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Type de publication Nombre de
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CanJhot 2.88 2
Computers and electronics in | 2.76 1
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francophone de Phénologie 2015 17-19 Novembre Clermont Ferrand.

54. Sabatier S, Caraglio Y, Nicolini E, Drénou C, Nageleisen LM.2017 Epicormic shoots: tree
growth indicators. Colloque IUFRO “Tree epicormics and related aspects : Importance to
ecology, forest management and tree care”. September 14th - 17th, 2017 Nancy.

Capacités d’encadrement de jeunes chercheurs :
1. Co-directions de these

2002-2005.C. Leroy (contrat UE-INCO). Role de Iarchitecture dans I’interception lumineuse
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et IPME, CIRAD-AMAP et ECP Laboratoire MICS. Financement IRD 50 000 euros.

2015-2017 : « Outils de diagnostic architectural des arbres pour le suivi de la santé des foréts,
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Environnementaux

Ecophysiologie : INRA UMR Silva, Nancy ;
Biomécanique : CIRAD, Unité BioWooEB ;
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VI.

Synthese de mes travaux de recherche : « invariance et variabilité de
I’architecture des plantes »

1. Introduction et démarche scientifique
1.1. Les concepts d’architecture végétale

Les concepts d’architecture végétale (Barthélemy et Caraglio, 2007) sont des outils performants
pour comprendre le développement végétal au cours du temps et les stratégies de croissance
des especes dans leur milieu.

L’architecture des plantes dépend de la nature et de I’arrangement de chacun des éléments et
est, @ un moment donné, I’expression d’un équilibre entre les processus endogenes de
croissance et les contraintes exercees par I’environnement. Les principaux concepts sont :

L’unité architecturale et la séquence de développement de I’espéce : I’unité architecturale
est I'unité elémentaire de fonctionnement de I’espece. La séquence de développement
correspond a la séquence d’événements morphologiques qui jalonnent le développement du
vegeétal au cours de sa vie (Fig. 1).
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Figure 1: Cedrus atlantica : unité architecturale (A) et variation de la structure de la pousse annuelle au
cours de la séquence de développement (B),

Les niveaux d’organisation de la plante: I’architecture d’une plante est constituée de
plusieurs niveaux d’organisation : métamere, unité de croissance, pousse annuelle, axe, systeme
ramifié et arbre entier, liés entre eux par un processus de répétition: la croissance, la
ramification ou la réitération (Fig. 2).
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Les niveaux d’organisation
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La structure globale d’une plante =
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continue
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Figure 2: les niveaux d’organisation chez les plantes (d’apres Barthélémy et Caraglio, 2007)

Dupliqués au cours de 3 processus fondamentaux

Le processus de réitération

La réitération correspond & une duplication partielle ou entiére de I’unité architecturale. 1l existe
deux types de réitération : la réitération immédiate et la réitération différée. La réitération
immédiate permet I’édification de la couronne des arbres qui correspond a la métamorphose
architecturale. La réitération différée intervient a la suite de la mortalité d’un axe au cours du
vieillissement de I’individu ou le plus souvent suite a un traumatisme (suite a la taille ou une
mortalité par exemple) permettant ainsi de régénérer des parties manquantes.

La notion d’age chronologique, ontogenique et physiologique

L’age chronologique correspond a I’age de I’individu. L’age ontogénique correspond a I’age
depuis la naissance de I’axe. L’age physiologique du méristeme découle du stade de
différentiation des unités de croissance qu’il produit. Ainsi un méristeme d’age physiologique
jeune produira de longues unités de croissance alors qu’au cours du vieillissement du
méristéme, les unités de croissance produites sont de plus en plus courtes et présentent une
capacité moindre a se ramifier (Fig. 1). A partir de ce stade ultime, le méristéme produit des
structures toutes semblables les unes aux autres (Barthélémy et Caraglio, 2007).
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1.2. Démarches de modélisation

Deux types de modéle stochastiques ont été utilisés : des modéles markoviens et un modéle
structure fonction. Les modeles markoviens permettent une approche statistique et descriptive
alors que le modéle GreenLab permet une approche fonctionnelle de I’architecture végétale.

1.2.1. Une démarche descriptive

Cette démarche, basée sur I’analyse de séquences d’événements morphologiques, permet
d’identifier la régularité et les irrégularités de la structure chez les plantes. Ces événements
peuvent étre la position et le type de rameaux, la longueur des entrenoeuds, la longueur et la
nature des unités de croissance le long d’un axe.

Les modeles markoviens ont été utilisés pour décrire les zones homogénes le long de I’unité de
croissance ou de la pousse annuelle (Guédon et al, 2001) ou bien le long d’un axe (Guédon et
al., 2007 ; Chaubert-Pereira et al., 2009).

1.2.2. Une démarche fonctionnelle

Le modele structure fonction GreenLab simule I’assimilation carbonée de la plante a partir du
fonctionnement du méristeme, avec une approche source/puits (de Reffye et al. 2008). Ce
modele calcule la biomasse de la plante a partir du nombre d’organes produits a chaque pas de
temps (cycle de développement). Le nombre d’organes produits est calculé par un automate
stochastique (Yan et al., 2002; Xing et al., 2003) tandis que la dimension des organes dépend
de la production et la demande (croissance, force du puits des organes). L’automate est base sur
I’a4ge physiologique du meristeme c’est-a-dire les catégories d’axes. Pour chaque catégorie
d’axes, une topologie est générée a partir des probabilités de croissance, de ramification et de
mortalité du méristeme apical. Le long d’un axe, le changement de catégorie se fait par une loi
de mutation. L’offre dépend de I’évolution de la surface foliaire au cours du temps. La demande
de chaque organe dépend de la force de son puits associee a une loi beta de variation du puits
au cours du temps. La demande de la plante correspond a la somme de puits des organes. Ce
modele prend en compte 3 types d’organes : les feuilles, les entrenceuds qui correspondent a la
croissance primaire et les cernes de bois résultant de la croissance secondaire. La quantité de
biomasse produite dépend de la surface foliaire. La quantité de biomasse produite, Q(t) au temps
t est calculée a partir d’une équation mathématique dynamique (de Reffye et al., 2008).

Au début du cycle de croissance ou de developpement, la biomasse accumulée au cycle
précédent est utilisée pour I’expansion des organes. Les feuilles assimilent du carbone grace a
la photosynthese. Le carbone est stocké dans un pool commun. Il est ensuite redistribué en
fonction de la force de puits des organes a I’organogénése dans les bourgeons et aux croissances
primaire et secondaire. Le surplus est stocke sous forme de réserves qui seront utilisées au cycle
suivant (Fig. 3).
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Figure 3: Schéma conceptuel de GreenLab (d’apres de Reffye et al. 2008).

Par méthode inverse a partir de I’architecture de la plante et de la biomasse seche observée, le
modele calcule des parameétres cachés tels que les puits des organes, la résistance des feuilles
et la surface d’interception des feuilles (Zhan et al. 2003).

