinaire

La mise en ceuvre de « I'outil poussée racinameébé envisagée dans le cadre de la culture
sur I'aire & conteneurs pour laquelle 'absorptioinérale des végétaux ne pouvait pas étre meserée d
facon fine. Ce travail a ensuite été complété par étude menée sous serre en milieu trés contrélé
afin de vérifier la pertinence de « l'outil ».

2.4.1 Mise en ceuvre de « I'outil » dans le cadre de lugm a I'extérieur

Les plantes fertilisées une fois par semaine (R — parcelle 3) subissent de fortes
variations de la disponibilité en minéraux dans Ewironnement édaphique. Comme nous l'avons
vu précédemment (Cf Chapitre 3), ces variationsalemt conduiren situ a une absorption variable
du systeme racinaire. Les résultats obtenus songsieeliquent une forte corrélation entre la cap@ci
d’absorption de I'azote par le systeme racinaiteétdvation de la poussée racinaire. Nous avonisal
essayé de mettre en ceuvre cette mesure commed@utdluation de la capacité d’absorption de
'azote selon la fertilisation et le moment de sgplication pour les plantes H. Le systéme raciair
des plantes fertilisées quotidiennement avec l#isol nutritive a concentrations simples (plant8s J
ne devait pas subm priori de fortes variations de la disponibilité en min&rau cours de la culture.
Sa capacité d'absorption, et par la méme occasiaraptitude a monter en pression, devait donc
rester potentiellement plus ou moins stable aucdurtemps. Ces plantes (JS) ont alors été proposée
pour étre les témoins de la variation de la cagatidbsorption des plantes H.

Les mesures de poussée racinaire ont été réaéséeellule climatique, a I'obscurité et a
une température constante de 18°C afin de stasdatdiméthode (Figure 4.2). Elles ont été réaisée
en été, soit 4 mois aprés la mise en culture. Agahanesure, 6 plantes H et JS, relativement
homogenes en taille et diametre au collet, onmpéitevées dans les parcelles 3 et 2 en tenant @mmpt
alors du moment de I'apport de la solution de fisgtiion (SN 2). Les prélevements ont ainsi été
réalisés juste avant I'apportde SN 2 (J0), 29qu#2), 4 jours (J+4) et 6 jours (J+6) apres. Renhd
cette période de mesure intensive (une semairejplations récupérées gquotidiennement dans les
bidons situées sur les parcelles 2 et 3 ont ét§sées afin de vérifier que les concentrations et
fréquences d'apport des solutions de fertilisatitaient bien conformes au protocole de fertiligatio

A chaque prélévement, les parties aériennes dgitadx ont été coupées et les souches
placées dans la cellule climatique. Un capteurrdsgion muni de son support était ensuite placé sur
chacune des souches afin de mesurer la pressiémigrine exercée parle systeme racinaire (mesures
collectéestoutesles 10 secondes et moyennéesstlest5 minutes). Dans un premier temps, toutes
les souches étaient arrosées abondamment avealutiersnutritive sans azote (Tableau 4.4). Cette
opération a permis de lessiver et d’équilibrer empérature et en charges le substrat et le systéme
racinaire de chaque plante quelle que soit soningigHuit heures apres leur entrée en cellule
climatique, les souches commencaient a étre ars@sé&e une solution nutritive azotée (T ableau 4.4)
apportée par le haut de chaque pot grace a 4 gostiees souches H et JS étaient ainsi fertilisées
pendant 36 h a raison dun arrosage de 5 minuté&® (hL/plante) toutes les 4 heures.
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Ablation des
parties aériennes
N
?
T N
Conditionnements azotés des plantes Mesure de la poussée racinaire
) ! g Témoins
1¥lot 3] 1]
» Diete 5 jours
203 ] 111
! Diéte 3 jours
3F™lot| 3] 11
! Diéte 1 jour
Solution +N :[ ] £ ot [ 3] ———
Solution-N:[ ]

-15i 5j  -3j -1j 0] +1.5j

Figure 4.3 :Schéma du protocole expérimental pour la constitude 4 statuts azotés difiérents pour le systemmaire et
son évaluation par la mesure de poussée racinairsauches.
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Ce protocole simple a permis d’évaluer les vaviadide la capacité d'absorption azotée du
systéme racinaire des plantes H en comparant swatédn de pression en présence d’'azote par
rapport a celle mesurée au méme moment avec lasnéniS.

2.4.2 Vérification de la pertinence de « I'outil » en @il contrdlé sous serre

L'objectif de cette étude conduite sous serre dliemntrés contrblé était de vérifier la
pertinence de « l'outil poussée racinaire» mis ailvree dans le cadre de la culture sur I'aire a
conteneurs. La capacité d'absorption azotée dwesystracinaire est déterminée par son état
physiologique défini, en partie, par son statuttéz®ans ce cas, le statut azoté serait déterminé
priori par le bilan entre le flux d’absorption de I'azqiar les racines et son flux de transfert vers les
parties aériennes. L'étude a donc consisté a melsupgession xylémienne exercée par les systémes
racinaires de plantes recépées en fonction de $tatsts azotés obtenus par différents traitements
azotés.

Le travail a été réalisé sous serre avec 12 psatde? ans et issues de microboutures SNDB
afin de limiter la variabilité entre les végétales plantes ont été cultivées sous serre (pot de ;10
substrat : perlite) pendant 6 mois sur un systéeamautiure avec une solution nutritive azotée red@gcl
(solution +N ; Tableau 4.4) et renouvelée unepaissemaine. A la fin de leur croissance végétative
(mi-ao(t), elles ont été transférées sur un systéemaulture en solution perdue et réparties ent< lo
homogenes définis selon des criteres morphologifjoegueurs des axes, nombre d’entre-noeuds,
diametres a la base et au sommet du tronc).

Le dispositif de culture en solution perdue peue &ssimilé a une version simplifiée du systéme de
ferti-irrigation utilisé dans le cadre de la cubwsur I'aire a conteneurs. Il se compose d’'une cuve
d'une pompe d'arrosage et d'un réseau d'irrigapangoutteurs. Toutes les plantes ont été feredisé
pendant un mois avec la solution +N apportée 4gfaigour (600 mL/arrosage). Au début du mois de
septembre, la solution est remplacée par une salatitritive sans azote (solution —N ; Tableau 4.4)
apportée 8 fois par jour (600 mL/arrosage) pen@asgmaines. Ce traitement préalable a permis de
placer I'ensemble des plantes en situation de digétazote trés marquée. La solution +N a ensuée ét
appliquée de nouveau pendant 3 jours a touteddesgs. Cet apport d'azote devait permettre au
systéme racinaire de « se recharger » en azotdmeattant que le flux d’absorption de I'azote était
plus rapide que son flux de translocation aux pamgriennetes 4 lots ont ensuite été fertilisés avec
la solution -N pendant différentes périodes. Unmpiez lot a été carencé en azote pendant 15 jours
(plantes témoins) ; un deuxiéme pendant 5 jourfouBs pour un troisieme et un seul jour pour le
guatrieme. Ces 4 traitements en présence des pa#dieennes étaient supposés conduire a 4 statuts
azotés différents des systemes racinaires. L'agtjdic des différentes périodes de diete a été fidani

de facon a ce que tous les traitements se termarlamhéme date (Figure 4.3). A cette date, lelggsar
aériennes de tous les végétaux ont été coupées eafdteurs de pression xylemienne ont été placés
sur chague souche. Aprés 36 heures de mesure giedaion en absence d'azote (mesures des
« pression de base »), la solution +N a été apgdiqutoutes les souches (8 x 600 mL de solution par
jour). L’état physiologique du systéme racinairéa{éde diéte azotée plus ou moins marquée) des
différents lots a alors été évalué par leurs agésia développer une pression plus ou moins forte e
présence d'azote.
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Figure 4.4 : Evolutions journaliéres de la température moye®), du rayonnement global moyen (WPnet des
précipitations (mm) au cours de la culture.
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Figure 4.5 :Contrdles des concentrations minérales des batstilésation de chaque parcelle au cours de lltuce, du pH
et de la conductivité électrique des solutionsedg-irrigation apportées quotidiennement a chapaeelle et récupérées
dans des bidons placés sur les parcelles. Lesdohdiquent les changements de régimes de featibs.
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3. Résultats

3.1.Contréle des parametres culturaux

3.1.1.Contrble du climat et de la composition minérals stelutions nutritives

La température extérieure oscille entre 8 et 1&iC printemps puis augmente
progressivement a partir du mois de juin pour athed plus de 30°C en été. Le rayonnement global
journalier oscille fortement au cours de la cultnrais n’excéde pas 500 Wnen moyenne (Figure
4.4). La fréquence et l'intensité des précipitatiaastent faibles (19 jours de pluies ; 25 mm au
maximum), limitant ainsi le lessivage du substtatplupart des précipitations ont lieu au printemps
alors qu’en été elles sont quasiment inexistargaéshleresse liée a la canicule de I'été 2003).