La calibration du modéle est réalisée a partir de « séries organiques » mesurées sur les plantes.
La série organique correspond a une suite d’organes définis par leurs dimensions et émis par le
méme méristeme (Buis and Barthou, 1984). Pour les espéces a croissance continue comme pour
les Caféiers, la « série organique » est une succession de poids secs de phytomeres. Pour les
especes a croissance rythmique comme le Teck, la « série organique » est une succession de
poids secs d’unités de croisance.

2. Traits invariant et variant dans I’architecture des végétaux

L’ensemble des concepts d’architecture végétale est un outil puissant pour séparer les variations
ontogéniques des variations environnementales. Mes travaux s’attachent a comprendre
I’édification de la plante en séparant la part endogene (ontogénique et/ou génétique) de la part
due aux facteurs environnementaux.

Un des objectifs est de définir et d’identifier les traits architecturaux ou processus jouant sur la
variabilité architecturale. La connaissance de la variabilité architecturale inter- et intra-
spécifique aide a comprendre les ajustements morphologiques des plantes a leur habitats
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2.1. Lacroissance

La croissance primaire résulte de deux processus I’organogénese et I’allongement (Champagnat
etal., 1986). L organogénese résulte du fonctionnement du méristéme apical de la tige feuillée.
Le méristéme apical est organisé en 3 zones : la zone axiale qui assure le maintien du méristéme,
la zone latérale qui initie les feuilles et la zone médullaire qui initie la moelle (Nougarede,
2001). Le méristeme apical initie une ou plusieurs feuilles en fonction de la phyllotaxie de
I’espece. C’est la répétition de cette unité structurelle, appelée métamere ou phytomere, qui
donne naissance a I’axe feuillé (Fig. 4). Le métamere est composé de I’entrenceud et du nceud
associe a la feuille et aux méristemes axillaires (White, 1979 : Barlow 1989). Le méristeme
apical est protégé par des feuilles embryonnaires puis des feuilles écailleuses ou non qui
constitue un bourgeon. Les traces laissées par ces dernieres permettent de repérer les limites
d’unités de croissance (c’est-a-dire portion de tige mise en place au cours d’une période
d’allongement continu, Hallé et Martin, 1968). La croissance rythmique est trés fréquente chez
les vegétaux ligneux tropicaux et tempérés. Dans le cas des espéces a croissance rythmique, les
feuilles formées dans le bourgeon terminal au cours de la vague de croissance précedente, sont
dites « préformées ». Ces feuilles restent a I’état embryonnaire dans le bourgeon. Les feuilles
formées et allongées simultanément sont dites «néoformées » (Hallé et al., 1978).
L’organogénese dans le bourgeon peut avoir lieu soit en début de phase d’allongement de
I’unité de croissance ou soit en fin de phase d’allongement mais également apres I’allongement
selon les especes (voir Hover, Sabatier et al., 2017). La vitesse de croissance varie en fonction
de I’ordre de ramification (Sabatier et Barthélémy, 1999).

La pousse annuelle peut s’allonger en une ou plusieurs vagues d’allongement qui donnent
naissance a une ou plusieurs unités de croissance. Ce processus est appelé le polycyclisme
(Barthélémy et Caraglio 2007).

A partir de I’hypothese que les essais comparatifs de provenance permettent d’étudier les traits
adaptatifs (Alberto et al., 2013), une étude du polycyclisme chez des provenances francaises de
Cedrus atlantica et des provenances turques et libanaises Cedrus libani, a mis en évidence que
les provenances libanaises ont une croissance annuelle systématiquement polycyclique
contrairement aux provenances frangaises et turques ou I’expression du polycyclisme est liee
aux conditions climatiques de I’année de croissance et aux conditions édaphiques Le
polycyclisme est un trait adaptatif a une longue période de sécheresse (Sabatier et al, 2003).
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Figure 4: fonctionnement du méristéme apical et 1’axe feuillé

2.1.1.La préformation et la néoformation des organes foliaires

Les travaux sur la croissance de plusieurs especes de Nothofagus et des noyers hybrides
(Juglans nigra x Juglans regia) ont montré que le nombre d’organes préformés était plus élevé
et moins variable que le nombre d’organes néoformés (Guédon et al. 2006). La variabilité
interspécifique du nombre d’ébauches foliaires dans le bourgeon est relativement faible. Une
étude a montré que le nombre d’ébauches foliaires dans le bourgeon de plusieurs especes
fruitieres était compris entre 4 et 13 (Rivals, 1965, 1966). Une étude complémentaire sur des
especes forestieres a mis en évidence que le bourgeon contenait entre 13 et 17 ébauches
foliaires. Les organes préformés restent dans le bourgeon sous forme embryonnaire de quelques
jours a quelques mois et méme quelques annees.

Chez le noyer, nous avons mis en évidence que le nombre de feuilles preformées dans le
bourgeon varie en fonction de la taille de I’arbre et de son stade de développement mais est
invariant en fonction des conditions lumineuses. Seul, I’allongement de la pousse permet
I’ajustement aux conditions du milieu (Taugourdeau et Sabatier, 2010). Les types d’organes
foliaires dans le bourgeon varient en fonction de la position du bourgeon sur la tige porteuse.
C’est-a-dire que le nombre d’ébauches foliaires dans le bourgeon diminue du sommet a la base
de la pousse annuelle alors que le nombre de feuilles écailleuses ou cataphylles augmente
(Sabatier et al. 2001). L’hétérogénéité interannuelle de croissance primaire observée peut
s’expliquer par des différences interannuelles de température maximale moyenne mensuelle et
la pluviométrie moyenne pendant la période de croissance des pousses annuelles. La variabilité
interindividuelle diminue au cours de I’ontogénie alors que les fluctuations de croissance dues
aux conditions climatiques augmentent (Taugourdeau, Sabatier, et al., 2011).
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2.1.2. Phénologie de la croissance primaire

Mes travaux sur la croissance des noyers ont montré que I’organogénese se déroule pendant
I’allongement de I’unité de croissance, soit les ébauches foliaires s’allongent au cours de la
deuxiéme vague de croissance, soit elles s’allongeront I’année suivante au printemps. Deux
périodes de préformation ont été mises en évidence : une printaniére et une estivale (Sabatier et
al. 2003). Chez le pin d’Alep, jusqu’a 4 périodes de préformation ont été mises en evidence
pour des pousses tétracycliques : une d’avril a Mai qui donne naissance a la troisieme unité de
croissance qui s’allonge entre Juin et Ao(t ; une de Juin a Juillet qui donne naissance a la
quatriéme unité de croissance qui s’allonge entre Ao(t et Septembre ; une d’Aodt a Octobre qui
donne naissance a la premiere unité de croissance qui s’allongera au printemps suivant ; et la
derniére d’Octobre a Décembre qui donne naissance a la deuxieme unité de croissance. Ces
deux premieres unités de croissance sont présentes dans le bourgeon hivernal. Une estimation
du volume du méristéme dans le bourgeon montre que le volume du méristéme est plus grand
lors des phases de préformation des premiére et deuxiéme unités de croissance que lors des
suivantes (Hover, Sabatier et al., 2017). La taille de la moelle diminue de la premiére a la
derniére unité de croissance de la pousse annuelle (Buissart, Sabatier et al., 2015). Ces résultats
confirment une évolution de I’activité méristématique au cours de la saison de végétation. Cette
évolution est induite par I’ontogénie et par les facteurs climatiques (secheresse estivale). Le
climat a un impact I’année n au moment de I’organogénése et I’année n+1 lors de I’allongement
de la pousse annuelle. La croissance polycyclique du Pin d’Alep permet de surmonter la
sécheresse estivale (Buissart, 2015). Chez Pinus brutia, appartenant au groupe halepensis-
brutia, un suivi de la phénologie du cambium a montré que I’activité cambiale débute au
moment du débourrement printanier et se termine 3 mois apres la fin d’allongement de la pousse
annuelle (Arnaud, 2013).

2.1.3. Ontogénie et modélisation de la croissance chez Tectona grandis

La croissance du teck a été modélisée via le modele structure fonction GreenLab (voir chapitre
1.2.2). En Afrique de I’QOuest, la croissance annuelle du Teck est rythmique et s’effectue au
cours de deux vagues d’allongement qui correspondent aux deux saisons humides séparées par
une courte saison seche. La modélisation de la croissance rend compte des arréts de croissance
intra (petite saison seche) et interannuel (grande saison seche) et de I’évolution de la croissance
due a la phase d’établissement chez le jeune arbre avec une augmentation de la production et
de la demande au cours du temps (Tondjo, Sabatier et al. 2018). Ces travaux ont permis de
modéliser fonctionnellement la néoformation et le polycyclisme chez un arbre .

2.2. La ramification

Deux modalites temporelle de la ramification latérale existent chez les plantes : (1) le méristeme
axillaire reste dormant et protégé dans un bourgeon. Il se développe généralement au cours de
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la période d’allongement suivante du porteur. La ramification est dite differée. Ce mode de
ramification s’identifie a posteriori par une série d’entrenceuds courts a la base du rameau ; (2)
le méristeme axillaire se développe immédiatement sans période de repos, la ramification est
dite immédiate. Dans ce cas, le premier entrenoeud est habituellement long, il est appelé
hypopodium.

Un seuil de taux de croissance de la pousse porteuse est nécessaire pour I’apparition de rameaux
a developpement immeédiat long ou court qui diminue au cours de la saison de croissance de
Cedrus altantica (Fig. 5 ; Sabatier et Barthélémy 1999). Des résultats similaires sur la nécessité
d’un seuil de croissance pour I’expression de la ramification a développement immediat ont eté
montré chez Juglans regia (Sabatier et al., 1999).

Months

)

10

-1

Months

Shoot growth rate (cm week

Months

Figure 5: Relation entre la vitesse d’allongement de la pousse et I’expression de la ramification
immédiate. A: Prunus persica; B: Larix laricina; C: Nothafagus dombeyi ; D: Cedrus atiantica.
(d’apres Sabatier et Barthélemy, 1999).

2.2.1 Variabilité de la ramification et génétique.

Afin d’identifier, la variabilité des modalités de ramification de la pousse annuelle chez les
Cedres, nous avons utilis¢é un modele semi-markovien caché (voir chapitre 1.2.1). La
ramification du Cedre est composee de deux types de rameaux : des rameaux a développement
immédiat qui sont courts ou longs et des rameaux a développement différé d’un an. Chez les
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coniféres comme le Cédre, la phyllotaxie est spiralée sur plusieurs spires et les entrenoeuds sont
tres courts (de I’ordre du mm), il est extrémement long et fastidieux de positionner les rameaux
en fonction du rang du nceud. Les différents types de rameaux sont donc positionnés en longueur
a partir de la base de la pousse. La plus petite distance entre deux rameaux successifs est choisie
comme index des séquences d’éveénements. Nous avons montré que cette distance varie en
fonction des espéces (Cedrus atlantica, C. libani et C. brevifolia) et entre des semis d’un an et
des arbres de 7 ans.

L application d’un modele semi-markovien sur les séquences d’événements (bourgeon latent,
rameau court immédiat et rameau long immeédiat) a mis en évidence 5 zones homogénes : une
zone basale non ramifiée, une zone de rameaux longs, une zone avec un mélange de rameaux
longs et de rameaux courts, une zone avec des rameaux courts et une zone apicale de bourgeons
latents. Nos résultats montrent que I’ontogénie (semis de 1 an et jeune arbre de 7 ans) entraine
des changements d’ordre qualitatif. Les probabilités de chaque type de rameaux dans les zones
varient en fonction du stade de développement de I’arbre. Le génotype quant a lui modifie
principalement la longueur de la zone de ramification immédiate. Cette modification est de
nature quantitative (Fig. 6).
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Figure 6: variabilité¢ de la ramification en fonction de I’espéce et de la provenance chez Cedyrus sp

A:semis d’unan : a: C. brevifolia (Chypre); b: C. atlantica (Ménerbes); ¢: C. libani (Liban): d: C. libani
(Turquie): B: arbres de 7 ans pour C. atlanticaet C. libani. Pour la provenance libanaise, la pousse annuelle
est bicyclique.

Un modele semi-markovien a été utilisé pour décrire la ramification de plusieurs descendances
de Sorbus domestica poussant dans un essai comparatif. La ramification est a développement
différé d’un an. Plusieurs types de productions axillaires sont identifiables : bourgeon latent,
rameau court (rameau non ramifié dont la longueur est inférieure ou égale a 3 cm, constitué en
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moyenne de 2 a 4 feuilles par an séparées par des entrenceuds courts) et rameau long (constitué
en moyenne de 5 a 8 feuilles par an séparées par des entrenceuds longs). Des différences existent
en termes de nombres de rameaux longs et courts par pousse annuelle. Le nombre de rameaux
courts est un caractere pertinent car il est indépendant de la longueur des pousses annuelles.
L’organisation des rameaux le long de la pousse annuelle est similaire entre les descendances.
Ce sont les variations de longueur des zones de rameaux longs et de rameaux courts qui
permettent de discriminer les descendances. Ainsi la dynamique de croissance varie en fonction
des descendances (Sabatier 2004).

2.2.2. Modifications des modalités de croissance et de ramification chez des
Cypres haploides.

Cupressus dupreziana originaire du Tassili montre une particularité pour sa reproduction qui
se fait par I’apomixie paternelle. Le pollen diploide du cyprés du Tassili a une capacité
embryogénique, ce pollen non réduit est capable d'utiliser le cypres vert, espéce trés proche,
comme « mere porteuse », sans contribution génétique de cette espéce. Cette espéce a également
des capacités de « mere porteuse » car un embryon peut se développer a partir de pollen en se
nourrissant de ses tissus. Cette propriété a été utilisée pour produire des plants d’un autre cypres
méditerranéen, Cupressus Sempervirens. Environ 50% des descendants issus de pollinisation
libre de C. dupreziana ex situ sont des cyprés du Tassili. Les autres descendants sont C.
sempervirens, soit haploides soit diploides, ces derniers étant le plus souvent homozygotes. Les
individus haploides proviennent d'une androgenese in planta a partir du pollen haploide du C.
sempervirens (Pichot et al. 2001).