Avant l'application des différents régimes de fiegation (avant le 27 mai), toutes les
solutions de fertilisation présentent les mémegeatrations minérales (Figure 4.5). Leurs valeurs
restent stables et correspondent a celles dégicdeda fertilisation de toutes les parcelles (SN 1
Tableau 2.3). A partir du27 mai, les solution$atéilisation présentent des concentrations mire&ral
différentes selon le type de solution nutritive ey our I'alimentation de chaque parcelle (SN Lirpo
les parcelles 1 et 2 ; SN 2 pour les parcelles3 et SN 3 pour la parcelle 4). Les valeurs mesurée
correspondent sensiblement a celles désirées (@wbdI8), et restent plus ou moins stables jusgu’a |
fin de I'expérimentation (Figure 4.5). La concenioa en calcium présente toutefois de fortes
oscillations liées, au moins en partie, aux foxasations de sa concentration dans I'eau du réseau
urbain utilisée pour la fabrication des solutiof$ggre 4.5). La concentration en sulfate varie
également fortement pendant quelques jours (difisitechniques liées a des apports non maitrisés
d'acide sulfurique).

Le pH des solutions récupérées dans les bidonsodérdle placés sur chaque parcelle
oscille faiblement au cours de la culture (excdpté des apports non maitrisés de&sg, : pH trés
faible) et reste identique pour 'ensemble des gl&s. Sa valeur est d’environ 6,5, ce qui correspo
au pH des solutions nutritives couramment employpées des études agronomiques. Les valeurs de
la conductivité électrique (CE), stables et idemt&jpour toutes les parcelles avant le 27 mai fenvi
1 mS), permettent de retrouver clairement les 3esyge solutions nutritives utilisées pour la
fertilisation des 5 parcelles (Figure 4.5).

Les concentrations minérales des solutions rnvgsapportées aux végétaux semblent donc
étre correctement maintenues et conformes au potdae fertilisation.
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Figure 4.6 :Evolution au cours de la culture du nombre d’iatigns fertilisantes appliquées quotidiennementatgétaux
cultivés sur les parcelles 2, 3,4 et 5.
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Figure 4.7 :Evolution des quantités cumulées de nitrate ghatassium apportées aux plantes des difiérenteefas au
cours de la culture. Les fileches indiquent les geanents de régime de fertilisation.
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3.1.2.Controle des fertilisations

Pendant la phase d'application de la solution SNtautes les parcelles (du 24 avril au 27
mai), le contrdle desferti-irrigations par ETP pas permis d'alimenter tous les jours les végétaux
avec les 3 fertilisations voulues (Figure 4.6) dliienat (précipitations fortes, températures fraghe
plus ou moins favorable pendant cette période ridigli4) ainsi que quelques défauts constatés du
fonctionnement de 'automate sont a I'origine deeelifficulté. Un climat plus clément et surtoat |
diminution de la valeur seuil ETP pour le décleament d’'un arrosage, ont ensuite permis
I'application quasi quotidienne des 3 fertilisatsgrour les parcelles 2 et 4. On constate seuleshent
ou 5 dates pour lesquelles les plantes n’ont puféttilisées qu'une ou deux fois par jour (Figdr.é).
L'application programmeée des fertilisations powrparcelles 3 et 5 s’est parfaitement dérouléenselo
le protocole envisagé.

Les quantités cumulées de nitrate et de potasspportées aux différentes parcelles sont
calculées a partir dunombre de fertilisationsfégt.4) et des concentrations en éléments contenus
dans les solutions de fertilisation (Figure 4.5aurs de la culture. Elles sont quasiment ideetqu
pour les parcelles 2, 3 et 5 et oscillent a laléif’expérimentation entre 160 et 170 mmoles peur |
nitrate et entre 90 et 100 mmoles pour le potasgkigure 4.7). Les plantes situées sur la pareelle
avec un régime de fertilisation double ont recutigtement le double de ces quantités soit
respectivement 290 et 180 mmoles pour le nitrate pbtassium.
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Figure 4.8 :Allongement des axes, évolution du plastochrongasgnt et de la surface foliaire totale de la peyssncipale
et de I'’ensemble des ramifications pour les 3 péanton ramifiéesQ,
parcelle 2 (JS). Lafleche indique I'applicationsd#fiérents régimes de fertilisation.
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3.2.Développement aérien des végétaux

3.2.1.Les témoins du développement aérien : les plardés darcelle 2

Les plantes cultivées sur la parcelle 2 (planggsdnstituent des témoins du développement
aérien du jeune érable en conditions horticolese ikaractérise par une faible dominance apicale qu
se traduit par un allongement continu et simuldai& pousse principale et des ramifications (ligur
4.8). A la fin de la culture, 'ensemble des racsfions atteint ainsi une longueur totale comprise
entre 40 et 50 cm et est sensiblement plus faildecglle mesurée pour la pousse principale. Quel qu
soit le type de plantes, l'allongement des axe$érhission des feuilles sont d'abord faibles et
correspondent a I'émission et au déploiement dgarms préformés contenus dans les bourgeons
avant débourrement. lIs s’accélérent ensuite eedenent linéaires a partir de la fin mai, soit loim
% apresla mise en culture, avec la reprise dgdimogenése des méristemes et I'émission des organes
néoformés. Cette reprise de l'activité méristématine peut pas étre attribuée au changement de
régime de fertilisation qui, dans le cas de la pllec2, reste le méme du 24 avril jusqu’'a la fin de
'expérimentation. L'évolution de la surface foliaise caractérise par une premiéere vague de
croissance de faible intensité pendant environ etacorrespond a I'émission et au développement
des feuilles préformées. Elle est suivie par unasphde ralentissement de 20 jours au début de
I'émission des feuilles néoformées. L’accroissenmegndurface augmente ensuite rapidement a partir
de la fin mai jusqu’en juillet (Figure 4.8).

Les plantes non ramifiées développent un axe ah@ partir du bourgeon apical dont
l'allongement, I'accroissement en surface et I'&iois des feuilles restent linéaires jusgu'a la mi
juillet (Figure 4.8). A partir de cette date, I'motssement en surface des feuilles se réduit
progressivement jusqu'a la mi-aodt. Cette réductiorrespond a I'arrét de I'émission des feuilles et
'entrée en dormance du bourgeon apical. Elle senbblaucoup plus précoce pour les plantes
ramifiées dont I'allongement des axes et I'accarssnt en surface des feuilles diminuent dés la fin
du mois de juin (Figure 4.8).

Le développement des axes du jeune érable agéad’en cultivé a I'extérieur en conditions
de production est globalement différent de celsieodé pour les plantes de 3 ans cultivées sous.serr
Il se différencie par une dominance apicale moiasquée et I'absence d'une fluctuation nette des
croissanced.e débourrement n’est pas particulierement basitoais s’'effectue quasi simultanément
pour 'ensemble des bourgeons de I'axe principal.
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3.2.2.Modifications du développement suivant le régimdeatgilisation

Quel que soit le régime de fertilisation, les p&snon ramifiées présentent sensiblement le
méme développement jusqu'a la mi-juillet. A partiz la mi-juillet, seule la surface foliaire des
végeétaux continue a étre mesurée. Elle évoluerdiffiégnent selon le régime de fertilisation appliqué
aux plantes. L'accroissement en surface des feudl# maintenu pour les plantes de la parcelle 4
(plante JD) alors gu’il diminue fortement et dedagsimilaire pour celles des parcelles 2 et 3 r({ga
JS et H). La diminution est encore plus marquée pasuplantes fertilisées une fois toutes les deux
semaines (plantes BiM) (Figure 4.9). La réductian ldccroissement en surface des feuilles
corresponda l'arrét de leur émission et I'entréelermance des bourgeons. Une forte disponibilité
journaliére en minéraux, et notamment en azoten{pk JD), semble donc retarder I'arrét de
croissance de la pousse principale alors gu'unili$ation bimensuelle I'accélére. La fertilisation
hebdomadaire ne semble pas modifier le développeadmien des plantes non ramifiées.

L'absence d'effet de la fertilisation hebdomadainele développe aérien se confirme avec
les plantes ramifiées dont l'allongement des akémission des feuilles et leur accroissement en
surface sont quasiment identiques a ceux mesurgdgrmoplantestémoins (plantes 19 fertilisation
bimensuelle ou 'augmentation de la disponibilbé@rnaliére en minéraux (plantes JD) conduisent a
des développements différents qui se mettent exeplius rapidement que dans le cas des plantes non
ramifiées. La fertilisation JD conduit a un allongent accru de tous les axes des la mi-juin et jasqu
la fin de I'expérimentation. L'entrée en dormanass thourgeons est alors différée a la mi-ao(t.
L’émission des feuilles n’est par contre pas meédifau moins jusqu’a la mi-juillet. Les entre-noeuds
émis sont alors plus longs que dans le cas dwetnainht JS. La fertilisation bimensuelle conduit
également a un fort allongement de la pousse grateimais qui se réduit a la mi-juillet avec I'arré
de croissance des parties aériennes. La croisdascamifications est par contre fortement réduite.
Ce régime de fertilisation semble donc favoriseléeeloppement de la pousse principale aux dépends
des ramifications.