Nous avons comparé des C. dupreziana témoins (graines issues du Tassili, 20 individus); C.
dupreziana diploides hétérozygotes (graines issues de C. dupreziana en collection en France,
pollinisation libre, 64 individus) ; C. sempervirens témoins (graines issues de collection en
France, pollinisation libre, 60 individus) ; C. sempervirens haploides (graines issues de C.
dupreziana en collection en France, pollinisation contrdlée avec du pollen de C. sempervirens,
31 individus) et C. sempervirens diploides homozygotes (graines issues de C. dupreziana en
collection en France, pollinisation contr6lée avec du pollen de C. sempervirens, 54 individus).

C. sempervirens haploides se caractérisent par un allongement faible, des entre-nceuds trés
courts et un passage plus rapide de la phyllotaxie verticillée par 4 a celle verticillée par 3 et puis
par 2. Un modéle Markovien a permis d’identifier des modifications au niveau de la
ramification. Les individus haploides se distinguent par une repétition de nceuds sans rameaux,
motif peu frequent chez C. sempervirens témoins et homozygotes. Cette modification
s’explique par une augmentation de I’alloogement (Fig. 7), de la taille (hauteur et diametre), du
nombre de noeuds et de la longueur moyenne des entrenoeuds de la tige principale, observée
entre les C. sempervirens haploides, diploides homozygotes, les C. dupreziana hétérozygotes
et C. dupreziana et C. sempervirens témoins Rivera Nava, 2008).
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Figure 7 : Variabilit¢ de la dynamique de croissance en fonction du degré de ploidie pour
Cupressus sempervirens d’ Aout 2005 a Janvier 2007 (d’aprés Rivera Nava, 2008).

3. La plasticité architecturale

La plasticitée phénotypique d’un caractére est la capacité pour les organismes a exprimer
differents phénotypes de ce caractere en fonction de I’environnement. Ce processus a un role
important dans I’adaptation des organismes a court et long terme (Nicotra et al., 2010) d’ou la
pertinence de I’intégrer dans les modeéles d’architecture et de morphogenése de la plante.

3.1. Plasticité vis a vis du stress hydrique chez Cedrus atlantica

Un dispositif en conditions de croissance contrélées mis en place en 2004-2006 (URFM, INRA)
en pépiniere a donné des résultats sur des réponses morphologique et anatomique au stress
hydrique chez Cedrus atlantica. Ce dispositif incluait les contributions de facteurs génétiques
(3 générations successives du Lubéron, 10 familles pour chaque population, deux populations :
Lubéron (France) et Tala-Guilef (Algérie)) dans la variabilité de la croissance et de la
ramification. Le stress hydrique a un effet sur la croissance de la pousse annuelle et par
conséquent sur le nombre de productions axillaires et sur la longueur des aiguilles. Un effet
«génération » apparait sur la longueur de la pousse annuelle et un effet « famille » sur la taille
des aiguilles (Sabatier, non publié).

3.2. Plasticité vis-a-vis de la lumiére et de la sécheresse chez Abies alba et Fagus
sylvatica

En pépiniere et dans des conditions controlees, la plasticité architecturale du Hétre et du Sapin
vis-a-vis de la lumiére et de la sécheresse est différente. Chez de jeunes hétres, I’ajustement a
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des modifications du milieu se fait par I’allongement et le polycyclisme alors que chez les
jeunes sapins, I’ajustement se fait par des modifications de la ramification. La compétition inter
et intraspécifique a un impact fort sur la réponse architecturale a une contrainte du milieu
(Taugourdeau, 2008). Ces données ont également fait I’objet d’une modélisation structure
fonction via le modéle GreenLab (voir chapitre 1.2.2). Les résultats montrent des stratégies
d’allocation différentes entre les sapins a la lumiére et les sapins a I’ombre. La résistance des
feuilles est plus performante pour les sapins a I’ombre. Le puits relatif des feuilles et des
entrenoeuds est différent entre I’ombre et la lumiére. L’allocation de la croissance secondaire
des sapins a la lumiére suit la loi de Pressler alors que ceux a I’ombre ont une allocation
indépendante de I’hydraulique (Taugourdeau 2012).

3.3. Plasticité le long d’un gradient altitudinal chez Abies alba

En milieu naturel, sur le Mont Ventoux, les études sur le développement architectural et la
plasticité phénotypique du Sapin pectiné, (Abies alba Mill.) en fonction de I’environnement
lumineux et du climat sur un gradient altitudinal ont mis en évidence des traits architecturaux
plastiques.

Les semi-chaines de Markov cachées ont été utilisées pour modéliser la croissance primaire des
pousses annuelles et pour séparer la variabilité dus a I’ontogénie de celle due a I’environnement
(Guédon et al., 2007, voir chapitre 1.2.1). Ce type de modeéle utilise des séquences multivariées.
Pour le sapin, les variables pertinentes sont la longueur de pousse annuelle, le nombre de
branches pseudoverticillaires, le nombre de branches interverticillaires par pousse annuelle et
la présence de la sexualité méle ou femelle. Une analyse rétrospective de croissance a permis
de dater les pousses annuelles (Taugourdeau , Sabatier et al., 2012). Les troncs et les branches
d’arbres de sous-bois et de canopée ont été mesurés a trois altitudes sur le versant Nord du Mont
Ventoux. Les séquences obtenues a partir de ces données ont été segmentées en quatre phases
successives de croissance. Le temps de séjour de chaque phase de croissance varie entre les
individus poussant en sous-bois et ceux poussant en clairiere. La distribution du temps de séjour
dans une phase est un indicateur de la vitesse de développement au niveau de I’individu, de
I’hétérogénéité interindividuelle due I’environnement au niveau du peuplement et de la
tolérance a la lumiére au niveau de I’espéce. Les fluctuations de la croissance sont synchrones
entre les phases mais leur amplitude augmente avec la taille des pousses annuelles. L’amplitude
est plus importante pour le tronc que pour les branches. Le tronc est plus sensible aux
fluctuations interannuelles que les branches (Taugourdeau, 2011). Nous avons mis en evidence
sur plusieurs especes que la distribution du temps de séjour dans les différentes phases de
croissance successives que traverse I’arbre au cours de sa vie est un indicateur de la plasticite
de la croissance primaire de I’espece (Fig 8, Taugourdeau, Sabatier et al., 2015).