Globalement, I'application d'une fertilisation hdetmadaire ne semble pas modifier le
développement aérien si les quantités minéralesrapps aux végétaux correspondent au cumul
hebdomadaire de celles apportées quotidiennememtuRe disponibilité en minéraux plus élevée, la
croissance du systéme aérien est accrue et I'er#médormance des bourgeons est retardée. A
linverse, une fertilisation bimensuelle conduiude entrée en dormance plus précoce et semble
favoriser la croissance de la pousse principale.
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3.3.Absorption et répartition de I'azote et du potassiudans les plantes

A la mise en culture, les plantes présentent @mwdsses et des quantités d'azote trés
faibles (Figure 4.10) qui témoignent d’'une faibbe@mulation de réserves carbonées et azotées lors
de leur premiére année de croissance. L'absorgédazote et du potassium reste faible 1 moisspré
la mise en culture alors que I'apport de solutiotritive et le développement de I'appareil aérien o
déja débuté depuis une quinzaine de jours. Cetserption faible mais bien réelle pourrait
correspondre a celle mesurée précédemment (cf Chad)i avant débourrement pour des végétaux
ayant constitué peu de réserves azotées I'annéégmeéte. Les quantités d'azote et de potassium ains
absorbées pourraient contribuer significativemartmemiers développements aériens. La biomasse
séche totale et les quantités d'azote et de pamssiaugmentent significativement, et de facon trés
marquée pour les feuilles, qu'a partir d%rélévement soit deux mois aprés la mise en @iketiun
mois et demi aprés I'application des différentsmégs de fertilisation (Figures 4.10 et 4.11). Les
plantes H et JS présentent des biomasses sécldes gtantités totales d'azote et de potassium
similaires au cours de la culture. A la fin de pé&imentation les quantités totales d'azote et
potassium absorbées par ces végétaux sont respeait d'environ 90 et 35 mmoles dont plus de
50% sont contenus dans les feuilles (Figure 4.10%1). Les plantes BiM présentent également des
guantités équivalentes en azote au cours de lareuthais des quantités totales de potassium plus
faibles pour le dernier prélévement (Figure 4.h8}amment au niveau dutronc et des feuilles (Eigur
4.11). Les plantes JD se distinguent nettemerduiess végétaux. A la fin de 'expérimentationyleu
biomasse totale est 50% plus élevée que celleutlessaplantes ; leurs quantités totales d'azote et
potassium dans tous les compartiments ont quasimeutilé par rapport aux autres traitements
(Figure 4.10 et 4.11).
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Figure 4.13 :Evolution de la poussée racinaire des plantedifeées tous les jours (Ferti. JS) et de fagcon hebadaire
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fertilisées avec une solution nutritive sans azel puis avec la solution azotée (+N).
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3.4.Evaluation de la capacité d’absorption par la mesude la poussée racinaire

3.4.1 . Mesures réalisées sur les végétaux cultivés sue lZaconteneurs

3.4.1.1.Contr6le des parametres culturaux durant les prél#ements de plantes

Pendant les prélevements, les parametres clinesté&poluent peu. Lestempératures (entre
12 et 25°C) et le rayonnement global (en moyen@a&0m?) percus par les végétaux 36 heures avant
leurs préléevements sont sensiblement identiquegi@i4.12A). La concentration en nitrate de la
solution de ferti-irrigation de la parcelle 2 (ptas JS) évolue trés peu avec une moyenne de 1,8
mmole/L. Elle varie beaucoup plus fortement (de®@Zmmoles/L) pour la parcelle 3 (plantes H)
(Figure 4.12B). D’abord tres forte le jour de I'app (JO), elle diminue progressivement les jours
suivants avec I'application uniguement d'eau deaésirbain. Toutefois, la concentration en nitrate
n’'atteint une valeur similaire a celle mesurée dasi qu'aprés 3 jours d'arrosage (Figure 4.12B).
Ce délai correspond au temps nécessaire pour piogetfazote du réseau d'irrigation.

3.4.1.2. Elévation de la poussée racinaire suivant le momeému préléevement

Quel que soit le régime de fertilisation ou laeddé préléevement, les plantes présentent une
forte aptitude a la pressurisation. Avant I'applaizote, les souches exercent une « pression desbas
faible qui oscille entre 10 et 20 kPa (Figure 4.13application d'azote conduit a une élévation de
pression qui est cependant plus faible que cellsunée chez les végétaux cultivés sous serre (Cf
Chapitre 3). Cette variation de pression évolus p@u au cours des prélevements successifs pour les
plantes fertilisées une fois par semaine (envihkPa). Elle varie beaucoup plus fortement posrr le
plantes fertilisées tous les jours (entre 15 etkB% ; Figure 4.13). La variation de pression est
normalement corrélée a la capacité d’absorptiofiad®mte par le systeme racinaire. Les résultats
obtenus supposent donc que les plantes fertiliggesles jours avaient une capacité d'absorption de
'azote beaucoup plus variable que celles fergkiséne seule fois par semaine. Or, on S'attendait
logiquement au résultat inverse. La capacité d'igdigmn de I'azote dépend de sa disponibilité dans |
milieu et du statut azoté desracines. Les vantde la concentration en nitrate des solutiorisrtie
irrigation appliqguées quotidiennement aux parcélles 3 (plantes JS et H) supposarriori une
stabilité de I'état physiologique du systeme racmgour les plantes JS et la mise en place
progressive d'un état de diéte azotée pour legpsaH. Dans ces conditions et contrairement aux
résultats obtenus, la variation de pression mespg les souches H aurait di0 augmenter
progressivement au cours des préléevements successielle des souches JSrester constante. Deux
hypothéses peuvent étre envisagées pour expligagésultats : soit la variabilité des mesuresesui
trés forte dans notre cas, ne permet pas de disa@irolairement les deux traitements ; soit la géas
racinaire ne constitue pas un outil fiable pouv#kation de I'état physiologique du systéme
racinaire.

L’étude menée sous serre en milieu contrdlé powétification de la pertinence de « I'outil
poussée racinaire » va alors nous permettre dertess deux hypothéses.
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3.4.2 Vérification de la pertinence de « I'outil poussé@einaire »

Pour un méme traitement, la variabilité de la mesde pression avant ou apres
'application d'azote est tres faible (Figure 4.18)utilisation de plantes issues de la multiplicet
végétative (microboutures) permet donc d'obteng mesultats beaucoup plus homogénes gque ceux
obtenus avec les plantes issues de semis cultfuéd'sire a conteneurs.

En absence d'azote, les souches développent assipn xylemienne « de base » différente
selon le traitement azoté qui leur a été appligygaeavant. L’application de la solution nutritive
azotée conduit en 24 heures a une forte élévaeda doussée racinaire pour I'ensemble des plantes
(Figure 4.14). Les variations de pression enregstren présence d'azote sont alors quasiment
identiques quel que soit le traitement azoté apgligux plantes (environ +80 kPa). Dans ces
conditions, I'élévation de pression enregistréepeésence d'azote ne semble pas permettre de
discriminer les différents traitements. Deux hypegds peuvent étre envisagées pour expliguer ce
résultat : soit la totalité de I'azote absorbéedaert les 3 jours de fertilisation avecla solutidha été
trés rapidement transférée aux parties aériensas la poussée racinaire ne permet pas d'évaluer
'état physiologique du systeme racinaire et plastigulierement son statut azoté. Ces deux
hypothéses seront discutées a la fin de ce chapitre

Pression
(kPa) . . .
Témoin (15j de diete) —=-
) Diéte de 5j o
_ Diete de 3j -~
100 - Diete de 1j .
I -N +N
50 -
0 L = l I
1 Températures
] °C)
50 i Substrat r 25
] \‘ - 20
1 Serre
-100 T T T T T T 7 T 7 T 7 T T T T T T 15

-15 -1.0 -05 0.0 05 1.0 15 2.0 2.5
Fractions de jours depuis I'apport d'azote

Figure 4.14 :Evolution de la poussée racinaire aprées applinadie la solution nutritive azotée (+N) pour desnibs sans
carence en azote (Témoin) ou carencées en azoteisldp 3 ou 5 jours. Avant |I’application d’azoteslplantes sont

fertilisées avec la solution nutritive sans azoté)( Au moment de I’apport d’azote, un ofiset eppliqué aux valeurs de
pression (courbes centrées sur la date d’applicadi®|’azote). Les barres représentent I’erreundtad (=3).
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4. Discussion

4.1.Développement et absorption minérale du jeune émbliltivé a I'extérieur

A la mise en culture les végétaux issus de semésemtent de tres faibles réserves
notamment azotées. Dans ces conditions, les prerm@reloppements aériens ne peuvent étre
réalisés, comme dans le cas des microbouturesdgfittle 2), gu'a partir des minéraux absorbés par
les racines. L’émission et le développement dearoeg préformés ne débutent alors qu'apres la
régénération du systéme racinaire et I'applicaiane solution nutritive azotée, soit deux semaines
aprés la mise en culture. Les quantités d’azoterbbes entre la mise en culture et la fin de cette
premiere phase de croissance (soit un mois et dpméis la mise en culture) sont trés faibles. Les
résultats obtenus ne nous permettent pas de savabsorption de I'azote est antérieure ou
simultanée au développement des organes préfo@mépeut toutefois imaginer que sa dynamique
d’'absorption s’effectue de maniére identique aecelbsurée sous serre pour des plantes sans fortes
réserves azotées (Cf Chapitre 3). L'azote seraitsalotalement et rapidement absorbé avant le
débourrement constituant ainsi des réserves rapidenutilisables pour I'émission et le
développement des organes préformés.

Le développement du systeme aérien se poursuilitengvec I'émission des organes
néoformés apres reprise de l'organogenese destaréas primaires aériens. Cette période se
caractérise par une nette accélération des craissagt de I'absorption minérale. L'azote et le
potassium, trés majoritairement absorbés au priptefCf. Chapitre 2), s’accumulent alors
préférentiellement dans les feuilles (environ 5@&%quantités totales). L'allocation massive d'azote
vers les feuilles au printemps et en été, souvdservée chez les végétaux ligneux cultivés en
conteneurs (Rose & Biernacka 1999 ; Salatial.2004), témoigne d’'une puissante force de puits des
parties aériennes en croissance.