28



<+— ontogeny-driven

0.1 f —NB{1, 10, 1/2)

Ip/\- — NB], 100, 99 108)
} Bl 15.0.%)

environment-driven

I\K |

Probability

0,05

Phase duration (years)

Figure 8: Variation des distributions théoriques du
temps de séjour dans une phase de croissance en
fonction de contraintes ontogénique ou
environnementale (Taugourdeau et al, 2015).

La croissance primaire et la croissance secondaire répondent de maniére indépendante au climat
(Taugourdeau, 2011). Chez le sapin, le premier cerne, mis en place I’année de I’allongement de
la pousse annuelle, différe des suivants par des caractéristiques anatomiques (surface du lumen
et surface de I’orifice des ponctuations réduites) qui induisent une plus grande résistance a la
cavitation mais une résistance mécanique et une conduction hydrauliqgue moindres. Il est plus
sensible a I’environnement que les cernes suivants. Il est un bon indicateur des fluctuations
climatiques interannuelles (Martin, 2010).

3.4. Plasticité vis-a-vis de la saisonnalité chez Spilanthes acmella

Spilanthes acmella L. Murray (Asteraceae) est une petite plante annuelle qui est cultivée et
couramment consommée comme « légume feuille » a Madagascar. Deux provenances ont été
étudiées : une provenance originaire de la plaine a Mahajanga (provenance « plaine ») et une
provenance originaire des hauts plateaux a Tananarive (provenance « hauts plateaux »). Ces
deux provenances ont été cultivées en saison humide et en saison séche en pot en plaine. Nous
avons modélisé la croissance et la production de ces deux provenances en saison humide et en
saison séche en utilisant le modele structure fonction GreenLab. En saison humide, la
provenance « plaine » montre une hauteur, un nombre et une taille d’entrenceuds et donc une
biomasse plus importante que ceux de la provenance « haut plateau ». La provenance « haut
plateau » montre une durée de croissance plus courte alors que le phyllochrone est similaire
entre les deux provenances et la floraison apparait plus t6t pour la provenance « haut plateau ».
La force du puits des fruits et sa variation au cours de la saison sont plus importante pour la
provenance « haut plateau ». L’effet saisonnalité est marqué sur le développement de la plante
dont la durée est plus courte en saison seche avec une floraison apparaissant plus tot et
uniquement sur la tige principale en saison seche et sur la production de biomasse qui est
moindre en saison seche mais néanmoins plus importante pour la provenance « haut plateau ».
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Les parameétres de développement sont similaires entre les deux provenances mais differents
entre les deux saisons de culture. Le rapport entre la biomasse totale produite (source d’énergie)
et la demande (le puits des organes ou co(t de construction) diminue aprés I’apparition de
I’inflorescence terminale et est plus élevé pour la provenance « plaine » comparé a la
provenance « Haut plateau » (Fig. 9). La stratégie d’allocation est différente entre les deux
provenances et en fonction des saisons. Les deux provenances allouent dans les feuilles, les
entrenceuds et les fruits en saison humide. En saison séche, la provenance « haut plateau »
alloue plus dans les fruits que dans les feuilles et les entrenceuds (Vavitsara 2014, Vavitsara,
Sabatier etal., 2017).
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Figure 9: Variation du rapport de I’offre sur la demande
(Q/D) au cours du temps (CD) et en fonction de la
provenance et de la saison de croissance (Saison Séche
SS ou Saison Humide SH) chez Spilanthes acmella.

4. Le diagnostic architectural

Les résultats de I’étude de la variabilité architecturale ont été intégrés a des outils de diagnostic
architectural ontogenique mais également a des outils du diagnostic de I’état de santé des arbres
forestiers (Sabatier et al., 2014 ; 2017). La structure des pousses annuelles est un indicateur
morphologique, entre autres, du stade ontogénique de I’arbre ainsi que d’autres critéres comme
la forme du houppier pyramidale pour le jeune arbre, s’arrondissant avec le vieillissement des
méristemes. Pour les coniféres, la localisation de la sexualité femelle et male intervient dans le
diagnostic ontogénique (Drénou, Sabatier et al., 2013). Lorsque la sexualité apparait, la
sexualité femelle affecte le sommet des arbres et les pousses vigoureuses alors que la sexualité
male se manifeste a la périphérie de la couronne sur les pousses courtes. Au cours du
vieillissement de I’arbre, I’activité meristématique diminue entrainant un envahissement de la
sexualité méle vers la cime (Taugourdeau, 2011 pour le sapin).

Suite a la mort des axes, des rameaux issus de bourgeons latents présents sous I’écorce (Fink,
1983,1984) se developpent afin de réitérer les parties mortes. Ces rameaux, appelés « rameaux
épicormiques » sont des indicateurs de la résilience des arbres. Le développement des rameaux
épicormiques influe sur la croissance radiale des arbres (Nicolini et al, 2001 ; 2003). A partir
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de ces résultats, leur localisation et leur structure sont utilisées dans le diagnostic de I’état de
santé des arbres forestiers a travers des clés de détermination de I’état de santé (Sain, résiliant,
stressé ou dépérissant, Drénou, 2012a et b). Ces clés portées sur une application embarquée
(DiagARCHI) sont utilisées sur le terrain par les observateurs notateurs dans le cadre du réseau
systématique du suivi de la santé des foréts géré par le Département Santé des Foréts.

5. Diversité interspécifique dans le genre Coffea

Le genre Coffea comprend 139 espéces réparties en Afrique de I’Ouest et Centrale (33), en
Afrique de I’est (22), aux Comores (1), a Madagascar (66), dans les iles de I’Océan Indien (4)
et en Asie du Sud Est et en Océanie (13). La phylogénie est résolue (Hamon et al., 2017). Ces
especes de sous-bois ont des habitats allant de zones arides comme les foréts seches en Afrique
de I’Est ou & Madagascar a des zones humides comme les foréts denses humides d’Afrique
Centrale ou de la cote Est & Madagascar. Ces especes sont un enjeu important pour la
conservation de la biodiversité car plus de 86% d’entre elles sont notées de vulnérables a
fortement menacées d’extinction (liste rouge IUCN). Selon les espéces, la floraison se
déclenche 4 a 14 jours apres la pluie suivant une période de sécheresse. Ces espéces sont de
petits arbres de 4 métres au plus ou des arbres pouvant atteindre 12 metres comme C. perrieri
a Madagascar ou 20 métres comme C. dewevrei en Afrique Centrale. La croissance est continue.
L’entrenoeud émis s’allonge immédiatement chez les espéces de Coffea (Varossieau, 1940). A
I’apex des axes, deux ebauches foliaires sont protégees par les deux paires de stipules (Lecolier
et al., 2009). Une variation du phyllochrone est liée aux alternances de saisons séche et humide.
Les caféiers sont constitués d’un tronc orthotrope monopodial qui porte des branches
plagiotropes a développement immédiat et réparties de maniere continue. Les branches portent
des rameaux longs a développement immédiat et des rameaux courts a développement différe.
La sexualité est portée a I’aisselle des feuilles généralement sur les branches. Chez certaines
especes comme Coffea macrocarpa ou Coffea magnistipula, monocaules, la sexualité est situee
sur le tronc.

Nous avons réalisé un suivi de croissance pour 10 espéces africaines dans les Serres de I’IRD
a Montpellier. Cette étude a mis en évidence une variation interspécifique du phyllochrone
(c’est-a-dire le temps entre I’émission de deux phytomeéres successifs). Les espéces a petites
feuilles ont un phyllochrone plus court (12 jours) que les espéces a grandes feuilles (37 jours,
Fig.10). Les especes a petites feuilles ramifient plutét et possédent des entrenceuds plus courts
que les espéces a grandes feuilles. Six de ces dix especes ont été étudiées dans un méme
dispositif experimental en Céte d’Ivoire. La modélisation du développement de la production
de biomasse a été réalisée a I’aide du modéle Structure fonction GreenLab (voir chapitre 1.2.2.).
Ces especes ont une probabilité de croissance des axes similaire seul le phyllochrone et le
rapport de rythme entre les branches et le tronc les différencient.

31



w
o

010
|

phylio
w
-n\l
o)
=
wn
-1

0.00
1

1 [} |
l
I}
i
|
L]
"
(L}

B

T T T T T T T T T
ARA BRE CAN DEW HUM LB PSE PSI RAC STE

Species

Figure 10: Stades phénologiques chez Coffea humilis (A) et Variabilité du phyllochrone (en nombre
de phytomeére par jour et converti en nombre de jours) pour des espéces africaines (B) dans les serres
a Montpellier. Coffea arabica(ARA), C. brevipes (BRE), C. canephora(CAN), C. dewevrei (DEW),
C. liberica (LIB), C. pseudozanguebariae (PSE), Psilanthus ebracteolatus (PSI) C. racemosa
(RAC). C. stenophylla (STE),

L’étude de la variabilité interspécifique des stratégies d’allocation aux organes confirme que
les especes a grandes feuilles et longs entrenceuds allouent plus de biomasse aux feuilles et aux
entrenceuds qu’au bois. Inversement, les especes a petites feuilles et entrenceuds courts allouent
plus de biomasse aux feuilles et au bois qu’aux entrenoeuds (Okoma, 2018). Des résultats
similaires ont été trouves pour des especes malgaches (Andrianasolo, 2012). L ensemble de ces
résultats suggére des mécanismes spécifiques morphologiques et fonctionnels d’adaptation a
I’habitat (Okoma, Sabatier et al., 2018, en cours de rédaction).

Des données génétiques et morphologiques ont été obtenues pour quatre especes malgaches en
collection (ex situ) et dans les foréts d’origine (in situ). La diversité génétique in situ est plus
importante que la diversité ex situ (Andrianasolo et al, 2013). Les populations in situ et ex situ
se différencient par leurs paramétres de développement et par la floraison : le nombre de fleurs
par nceud est plus grand ex situ que in situ. Dans la collection d’especes sauvages de Caféiers
de Kianjavato a Madagascar, les paramétres de développement de 6 espéces de Coffea ont été
comparés. Un parametre variable est le rapport de rythme (rapport entre le nombre de noeuds
des branches et celui du tronc). Ce rapport confére des formes différentes aux espéces induites
par des variations de la taille en nombre de phytomeéres et en longueur des branches
(Andrianasolo, 2012). Quelques traits simples comme la forme de la cime, plus ou moins
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arrondies, la présence de réitération sequentielle sur les branches et la direction de croissance
des branches (érigée, oblique, horizontale ou tombante) ont été proposés pour des notations sur
toutes les espéces de la collection.

Chez les 36 espéces malgaches de Coffea, une étude du signal phylogénétique de traits foliaires
et de traits liés a la reproduction a mis en évidence un fort conservatisme des traits liés a la
morphologie des fruits et a la durée du cycle de fructification qui assure la continuité de I’espece
et ainsi que leur structuration environnementale. Seule la teneur en masse séche des feuilles est
un trait significativement conservé au cours de I’évolution dans le genre Coffea (Rimlinger
2016).

6. Conclusions de mes travaux de recherche :

6.1. Lavariabilité architecturale

Au niveau de la pousse annuelle, certains traits sont relativement invariants comme la
préformation et I’allongement de I’unité de croissance préformee. D’autres traits comme la
néoformation, le polycyclisme ou la ramification immédiate permettent aux arbres un
ajustement morphologique aux conditions du milieu. Les arbres ont une capacité de croissance
minimale qui correspond au nombre d’organes préformés dans le bourgeon. Si les conditions
climatiques sont favorables, la croissance se poursuit grace a la néoformation et/ou au
polycyclisme. Ces résultats démontrent qu’un des processus d’ajustement a I’environnement
est la croissance. Bien entendu, la capacité de croissance ainsi que le polycyclisme, varient au
cours de I’ontogénie (Heuret et al., 2006). Nos résultats confortent I’hypothése que la croissance
rythmique est une adaptation car la plante est en repos pendant la saison défavorable (hivers ou
saison seche) et que le trait adaptatif serait la dormance (Madarene Comte, 1993).

La vitesse de croissance détermine I’expression de la ramification immédiate. Elle détermine
également le nombre de bourgeons latents, de rameaux courts et de rameaux longs sur la pousse
annuelle.

Au niveau du développement de I’arbre entier, a partir de mesures rétrospectives de sequence
de longueur de pousses annuelles successives ou d’unités de croissance ou de longueur
d’entrenceuds, trois grandes phases de croissance au cours de la vie de I’arbre (une phase
d’établissement, une phase de croissance relativement stable et une phase de vieillissement) ont
été mises en évidence par une méthode de segmentation. Le temps de séjour dans chaque phase
est modulé en fonction de facteurs exogenes. Alors que la topologie, I’ontogénie ou des facteurs
génétique (espéce, population, descendance ou degré de ploidie) modulent la croissance a long
terme et de maniére qualitative, les facteurs environnementaux comme la lumiére, la
température, la pluviométrie ou le substrat entrainent une fluctuation locale et quantitative de
la croissance (Grosfeld et al., 1999 ; Chaubert-Pereira et al., 2009 ;Taugourdeau, Sabatier et
al., 2011).

Les trajectoires de croissance des especes sont modélisées par la distribution du temps de séjour
dans chaque phase de croissance qui jalonne la vie de la plante. Cette distribution révele la
sensibilite d’une espéce au milieu et par conséquent est un indice de plasticité phénotypique
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des espéces (Taugourdeau et al., 2015). L’originalité de cet indice est due a son aspect
dynamique.

Les relations entre la dynamique de croissance et les marqueurs morphologiques et anatomiques
laissés, que cela soit a I’échelle de la pousse ou au niveau de I’axe, permettent de décrire a
postériori I’histoire de la plante. Les marqueurs morphologiques laissés par la rythmicité de la
croissance permettent quant a eux, de retracer la dynamique de croissance des grands arbres.
Les arréts de croissance se traduisent egalement au niveau anatomique par un rétrécissement de
la moelle (Languetaud et Caraglio, 2009 ; Mangenet 2013 ; Buissart et al., 2015).