Les croissances aériennes se réduisent ensuitengdolt avec I'arrét de I'émission des
feuilles et I'entrée en dormance des bourgeons.

De facon schématique, le développement aériezudejérable d'un an, issu de pépiniére et
cultivé en conditions de productions horticoles serée 3 phases de croissance : émission et
développement des feuilles préformées; émissiordésteloppement des organes néoformés;
ralentissement des croissances et entrée en doemtiesdourgeons. Contrairement aux plantes de 3
ans étudiées sous serre, le développement de ss@otncipale ne présente pas de fluctuation de
croissance marquée. Il s’effectue selon une seageiesrde croissance qui pourrait étre comparée a la
deuxieme vague de croissance observée pour leteglda 3 ans cultivées sous serre. Cette vague de
croissance estivale semble donc exister quel gitd’'savironnement dans lequel se développe la
plante. Elle pourrait donc constituer une constdatéveloppement aérien du jeune érable sycomore
cultivé hors sol.
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4.2 Effets du régime de fertilisation sur le développent et I'absorption minérale

Les plantes fertilisées tous les jours ou une fais semaine absorbent globalement les
mémes quantités d'azote et de potassium au couesaldture. Le fractionnement de I'apport ne
semble pas modifier leur développement aérieruet ompositions minérales. Le systeme racinaire
semble donc capable de jouer un r6le tampon emtisponibilité du milieu édaphique et la demande
des parties aériennes a I'échelle de la semaine.

Pour des apports plus espacés dans le temps échs fdrtilisation bimensuelle), ce
fonctionnement, assimilable a celui d'une capadieaneste vrai pour I'azote dont les quantitéslésta
absorbées sont similaires a celles mesurées paurfamilisation hebdomadaire. Dans le cas du
potassium, le rble capacitif du systéme racinageemble pas exister. Les quantités de potassium
absorbées sont fortement réduites et conduisemeamodification des croissances aériennes. Le
développement de la pousse principale semble fa¢@ux dépends des ramifications et I'entrée en
dormance des bourgeons est plus précoce. L'apmitaune fertilisation bimensuelle semble donc
conduire a une situation de stress pour la planiteegrépercute alors sur son développement aérien.

Pour une disponibilité en azote et minéraux plegée (fertilisation JD), la fertilisation
journaliére conduit a une croissance et une absorpiccrues mais n’induit pas de modification de la
répartition de I'azote et du potassium. Dans ceslitins, les concentrations en azote et potassium
des plantes entiéres et de leurs différents cormpants restent trés proches de celles mesurées pour
les végeétaux fertilisés difféeremment. Ces résulsatg souvent observés chez les végétaux ligneux
cultivés en conteneurs (Kang & lersel 2004 ; Ros®i&nacka 1999) et illustrent clairement
’lhoméostasie souvent observée chez les organisnvests, notamment chez les végétaux
(Marschner 1995). D’'un point de vue écophysiologidlaugmentation de I'absorption minérale et
azotée en conditions pléthoriques de nutriments pe assimilée a une consommation de luxe
(Driessche 1974) qui conduit ici a un développenesnibérant souvent néfaste a la qualité du produit
horticole. L'application de contraintes au dévelepyent par une disponibilité en azote et minéraux
modérée permet d’obtenir des plantes plus inténéssgour la commercialisation.

4.3 Activité physiologique du systéme racinaire suivdatfréquence de fertilisation

D’aprés les différents modeéles de régulation aledorption azotée (Cardenas-Navatral.

1999 ; Imsande & Touraine 1994) I'abondance retaties activateurs (acides organiques et glucides)
et des inhibiteurs (acides aminés et nitrate) dditer la capacité d'absorption du nitrate par lééye
racinaire. Dans les conditions d'une culture emtsoih nutritive recyclée sous serre, cette capacité
d’absorption augmente aprés une courte périodeiéle @n azote et est fortement corrélée a
I'élévation de la poussée racinaire mesurée surtptarecépées (Cf. Chapitre 3). Les plantes fedédi
tous les jours ou une fois par semaine absorbebalgiment les mémes quantités d’azote au cours de
la culture. La dose hebdomadaire d'azote est dotiement absorbée par les plantes H en tres peu
de temps. L’absorption massive d'azote devrait atmynduire & une production massive d’'acides
aminés inhibiteurs de I'absorption du nitrate. lapacité d'absorption du nitrate devrait alors étre
fortementréduite les jours suivant I'apport d'azddans le cas des plantes fertilisées tous le&s,jtau
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capacité d'absorption est supposée constante as deda semaine grace au flux continu d'azote
entre le milieu édaphique et le systéme aérienreissance ; le systéme racinaire jouant alors
uniguement un réle de transfert entre ces deux estiments. Or la mesure de la poussée racinaire ne
permet pas de discriminer I'effet supposé de lalfeation hebdomadaire sur la capacité d’absomptio
du nitrate quireste constante indépendammentgdioneéde fertilisation. Deux hypothéses peuvent
étre envisagées pour tenter d’expliquer ce résul{@tsoit la poussée racinaire n’est pas le batil

pour évaluer la capacité d'absorption du nitratelpaystéme racinaire, (ii) soit les inhibiteues d
I'absorption de I'azote sont trés rapidement évacias sites d'absorption de I'azote grace a lagforc
de puits des parties aériennes.

(i) Lapremiere hypothese parait peu probable puisguenchbreuses mesures, non présentées
ici, montrent clairement une trés forte corrélatientre I'élévation de la poussée racinaire et
I'absorption du nitrate a court terme.

(i) En conditions pléthoriques, une partie du nitrdigoabé (prés de 40% chez le pécher) par
une plante ligneuse peut étre directement assirddés les feuilles (Gojoat al. 1991 ; Therios &
Weinbaum 1981). Dans ces conditions, I'applicatitune dose d'azote hebdomadaire fortement
concentrée pourrait alors conduire chez I'érabb®ayore a une translocation marquée du nitrate vers
les feuilles et réduirait ainsi I'inhibition de safsorption. Les acides aminés produits directement
dans les racines seraient alors également rapidéraesférés vers le systéme aérien. Cette hypothes
suppose une puissante force de puits du systénemaBne forte absorption minérale s'accompagne
souvent d'une forte augmentation de la transpingfidarschner 1995). Le transfert rapide du nitrate
ou de ses assimilats vers les feuilles pourraitsagalement étre orchestré par le flux transpirato

5. Conclusion du chapitre

Des plantes fertilisées une seule fois par send@ineloppent un systéeme aérien comparable
a celles fertilisées tous les jours si les quastit® minéraux apportées aux plantes cumulées sur un
semaine sont identigues. Dans ces conditions, de8ye racinaire semble capable d'une gestion a
court terme de réserves afin dalimenter en perme@des parties aériennes en croissance alors que
son absorption minérale s'effectue de maniére tissontinue. L’hypothése d'une autonomie
fonctionnelle a court terme du systéme racinainerppport aux parties aériennes semble donc étre
validée en pratique.

Ce résultat permet de répondre clairement a latique pratique a l'origine du sujet de
these. Il permet donc d’envisager une simplifioatles outils de ferti-irrigation des végétaux ligne
cultivés hors sol, notamment une meilleure gestler’apport en fonction du climat. Suivant les
conditions météorologiques prévues, I'applicationipa étre décalée ou bien avancée. De cette facon
'application des éléments minéraux pourra étrénaipée et les efflux dans I'environnement limités.
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1. Introduction

Trois points majeurs qui se dégagent de I'ensedederésultats obtenus sont :

- Le développement aérien du jeune érable sycemudtivé hors sol en régime de
contraintes minérales est caractérisé par diffésepthases qui se distinguent par des vitesses de
croissance et des dynamiques dabsorption racinagiféérentes. Les deux éléments tres
majoritairement absorbés par I'érable sycomore egnjuement le nitrate et le potassium. Les autres
éléments minéraux (EaMg’" et P) sont absorbés de fagcon moindre mais pasticipleinement au
développement des plantes.

- Les absormptions du nitrate et du potassium fmteément couplées au cours de
'année mais leur rapport d’absorption (nitrategssium) passe de 2 au printemps a 7 en auomne.
Leur couplage semble s’exercer essentiellementvaan de leur absorption au cours de la période de
croissance végétative et enstite, la recirculdtitanne du potassium interviendrait davantage.

- Le systéme racinaire isolé des parties aérenfie. souche) est capable
d’'absorber le nitrate. Sa capacité d’absorptioraksts fotement dépendante de sa demande en azote
déterminée par son histoire nutritionnelle a caurtlong terme. Ces résultats déterminent alors une
autonomie fonctionnelle & court terme du systénwna&re pour labsorption du nitrate. L'intérét
maintenant est de pouvoir la replacer dans le ifmmeement global de la plante entiere au cours du
développement végétatifannuel.

En présence du systeme aérien, I'autonomie fomelle du systéme racinaire existe-elle
encore ? Comment sexprime-t-elle alors au coussdifeérentes phases du développement aérien du
jeune érable et quel intérét peu-elle représepter le fonctionnement de la plante ? Peut-elle
présenter un intérét pour la gestion des contrad#da culture hors sol de plantes ligneuses ?