Cette méthode rétrospective de la croissance a été utilisée pour de grands arbres sous les
tropiques (Nicolini et al., 2012 ; Mangenet, 2013). La datation des branches se fait en comptant
le nombre d’unités de croissance ou de cernes selon les especes. Néanmoins, il est difficile
d’estimer leur mois de formation afin de faire une relation avec les facteurs du climat d’ou
I’intérét d’y associer un suivi phénologique (Nicolini et al., 2012).

Cette méthode appliquée au sapin a montré la pertinence pour décrire I’histoire de I’arbre et en
déduire I’effet de facteurs environnementaux comme la lumiere ou le climat (Taugourdeau et
al., 2012).

L approche fonctionnelle a travers le modéle structure fonction GreenLab a mis en évidence,
des différences d’allocation de biomasse entre les différents organes en fonction de la lumiére
(Abies alba), de la provenance et de la saisonnalité (Spilanthes acmella) ou de I’habitat (Coffea
sp). Une des hypothéses du modéle GreenLab est que la biomasse est distribuée a partir d’un
pool de réserves qui dépend de la quantité de biomasse produite au cours d’un cycle de
développement. Ces réserves carbonées sont distribuées aux organes en fonction de la force de
leur puits. La force du puits dépend de la taille de I’organe. L’étude des relations d’une part
entre I’activité méristématique et la conduction hydraulique et d’autre part entre I’activité
méristéematique e I’allocation des réserves est primordial pour mieux comprendre les relations
entre taille et force du puits chez les arbres.

Les relations entre activité méristématique et conduction hydraulique ont été abordées chez le
Hétre. Un grand nombre d’ébauches foliaires dans le bourgeon est associé a une conductance
hydraulique du xyléme élevée. La relation entre I’activité méristématique dans le bourgeon et
I’activité cambiale montre la forte implication de I’architecture hydraulique dans la croissance
et I’architecture des arbres (Cochard et al, 2005).

Une forte corrélation a été mise en évidence entre I’activité méristématique et I’accumulation
de réserves lipidiques et carbonées dans le bourgeon terminal. Au printemps, I’énergie fournie
par I’hydrolyse des lipides est utilisée pour I’allongement des pousses. Au cours de
I’organogéneése, I’énergie est fournie au méristéme apical par I’hydrolyse de I’amidon. A la fin
de la saison de croissance, les lipides et I’amidon sont impliqués dans la dormance et dans la
résistance au gel (Pinus Pinaster, Jordy, 2004).

Le méristeme est I’organe primordial pour I’édification de la plante. Son activité est dépendante
de son stade de différentiation ou age physiologique et de I’environnement. Sa dynamique peut
étre reconstituée a posteriori par les marqueurs morphologiques de sa rythmicité. Son activité
est liée a la taille des vaisseaux du xyleme et a la conductance hydraulique (Cochard et al.,
2005).
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La modélisation de la croissance du Teck grace a un modele source puits a montré que
I’allocation de biomasse suit la rythmicité de la croissance (Tondjo et al., 2018). L’énergie
nécessaire pour la croissance vient des réserves carbonées. Bien que la rythmicité de la
croissance soit endogene, elle est fortement modulée par les conditions de croissance annuelle
et interannuelle. La distribution des réserves carbonées dans la plante et la remobilisation a des
dates clés sont impliquées dans la croissance.

Les perspectives de ces travaux sont de mieux comprendre la croissance primaire et secondaire
des plantes et leur variabilité dans leur milieu naturel ou en plantation comparative afin de
prédire leur résilience future. L’édification des arbres est pilotée par la conduction hydraulique
et par la mobilisation des réserves carbonées qui permettent le fonctionnement des méristémes.
Dans mon projet de recherche, je m’intéresserais aux réserves carbonées et a leur allocation
dans I’arbre. Une hypothese forte est que les arbres répondent aux fluctuations climatiques par
des modifications de leur croissance.

Le stress climatique engendre également des modifications structurelles comme la possibilité
de développer des rameaux épicormiques dont la localisation et la structure varient en fonction
de I’état de santé de I’arbre (Sabatier et al, 2017). Et un des objectifs de ces études est de mettre
en évidence des marqueurs morphologiques de disfonctionnement du aux facteurs du milieu.
Ces résultats permettent d’améliorer le diagnostic architectural des arbres.

6.2.  Ladiversité architecturale

Les resultats issus des espéces étudiees dans le genre Coffea ont montré une grande variabilité
interspécifique de la taille des feuilles et de la taille des entrenoeuds. Pour les dix espéces qui
ont fait I’objet d’un suivi de croissance, des différences interspecifiques de phyllochrone ont
été observées. Les especes avec un petit phyllochrone ont de petites feuilles et poussant dans
les foréts seches d’Afrique de I’Est. Elles ont des entrenoeuds courts et trés nombreux. Les
especes avec un grand phyllochrone ont de grandes feuilles et de longs entrenoeuds.

La modélisation de la croissance par le modele GreenLab a mis en évidence que la demande
était plus forte pour les espéces a petites feuilles qui se ramifient tres tot que pour les espéces a
grandes feuilles qui se ramifient plus tard. Aujourd’hui 10 especes africaines et 6 especes
malgaches ont fait I’objet de cette étude. Ce type d’étude demande que les especes poussent
dans des esssais comparatifs. Nous avons obtenus des correélations significative entre le produit
de la longueur et la largeur des feuilles et leur poids sec et entre le volume des entrenoeuds et
leur poids sec pour les caféiers (Okoma, Sabatier et al., 2016). Ces relations permettent de faire
des mesures de biomasse non destructives et donc de mesurer un grand nombre d’individus.

Le genre Coffea montre une grande diversite morphologique, fonctionnelle, génétique et
écologique.

La perspective de ces travaux est d’analyser un plus grand nombre d’espéces pour comprendre
I’adaptation des espéces a leur environnement. La mesure de nombreuses espéces demande des
notations simples qualitatives ou quantitative d’un petit nombre trait : taille des entrenceuds
(longueur et diametre), taille des feuilles (longueur et largeur), ramification
monopodiale/sympodiale et des traits fonctionnels : la masse des graines pour la fécondité, la
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durée de la phase de maturation des graines pour le recrutement, des traits foliaires pour
I’acquisition des ressources et la croissance (LMA et la teneur en matiére seche).

VII. Projet de recherche

Quelles sont les capacités d’adaptation des plantes ? Pour cela, deux modeles de plantes sont
choisis : les arbres et les espéces sauvages de Caféiers.

Les arbres sont des organismes de grande dimension dans I’espace et dans le temps. Ces
dimensions posent un probleme méthodologique pour la modélisation mathématique qui peut
étre une aide pour la compréhension et pour la prédiction. Il faut des méthodes simplifiées de
description pour les grands arbres. La modélisation de la croissance du Teck a montré les limites
du modéle GreenLab pour les grands arbres.