L’'objectif du travail de synthese présenté ici dettenter de répondre a ces différentes
guestions a partir des résultats acquis au couis teese et des données de la littérature sdigumif
Les travaux conduits sous serre et a I'extérietréoé réalisés avec des plantes d’ages différelets (
guelques semaines a 3 ans) et dorigines difféseffsemis et microboutures). Toutefois, cette
particularité expérimentale liée en partie a Ipalisbilité en végétaux, ne constitue pas une coga
forte pour la généralisation et la synthese desltaés. En effet, la seule véritable composante
susceptible de moduler la physiologie des végéestiteur itinéraire cultural depuis leur production
jusqu'a leur utilisation. Nous avons donc toujoprgs soin d’en préciser les caractéristiques et de
l'intégrer au niveau de l'interprétation des réstitobtenus.

2. Autonomie fonctionnelle des racines a I’échelle da plante entiére

2.1.Avant le débourrement (printemps)

L’'érable sycomore est capable d'absorber immédiate, fortement et trés majoritairement
le nitrate avant débourrement. Cette absorptionitdie & une dizaine de jours, est alors liée ales
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demande en azote du systéme racinaire qui estméésr par l'histoire nutritionnelle des végétaux
'année précédente (conditionnements azotés).dahstitue une preuve de I'autonomie fonctionnelle
a court terme du systéme racinaire par rapportparbies aériennes. Cette capacité d'absorption du
nitrate avant débourrement est généralement négligis les études chez les ligneux concernant
I'effet du tratement azoté d'automne sur les d#@magtiques de I'absorption mesurée au printemps
suivant (Malagutiet al.2001 ; Millard & Proe 1991 ; Neilsegt al. 2001). Or, elle correspond chez le
jeune érable sycomore a une quantité d’'azote adsarbn négligeable qui représente entre 5 et 40%
de l'azote total contenu dans les végétaux au mohedébourrement.

Chez les végétaux, le nitrate et ses assimilatssmuvent considérés comme des molécules
« signal » (Coruzzi & Bush 2001) qui activent oprignent de nhombreux génes impliqués dans les
métabolismes carboné et azoté (Weangl. 2000). L'absorption du nitrate avant débourrenumrait
alors contribuer a une reprise de lactivité phimiigue globale du systeme racinaire qui peut
d'ailleurs étre caractérisée dans notre cas pdorte élévation de la poussée racinaire. Le nitrate
induit notamment une forte accumulation d ARNm attdeour la synthése de la GS (Daniel-Vedele
& Caboche 1996) et conduit alors a l'activation ldesynthése d'acides aminés. Ces derniers
pourraient alors étre directement utilisables ldgs premiers développements aériens. La reprise de
'activité physiologique globale du systéme raaiegiourrait également conduire a la remobilisation
des protéines de réserves. Cette hypothése supjposers un role inducteur du nitrate dans la
remobilisation des protéines de réserve au prinsetnp reprise de 'activité physiologique du syseém
racinaire apres l'application de I'azote ne conduits a une modification du débourrement des
bourgeons situés le long de I'axe principal. Caltésmontre la encore I'absence de forte cor@teti
entre l'activité du systéme racinaire et celle ghstsme aérien. Toutefois, nos résultats ne nous
permettent pas d'affirmer que I'absorption d’azatant débourrement ne conduise pas a des effets sur
le développementaérien a pluslongterme.

2.2.Débourrement et émission des premiéres feuillesr(i@mps)

Pendant cette période les absorptions du potasstuniu nitrate sont trés faibles, voire
quasi-inexistantes dans certains cas pour le eittaapport d’azote nécessaire a la mise en plaée e
la croissance des premiéres feuilles (feuillesqnéées) est alors assuré principalement par le pool
azoté du systéme racinaire. Cette période de gipetoent aérien constitue donc une situation
particuliere ou la demande en azote du systémemaés beaucoup plus forte que celle du systeme
racinaire. Le systéeme racinaire exprime alors uaenamie fonctionnelle par rapport aux parties
aériennes. Chez lérable sycomore, le pool azotame uilisable pour les premiéres croissances
aériennes est constitué par des protéines de essdaches en arginine (Millard & Proe 1991) formées
'année précédente et stockées principalement\aanides grosses racines et dans écorce du tronc
(Wetzelet al.1989). Mais la forme privilégiée pour le transpde I'azote chez I'érable sycomore
semble étre la glutamine et I'allantoate (résultdiexpérience du laboratoire - collaboration avec
I'Université de Nancy 1). Dans le cas d'une absorppréalable de nitrate, le pool azoté est remforc
par la synthése d’acides aminés avant le débourreme
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Figure 5.1 : Evolution de I'absorption du nitrate et du potasspar unité de surface foliaire chez le noyer tetrapres
lapplication d'une surcharge en G@mosphérique pour les plantes contrles (360;ppn) et les plantes suralimentées
(800 ppm;M). La fleche indique le début de la surcharge en, @@osphérique. Toutes les valeurs d’ absormptioms so
centrées sur 0 (ofiset) au moment de I'applicadio €O, (Delaireet al.2005 ; Résultat non publié).
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L'utilisation préférentielle de I'azote issu dugazoté racinaire pour assurer les premiers
développements aériens offre un avantage énergéatéaain pour la plante. En effet, I'absorptian, |
réduction et lassimilation du nitrate sous la fermfacides aminés est un processus physiologique a
fort co(t énergétique si on le compare a la sing@lgradation des protéines de réserves (Marschner
1995). Avant le débourrement, I'énergie provientcdtiabolisme de composés carbonés solubles et
stockés en grande quantité dans le systéme raeitlaéz les plantes ligneuses (Dickson 1989). Aprés
le débourrement, les formes carbonées provienméfiénentiellement de I'activité photosynthétique
des feuilles et sont allouées aux racines les vaisseaux du phloéme (Goutouly & Habib 1996).
Toutefois, le stock de réserves carbonées ne pesiétpe considéré comme limitant chez les ligneux.

Outre l'aspect énergétique, les protéines de vésestockées au niveau des grosses racines,
congtituent également une source d'azote plus praes puits aériens que I'azote absorbé au niveau
des racinesfines.

D’un point de vue agronomique, le découplage detdgveloppement aérien et I'absorption
racinaire d'azote pourrait étre utilisé pour opsemni les techniqgues de gestion des apports de
fertilisants aux cultures et peut étre en limiiesales efflux dans I'environnement.

2.3.Phase de croissance soutenue (printemps/été)

La pleine croissance aérienne correspond a I'émmisst au développement des feuilles
néoformées. Elle est caractérisée par une trés &sorption du nitrate et du potassium. L'absompti
de ces deux éléments apparaissent fortement cesré@émoles de NQpour 1 mole de Kabsorbé).
Pendant cette période, lapplication d'une ferilisn hebdomadaire ou journaliére ne conduit pas a
une modification du développement aérien si lestjés cumulées d'azote et de potassium apportées
aux végétaux sur une semaine sont équivalentesidéoaes sur une échelle de temps de plusieurs
mois, les variations hebdomadaires de I'absorpti®tiazote et du potassium n’interférent pas aeec |
développement aérien. En situation de contraintieénales, le systéme racinaire est donc capable de
jouer, sur pas de temps courts, un réle tampore datmilieu édaphique et la demande des parties
aériennes. Cela exprime une certaine auonomidifomelle a court terme par rapport aux parties
aériennes.

En condition de nutrition pléthorique, le systéraérien présente un développement
exubérant lié certainement a une plus forte ali@é@m en azote des parties aériennes en croissance.
L'autonomie fonctionnelle envisagée dans le catliralsituation de contraintes minérales ne semble
donc plus s’exprimer dans ces conditions. Cetteothgse est renforcée par I'étude menée au
laboratoire sur leffet d'une surcharge en Gfimosphérique sur la dynamigue d'absorption mieéra
de jeunes noyers cultivés hors sol en conditiomslinotantes (Delaireet al. 2005). Les résultats de
cette étude montrent une trés forte corrélatiomeelat vitesse d'absorption du @t les vitesses
d’absorption du nitrate et du potassium. Cetteétation traduit alors une relation forte entre les
activités racinaire et aérienne. Toutefois, powe angmentation de 30% de I'absorption carbonée liée
a I'élévation de lateneur en G@mosphérique, I'absorption du nitrate ne semblgmeenter que de
5 % alors que celle du potassium s'accroit de 12QFgure 5.1). La plus forte absorption du
potassium pourrait alors étre attribuée a une saoice aérienne accrue en conditions de surcharge en
CO, (Curtis & Wang 1998).
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Dans ces conditions, le rapport entre I'absorptionnitrate et celle du potassium serait
fortement modifié par rapport & celui mesuré chiémble sycomore sans surcharge en,.GCes
résultats méritent toutefois d'étre confirmés auagplus grand nombre de répétitions. Dans tous les
cas, I'absorption potassigue semble présenter ame $ensibilité par rapport a lactivité des pesti
aériennes. Cette sensibilité est d'ailleurs confienpar de nombreux résutats obtenus au cours de la
thése (i.e. ablations des parties aériennes). dnamhie fonctionnelle du systéeme racinaire pour
'absorption du nitrate et du potassium en réginge cdntraintes minérales voire en condiions
pléthorigues dans le seul cas du nitrate, permetcertaine adaptation de la plante aux oscillatns
la disponibilité minérale souvent trés forte en diians horticoles (Le Boet al. 1998). Elle traduit
une certaine plasticité du systéme racinaire.

D’un point de vue pratique, la capacité d'autonmfionctionnelle du systéme racinaire par
rapport aux parties aériennes autorise I'applicatie la solution nutritive de maniére hebdomadaire.
Cette pratique culturale permet alors de limiter développement aérien et d’envisager une
simplification des outils de ferti-irrigation enggieres.

2.4 Arrét de I'émission foliaire et entrée en dormandes bourgeons

A partir de l'arrét de I'émission et de la croissa foliaire (fin de I'été et auomne), le
nitrate devient élément trés majoritairement abgo Son absorption se poursuit sans modification
jusqu'a la fin de 'automne. Le rapport d'absorptientre le nitrate et le potassium atteint alors un
valeur de 7 (7 moles de NQour 1 mole de Kabsorbé). Cette augmentation du rapport correspond
une nette réduction de I'absorption du potassiumdpst cette période alors que celle du nitrate est
maintenue a un niveau important. Ce résultat ténmith encore de la forte corrélation entre
I'absorption du potassium et I'activité du systeaggien. En effet, la force de puits du systémeeaéri
est réduite en auomne et les feuilles, bien q@em@résentes, sont en voie de sénescence. La
demande en azote des parties aériennes est a@priaible alors que celle du systéme racinaireerest
forte. Cette différence détermine encore une auo@donctionnelle du systeme racinaire par rapport
au systeme aérien. La forte absorption du nitraeait alors permettre la constitution de réserves
azotées utilisables I'année suivante (Millard 1998 nombreuses études montrent en effet que
'azote absorbé en auomne reste séquestré auneasystéme racinaire (Munct al. 1993 ;
Sanchezt al. 1990). Chez les arbres a feuilles caduques, cégzoté est complété par I'allocation de
'azote depuis les feuilles vers les organes dekaige. Cet azote provient trés majoritairementade |
protéolyse de la RubisCo qui, chez le pommier pample (Millard & Thomson 1989), peut
représenter plus de 80% de I'azote remobilisé ddpsifeuilles.

Cependant, plusieurs faits laissent penser quepdd d’'azote en automne ne serait pas
forcément profitable pour la plante.

- Etat du systéme racinaire

Une diéte en azote conduit a long terme a un dpgement plus important de racines fines
(Glass 2002) et favorise ainsi I'entretien d'untgyse racinaire alors plus apte a absorber paitka su
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Figure 5.2: Systéeme racinaire de plantes traitées sans &dfet avec azote (+N) pendant 12 semaines emag. Le
systéme racinaire de la plante conditionnée sapi® @zun aspect moins nécrosé que celui de laeptamiditionnée avec
azote.
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L'absorption du nitrate en automne consomme deet@na qui ne peut pas étre totalement fournie par
lactivité photosynthétique généralement faible gieamt cette période. L’absorption et la réduction du
nitrate en protéines de réserve, trés consommat@oergie, utilise alors le pool carboné racindia
preuve en serait I'aspect plus ou moins dégradésyletemes racinaires des jeunes érables fertilisés
avec azote en automne (Figure 5.2).
- Sensibilité au gel

D’un point de vue physiologique, I'apport d'azae automne peut augmenter fortement la
sensibilité au gel des végétaux (CoOme 1992). Aidise, lapport d’'azote uniqguement au printemps
permet une forte élévation de la poussée racingurecontribue a la réhydratation des tissus et
probablement & la réparation de I'embolie hiveriileinzeret al.2001).
Par ailleurs, d'un point de vue plus agronomiqlagplort d’'azote en automne sur plusieurs semaines
augmente potentiellement les quantités de nitilaéedes dans I'environnement. Un apport d'azote au
printemps pendant quelgues jours limite ce risque.

Il semblerait donc plus intéressant de ne paglidert les végétaux en auomne mais
seulement d'appliquer un peudazote avant le débment.

2.5.Réflexions sur la répétabilité des résultats

Les deux expériences menées pour étudier leseaftetonditionnement azoté d’automne
sur la physiologie du systéme racinaire au printesyivant avant et aprés débourrement (Cf Chapitre
3) ne conduisent pas aux mémes variations d'abiearpNous avons attribué cette différence
uniguement alatempérature de stockage des végételiver. Mais, différents parametres pourraient
intervenir dans la physiologie de la plante en raute conduisant a des physiologies du systéme
racinaire différentes au printemps suivant. Cesepe probléme de la répétabilité des essais ctmdui
Toutefois les résultats obtenus d'une année sutréane différent pas dans le sens des phénomeénes
observeés, seule 'amplitude des résultats estrdiffé. Cette difficulté est tres marquée dans sedea
la mesure de poussée racinaire.

3.Schéma de fonctionnement de I'autonomie fonctionnkd a court terme

L'autonomie fonctionnelle a court terme du systé&amnaire par rapport au systeme aérien
peut étre décrite selon un schéma simple distirtdeamparameétres et mécanismes mis en jeu.

3.1.Les paramétres du schéma de fonctionnement a coenmne
L'autonomie fonctionnelle a court terme du systénaeinaire par rapport aux parties

aériennes et pour I'absorption du nitrate suppogedemande en azote racinaire distincte de celle du
systeme aérien.
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Milieu édaphique

Disponibilité en N

Figure 5.3 : Schéma du fonctionnement capadtif a court termesydieme racinaire selon ses 3 niveaux de chameéaz

possibles.

Le systéme racinaire est assimilé a un réserwirsgpiremplit par I'absorption racinaire et se vidarpg’'appel des puits
aériens. Il fonctionne defagon a ce que le nivaiaws le réservoir soit stabilisé et correspondeaniveau d’équilibre. Pour
une méme disponibilité en minéraux dans le mildapéique et une demande constante en minérauxadsspaériennes :
= Lorsque le niveau de remplissage correspond a lligaj I'absorption minérale est égale a la forceshuits aériens.

Systeme racinaire
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= Lorsque le niveau est trés bas, I'absorption mingedt plus forte que la force des puits aériens.
= Lorsque le niveau est trés haut, I'absorption mihéest plus faible que la force des puits aériens.
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- La demande en azote du systéme racinaire a umirdbané est déterminée par sa
charge globale en azote que I'on peut alors assindilune disponibilité interne en nitrate, acides
aminés et protéines (de réserves et fonctionnellesgapacité d'absorption des racines dépend plus
particulierement de leurs teneurs en nitrate etleaciaminés. Si cette charge azotée est faible,
'absorption du nitrate sera forte. A l'inverse,euforte charge azotée conduit & une réduction de
I'absorption du nitrate par effet rétro-inhibitela régulation a court terme de cet effet inhihiteeut
étre envisagée a deux niveaux :

aReégulation par com partimentation

Le nitrate ou les acides aminés impliqués dansétta-inhibition de I'absorption du nitrate
sont évacués par leur utilisation locale (niveatini@re) ou a plus longue distance (systéme aérien)
Dans ce dernier cas, la forme azotée privilégiae potransfert de I'azote aux parties aériennexzch
les végétaux ligneux sont les acides aminés et pawkculierement la glutamine (Andersen al.
1995 ; Sauter & Cleve 1994) mais aussi 'aspara¢Malaguti et al. 2001 ; Youssefet al. 2000).
L'acheminement de ces acides aminés jusqu'aux gsaériennes est alors assuré par le flux
transpiratoire (Grasset al.2002). Touefois, en absence des feuilles (i.anile débourrement et
aprés la chute des feuilles) le transfert des acaiminés ne peut plus étre assuré par le flux
transpiratoire. Un autre processus peut alorsvatér localement. Connu sous le nom decdéle de
Munch » ce processus d'échanges entre le phloéme etldnrypermet d’'assurer grace a un gradient
osmotique, le transfert de proche en proche delesi@iminés vers d'autres compartiments de la plante

aReégulation par consommation

Le nitrate et les acides aminés peuvent étrecteéimeent consommés au niveau du systeme
racinaire pour la synthése de protéines fonctidasgbire de réserves. On pourrait méme lui confére
un role activateur de la synthése protéigue.

- La demande en azote du systéme aérien est dégmnpiar sa croissance et son
activité photosynthétique, et notamment la synthdseRubisCo. Cette enzyme peut représenter
jusqu'a 80% des protéines foliaires solubles (Seamnedal.1987; Warremrt al.2000).

3.2.Mécanismes

De fagon schématique, le systeme racinaire esniéssx un réservoir dont le niveau de
remplissage correspond a sa charge azotée quindaternlors sa demande en azote. Il serait alors
capable d'absorber plus d'azote qu'il n’en a réatat besoin. Le systéme aérien pourrait a l'inverse
étre assimiléa priori a un réservoir sans fonctionnement capacitif atdetmme : azote demandé
correspond a un besoin a un moment donné. Dansocaftions, pour une demande en azote du
systéeme aérien constante et une disponibilité gatainon limitante dans le milieu édaphique, 3
situations peuvent étre envisagées selon le nideaharge azotée du systéme racinaire (Figure 5.3)

- La charge azotée est tres faible (diéte azotl@eJemande en azote des racines est tres forte.
L’absorption du nitrate est alors forte indépendaninde la demande en azote du systeme aérien.
Cette situation conduit alors a court terme a ueau élevé de remplissage du systéme racinaire.

- La charge azotée est trés forte (saturatioa)demande en azote des racines est tres faible.
L’absorption du nitrate est alors faible indépendent de la demande en azote du systéme aérien.
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Figure 5.4 : Schéma du fonctionnement capaditif a court termesylteme racinaire a I’échelle hebdomadaire powr un
disponibilité en azote variable et une demandezeteales parties aériennes constante.

(A) Systéme racinaire en situation de diete marguéeeau de charge faible.

(B) Tres forte absorption de I'azote liée a sa fodtsponibilité dans le milieu édaphique et le feibliveau de charge du
systeme racinaire.

(C) Trés fort niveau de charge du systéme racinddra la forte absorption en (B). L'absorption datbte estalors réduite.
(D) Etat d’équilibre correspondant & une demandeagnte du systéeme racinaire équivalente a cellsykieme aérien.
L'absorption de I'azote correspond au flux d’alimetxdn en azote des parties aériennes

(E)La disponihilité en azote devenant trés faibkefilix d'absorption devient plus faible que le fld’alimentation des
parties aériennes. Le niveau de charge se rédui¢foentjusqu’ala nouvelle application dazote (A).
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Cette situation conduit a court terme a un étatjdlibre entre I'absorption racinaire et l'alimetitan
en azote du systeme aérien.

- La charge azotée correspond a un niveau d'éceili la demande en azote racinaire
correspond a la demande en azote aérienne. Dares sitefation, I'absorption du nitrate dépend
directement des besoins en azote des parties aésigour leur croissance. Toute modification seit d
la demande en azote du systéme aérien, soit deplardbilité en azote du milieu édaphique peutsalor
faire basculer cet état d’équilibre stationnaires&tat de saturation ou de diéte.

Ces 3 situations peuvent enstuite étre intégrées utde dynamique de fonctionnement du
systeme racinaire en régime de variations hebdoinesdde la disponibilité en éléments minéraux
(Figure 5.4). A I'échelle de la semaine, la demaadeazote du systéme aérien peut étre considérée
comme peu variable. (A) Avant lapplication de tduion nutritive azotée, le systéme racinaire se
trouve en situation de diete marquée d'azote dgplusieurs jours. Cette situation conduit alorsa u
niveau de charge du systéme racinaire trés basuiée absorption nulle et une demande en azote du
systeme aérien élevée. (B) L'application de la tsmunutritive azotée conduit a une trés forte
absorption du nitrate plus forte que la demandazme du systeme aérien. (C) Le niveau de charge
du systéme racinaire augmente alors trés rapideeteatteint un niveau supérieur a la situation
d'équilibre stationnaire. L'absorption du nitratgt @lors trés fortement réduite. La demande eneazot
du systeme aérien étant alors plus forte que dellsystéme racinaire, le réservoir racinaire se vid
jusqu'a atteindre le niveau d’équilibre. (D) Soes état, les demandes en azote des systemesetérien
racinaire sont équivalentes. L'absorption de I'azest alors directement pilotée par la demande en
azote du systéme aérien. (E) La disponibilité exteadevenant de plus en plus limitante, I'absorptio
de l'azote se réduit progressivement quelle que laadlemande en azote du systéme racinaire. Cette
demande en azote augmente tres fortement par laution tres nette du niveau de charge azotée du
systéme racinaire. (A) On retrouve alors la situatie diete azotée initiale.

3.3.Limitesde fonctionnement

Le fonctionnement capactif du systéme racinagetprésenter 2 limites principales liées a
la durée de I'état de diete du systéme racinaisd@tisponibilité initiale en azote.

3.3.1.Durée de I'état de diete

L'application de la solution nutritive uniqguemeoutes les 2 semaines conduit a un arrét
plus précoce des croissances aériennes (Cf Chdpit@e résultat indique qu'aprés plusieurs jows d
diete azotée la demande en azote du systéme aérigaut pas étre satisfaite. En d’autres termes, le
niveau de charge azotée du systéme racinaire pedmet plus d'alimenter correctement en azote les
parties aériennes en croissance. Cette situationéggement renforcée a plus long terme par
linvestissement plus important de I'azote pourctaissance des racines. Finalement, un régime de
fertilisation hebdomadaire semble étre la situatien plus satisfaisante pour permettre un
développement aérien correct.
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3.3.2.Disponibilité initiale en azote

Le fonctionnement capacitif du systéme racinaigp®se qu'il puisse se charger fortement
(au-dela de son niveau d'équilibre) au moment application d'azote apres quelques jours de diéte.
Or dans la situation ou la disponibilité en azatdadsolution nutritive appliquée ne permet pafau
d’absorption d’étre plus fort que l'alimentationsdearties aériennes, le systéme racinaire ne @eut p
se recharger et finalement son fonctionnement d#pae peut pas étre mis en oeuvre. Nous avons
d'ailleurs pu observer cette situation dans le eatir la vérification sous serre de la pertinenze d
«I'outil poussée racinaire» (Cf chapitre 4). En dibions horticoles, cette situation devrait rester
toutefois assez rare puisque la fertilisation degétaux est généralement réalisée avec des saution
de type Coic trés fortement concentrées en azoveém 14 mmoles/L).

4.Perspectives et conclusion générale

L’ensemble des résultats obtenus apporte des sésoaux questions formulées
initialement au niveau du fonctionnement du systean@aire au regard des parties aériennes
et du milieu édaphique. Mais, il ouvre égalemenndmbreuses perspectives d’études soient
directement pour mieux apprécier le fonctionnemeapacitif grace a des approches a
différentes échelles spatiales soient plus largedasphysiologie du systéme racinaire. Nous
n’en retriendrons ici que quelques unes.

4.1 .Approfondissement du fonctionnement capacitif dussyme racinaire

4.1.1.Approches physiologiques

L'une des questions qui restent posées concarmedlification des cinétiques d’absorption
de l'azote selon le niveau de charge du systénieaise. L'étude des parameétres cinétigues (Vmax et
Km) de racines excisées entre des plantes poundidss| I'environnement édaphique est modifié et
des plantes témoins permettrait d’apporter unerrgganais seulement partielle. En effet, la mesure
sur racines excisées pose le probleme de I'éclremidge et surtout de la représentativité de la
mesure réalisée par rapport au systéme racindagglpbalement.

4.1.2.Approches moléculaires et génétiques

L’'étude de la rétro-inhibition du nitrate par leoduits de son absorption est encore peu
documentée. Une premiére perspective de ce trawdiiése serait alors d'étudier plus précisément la
régulation de la « consommation » des moléculesviehant dans la rétro-inhibition de I'absorption
du nitrate. Cette étude pourrait étre envisagéeegeh une approche moléculaire qui permettrait
d’identifier les génes impliqués et leur régulatpmar les produits de I'absorption du nitrate.
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4.2 Modélisation du fonctionnement capacitifa courtie du systéme racinaire

La modélisation du fonctionnement capacitif a taarme du systéme racinaire pourrait
également étre envisagée ou bien intégrée a damoeeles existants. Le fonctionnement capactif a
court terme du systéme racinaire pour I'absorptienl’azote n’est pas intégré actuellement dans les
modeles d’absorption (Le Badt al. 1998). Certains modeles proposent toutefois um cépacitif du
systeme racinaire mais a long terme. Dans ce edsnctionnement est intégré a I'échelle des saison
dans le cadre de I'uilisation au printemps oudiarfation en automne des réserves azotées. Dans le
cas particulier de I'érable sycomore, un modeéleégéoposé par Habigt al. (1993) ou les différents
compartiments de la plante (racines, tronc, poussésuilles) sont considérés comme des sources et
des puits pour I'azote. Ce modéle utilise alors @msations de flux pour simuler la dynamique de
répartition de l'azote entre ces différents conmipeents a I'échelle de la période de croissance
végeétative.

4.3.Généralisation du fonctionnement capacitifau systé aérien

Les systémes racinaires des plantes fertiliséessaunle fois par semaine présentent de
faibles variations de poussée racinaire a I'échddléa semaine. Ce résultat rend conagppeiori d'une
faible variation du niveau de charge azotée duésgstracinaire. L'azote rapidement absorbé par le
systeme racinaire serait alors rapidement transféréystéme aérien. Ce transfert rapide serait le
résultat d'une forte demande en azote du systenenak’azote ainsi prélevé est alors investi dans
croissance aérienne des végétaux a court termesthelle hebdomadaire). Dans ces conditions, le
systéeme aérien pourrait donc également avoir urctimmement capactif pour l'azote en
'accumulant de facon trés marquée et transitafirede I'utiliser ensuite pour la croissance aene
ou méme racinaire. Cette hypothése pourrait étriéée grace a I'étude de l'évolution journaliére d
la teneur en azote foliaire aprés I'applicatioteddose hebdomadaire d'azote.

4.4 Approfondissementde I'étude de la poussée racimair

Les travaux menés en équipe et sous serre ontipeenmettre en évidence dans les
condiions semi-contr6lées de la serre une fortedtation entre la mesure de poussée racinaira et |
capacité d'absorption de lazote par le systeména@re. Mais la forte variabilité des pressions
mesurées sur les plantes cultivées a I'extérieyremmet pas actuellement d’envisager I'utilisatiten
la poussée racinaire comme ouil d'évaluation deafzacité d'absorption azotée des racines. L'étude
du déterminisme de cette poussée racinaire peaitafr mieux cadrer son utilisation en tant gu'buti
Ce travail a dores et déja été engagé au laboeatizins le cadre d'une collaboration entre plusieur
unités (UMR PIAF — INRA, Centre de Clermont-Fd; BMAM — Univ. Nancy | ; UMR EEF —
INRA, Centre de Nancy), et auquel j'ai pu participetivement au cours de mon travail de thése.
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4.5.Conclusion générale

Le jeune érable sycomore cultivé hors sol présdesedynamiques d'absorption minérale
différentes au printemps et en auomne. Les deémedits majoritairement absorbés sont le nitrate et
le potassium dont les absorptions apparaissergnf@mt couplées mais de maniere différente selon les
saisons.

Les différentes études réalisées sous serre ’'entarieur ont permis de mettre en évidence
un fonctionnement capacitif a court terme du systéatinaire pour I'absorption du nitrate. Toutefois
ce mécanisme ne semble s’exprimer que dans leagtisyier de fortes variations a court terme de la
disponibilité en azote du milieu édaphique.

L'ensemble des travaux conduits pour le momenpearenet pas de quantifier la capacité
d’absorption du systéme racinaire dans le cadreedenctionnement. Son évaluation qualitative par
la mesure de poussée racinaire reste égalementreenmprécise. Toutefois, I'utilisation des
possibilités offertes par le fonctionnement capfadt systéme racinaire peut dores et déja étre
envisagée. Elle permettrait de simplifier les autle ferti-irrigation des végétaux. Les efflux ditz
congtituant une source de pollution de I'environaetrpourraient également étre limités grace a cette
pratique culturale qui finalement permet d'optimiBetilisation de I'azote apporté aux végétaux. En
production, l'application de contraintes minéraleupait contribuer a une meilleure vigueur des
végétaux leur permettant de mieux s'adapter a éemtironnement lors de leur transplantation en
pleine terre.

En milieu naturel, la disponibilité en azote dli dépend directement du cycle de l'azote.
Elle varie donc peu en raison du réle tampon jpala microfaune, la microflore et le sol lui-méme
(sa capacité d'échange notamment). Le fonctionnemegmacitif a court terme du systéme racinaire
est alors beaucoup moins sollicité. Toutefois, dpacité potentielle du systéme racinaire & pouvoir
fonctionner de cette fagon estpriori un facteur d’adaptation des végétaux a de forseslations du
milieu édaphigue comme celles rencontrées dasg#émes de productions hors sol.

Les systémes de culture hors sol semblent coestila bons outils pour I'analyse des
adaptations des végétaux ligneux aux contrainte&aeironnement et permettent alors d'approcher
des comportements rarement observés en milieuatlahais dont la mise en ceuvre pourrait s'avérer
essentielle, notamment dans le cadre des changsmignatiques.
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ANNEXE |: Les différentes méthodes utilisées poute dosage des minéraux

1. Chromatographie ionique couplée & un détecteuomductimétrique (NO5, PO,%, K*, Mg®*,
Ca®" et NH,")

1.1. Matériels

i Séparation des cations;
Eluant

HSO,

T caome T
Détecteur
conductimétrique

T comme T I

Pompe

Eluant

Echartillon

NaOH

Séparation des anions

Station d’acquisition et de
contrdle de l'instrument

Schéma de la composition de I'appareil de chromaapdie ionique couplé a un détecteur conductiméteq

L'appareil de chromatographie ionique utilisé (ffgci-dessus) est constitué de :
Pour la séparation des ions

- 2 colonnes arésine (phases stationnaires)chuagyée positivement pour les anions et une
négativement pour les cations.

- Une pompe assurant la circulation de la phaskilmet de I'échantillon.

- 2 éluants (ou phases mobiles) pour séparemliema (NaOH) et les cations {§80,).

- Un injecteur pour injecter une partie de I'éctibon dans chacune des colonnes.
Pour le dosage des ions dans les solutions éluées

- Un détecteur conductimétrique.

- Station d’acquisition et de contréle de l'instrent.

L'appareil utilisé présente la particularité despéder 2 suppresseurs qui permettent
d'augmenter la sensibilité des dosages conductiquéts en réduisant la conductimétrie de la phase
mobile et par la méme occasion le bruit de fondreugmentant celle des ions a doser.

1.2. Principe de la chromatographie ionique

La chromatographie ionique est un procédé physidorique qui permet de séparer les
différentsions d’'un échantillon. L'échantillon esttrainé par la phase mobile (éluant) au traveta d
phase stationnaire (colonne) qui a tendance airdesnions de I'échantillon a l'aide d'interactson
chimigues. Les différentsions ont une vitesseémgation caractéristique qui permet de les séparer
les uns des autres. Cette vitesse est fortemeahdépte de la nature de la phase mobile et dedaeph
stationnaire.

2. Spectrophotométrie d’absorption moléculaire (NOPO,> et NH,")
L’appareil utilisé (Evolution Il de Alliance instment§ ; France) est une chaine d’analyse

en flux continu qui permet de doser les élémentspactrophotométrie d’absorption moléculaire
aprés réactions colorimétriques avec différentstitsa
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2.1. Principe de la spectrophotométrie d’absorptioroléculaire

Le dosage des composés oucomplexes colorés faraméss réactions colorimétriques est
réalisé par spectrophotométrie d'absorption mobirel Cette méthode repose sur le principe suivant
lorsqu’un faisceau lumineux de longueur d’'onde domtraverse une solution colorée, une fraction de
la lumiére incidente est absorbée en fonction dmfecentration du composé coloré telle que :

lo : intensité du faisceau lumineux monochromatiqegent (cd: candela).
| | : intensité du faisceau lumineux émergent (cchdedn).
log—2 =K xL xC L : épaisseur de la solution (cm).
' C : concentration de I'élément considéré (md).L
K : coefficient d'extinction moléculaire (L.mblkm?'). Sa valeur est
fonction de latempérature, de la nature du coloedrde la longueur d’'onde de la lumiere incidente.

2.2. Réactions colorimétriques

« PO, :le molybate d’ammonium réagit avec les ortho-gifates en milieu acide
(acide sulfurique) pour former l'acide phosphomaligbe. Celui-ci est ensuite réduit en bleu de
molybdéne par I'acide ascorbique. Mesure a la leagd’'ondel = 420 nm.

* NOj : réduction du nitrate en nitrite par une colonéductrice cadnuim-cuivre. Le
nitrite réagit ensuite avec le sulfanilamide enienilacide pour donner un complexe diazo. Celui-ci
forme avec le N-1 naphtyl éthylene diamine un caxrplcoloré en rose violacé. Mesure a la longueur
d'ondeiA =520 nm.

« NH,":formation d’'un complexe coloré en vert entre lraonium, le salicylate de
sodium et du chlore en milieu alcalin. Le nitrofsiate de sodium catalyse la réaction. La source de
chlore est fournie par une solution de dichloroysowrate de sodium. Mesure a la longueur d'dnde
=660 nm.

3. Spectrophotométrie d’absorption et émission atomgue (K, Mg®* et Ca")

Lorsqu’une solution est pulvérisée dans une flamlfeau ou le solvant s’évapore ; les sels
et leurs produits de décomposition sont dissodi&sat d’atomes ou de radicaux. Ceux-ci sont escit
par I'énergie thermique de la flamme. Leur retolétat fondamental s’accompagne de I'émission de
photons, de fréquence F bien défini, propre a iiddét et dont l'intensité est fonction de sa
concentration. L'utilisation de ce phénoméne cdnstla base de la spectrométrie d'émission. Le
méme élément dispersé a I'état atomique dans anenfle posséde également la propriété d’absorber
tout rayonnement de méme fréquence F. Il en résaokteabsorption durayonnementincident liée a la
concentration de I'élément considéré.

Les propriétés d'émission et d’absorption sont didarts un certain sens complémentaires.
Il existe néanmoins une différence. Pour gu'iltyéaission d’'une radiation donnée, il faut qu'ihig
suffisamment d’'atomes dans I'état supérieur de siteom, c'est-a-dire dans un état excité. Une
excitation est donc nécessaire et constitue le piméme de base de la spectrographie d’émission. A
inverse, pour gu'ily ait absorption de cetteiet@bn, c’est le niveau inférieur de la transitau doit
étre suffisamment peuplé.

Suivant les éléments, le dosage est réalisé entrsmeétrie soit d'absorption soit
d’émission : Kest dosé en spectrométrie d'émission €t @Md* en spectrométrie d’absorption.
L'appareil utilisé pour les dosages est spectroghétre d’'absorption atomique : SpectrAA-10/20 de
Varian® ; France.
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ANNEXE |l : Préparation des échantillons de végétau (poudres) pour le dosage de ['azote
Kieldah! et des minéraux

Préparation pour le dosage de I'azote Kjeldahl ‘ ’ Préparation pour le dosage des minéraux

10mL H,S0; (98%) —

Pastille catalyseur
Kjetabs Auto Se® \
100mL

Poudre de végétaux aprés broyage

500mg de poudre
séchée a 6

300mg de poudre
séchée a60C

<— Capsule ensilice

Caldnation dans
un four amo ufle
(9 h;4500)

v
H—Ceﬁdres

Pesée des cendres
5mL HCI (37%) ~—

1

’ Plaque chauffante ‘

1
Evaporation asec
(1h ; 150C)

5mL HCI (10%) ~ J/

1
Minéralisation
(4 h;370C)

v

‘ Eau osmosée

Laisser agir 10 min /

Fitre Whaiman"” %

/I .

Eau os mosét\

100mL

100mL

!

Anallyses /
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