Les espéces sauvages de Cafeiers ont une architecture relativement simple : I’unité de
croissance est un entrenoeud qui se ramifie de maniere immédiate. Leur taille présente une
grande diversité (de I’arbuste au grand arbre). Leur habitat est diversifié, allant des foréts
humides sempervirentes aux foréts seches, caractérisé par des conditions de pluviométrie
annuelle allant de 400 a plus de 2000 mm et des types de sol trés variés (sols blancs sableux a
tres riches).

Une de grandes questions actuelles est le devenir des arbres sous climat changeant. En effet, les
modeles climatiques prédisent une augmentation des variations climatiques avec une plus
grande fréquence d’évenements extrémes comme des sécheresses plus fréquentes (IPCC,
2017). Nos résultats montrent que le fonctionnement du méristeme s’adapte a la sécheresse
estivale par un arrét intra-annuel. La rythmicité de la croissance laisse des marqueurs
morphologiques visibles a posteriori. Le décalage dans le temps des deux composantes de la
croissance demande une prise en compte de I’année n-1 dans les modeles climatiques. Quel est
le lien temporel avec le climat? Quelles sont les réponses de I’organogénése et de
I’allongement?

1. Variabilité architecturale des arbres en foréts méditerranéennes et
tempérées

Au niveau physiologique, face a la sécheresse, c’est la défaillance des mécanismes hydrauliques
plus que I’épuisement des réserves qui provoque la mortalité des tissus chez les plantes (Korner,
2015). Les mécanismes hydrauliques induisant la mortalité des axes et des arbres sont bien
connus. La défaillance hydraulique est due a la cavitation dans les vaisseaux du xyleme causee
par la propagation de I’embolie a travers le xyleme qui provoque une déshydratation des tissus
et donc la mortalité des axes (Choat et al., 2018).

La pénurie d’eau inhibe d’abord I’activité des méristemes. La formation des tissus est inhibée
par la sécheresse bien avant que I'offre de carbone ne soit insuffisante en raison des limitations
des échanges gazeux. La fixation continue du CO? semble avoir la priorité sur I'arrét complet
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de la perte d'eau, ce qui entraine I'accumulation des réserves carbonées. La demande, c’est-a-
dire entre autres la croissance, limite I'activité de la source, c’est-a-dire la fixation du carbone
par la photosynthése (Kérner, 2015). Korner (2015) préconise une approche basée sur les puits
pour la croissance des plantes, en tenant compte des contraintes directes aux puits de carbone
due a la sécheresse ou aux basses températures, qui entrent en jeu avant que ces facteurs agissent
sur les activités des sources de carbone.

Chez des pins d’Alep matures, les réserves en exces de Novembre a Avril sont consommees de
Mai a Octobre. En période de sécheresse Juillet et Aolt, ces reserves sont relocalisées des
racines a latige et de la tige aux feuilles et suffisent pour maintenir la respiration et la croissance
radiale des arbres (Klein et al. 2014). Par ailleurs, une diminution des puits (croissance radiale
et croissance des aiguilles) est observée pour les arbres modérément stresses et stressés par la
sécheresse mais globalement, les réserves sont consommeées en début de saison seche et
s’accumulent a la fin de la saison séche jusqu’a la prochaine saison seche. La secheresse affecte
plus la croissance que les réserves carbonées. Les arbres non stresses accumulent des réserves
alors que les arbres stresses diminuent les échanges gazeux et leur croissance.Les pins ont donc
une stratégie pour éviter d’affecter leurs réserves (Klein et al. 2014).

Delpierre et al. (2016) ont démontré que les cycles phénologiques des feuilles, de la formation
du bois, des racines fines et des réserves carbonées pilotent les réponses a des fluctuations
environnementales pour les arbres des régions tempérées et boréale. La température est le
principal facteur qui régule le débourrement au printemps mais d’autres facteurs interviennent
sur la senescence des feuilles ou la fin de la division cambiale comme la photopériode ou le
stress hydrique. Ces auteurs concluent que la phénologie de I’arbre, bien que spécifique, est
sous fort contrdle environnemental avec comme facteur clé la température.

D’ou la pertinence, d’étudier les phénologies de la croissance primaire et de la croissance
cambiale sur des espéces dont les périodes d’organogénese sont connues comme le pin d’Alep
ou les chénes. L’ originalité de I’analyse architecturale est son aspect dynamique et ainsi dans
I’échantillonnage, la prise en compte du stade de développement des arbres suivis. Les résultats
permettront d’établir une relation entre climat et croissance mais aussi d’étudier I’évolution de
cette relation au cours de la vie de I’arbre.

1.2..Polycyclisme et phénologie de la croissance primaire et des réserves carbonées

Chez les especes tempérées, bien que I’organogénése et I’allongement soit décalés d’un an, les
phases d’organogénese dans le bourgeon se déroulent soit au moment de I’allongement
printanier ou soit en été en fin d’allongement de la tige. Ces décalages entre les deux
composantes de la croissance sont importants a prendre en compte dans I’évaluation des effets
du climat sur le développement des arbres.

Un premier projet de thése a pour modele d’étude les espéces polycycliques telles que les pins.
Cette espéce a la capacité de reprendre sa croissance dées que les conditions deviennent plus
clémentes. Parallelement a un suivi phénologique de la croissance au cours de deux années
successives, un suivi de I’amidon révélerait les interactions entre réserves carbonées,
organogeéneése et allongement des unités de croissance successives et la variabilité en fonction
de la sécheresse estivale. En plantation sur de jeunes pins d’Alep nous envisageons de mettre
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en place un suivi des pousses polycycliques de Pinus halepensis, espece dont nous connaissons
déja les dates clés pour I’organogéneése et I’allongement (Hover, Sabatier et al., 2017) en testant
une nouvelle méthode de suivi des réserves in vivo (Earles et al. 2018). Ce type étude demande
des collaborations extérieures pour I’analyse des réserves carbonées. Les résultats attendus sont
les relations entre la chronologie des périodes d’organogénese dans le bourgeon et
d’allongement de la pousse annuelle et la dynamique des réserves carbonées dans I’arbre entier.

1.3. Phénologies de la croissance primaire, de la croissance secondaire et des réserves
carbonées

Cette étude ferait I’objet d’un autre sujet de thése sur de grands arbres en intégrant la croissance
primaire par un suivi de la phénologie de la croissance et la xylogenese par un suivi selon la
méthode de Rossi et al. 2006. Les attendus sont la chronologie des croissances primaires et
secondaires sur deux ans. Un suivi de la croissance cambiale implique des arbres adultes et par
conséquent demande un suivi phénologique de la croissance avec des jumelles.

Perez de Lis et al., (2016) ont montrer une accumulation accrue de réserves est observée avant
I’entrée en dormance et une grande plasticité de la xylogénese due a la variabilité du nombre
de cellules du xyléme pendant la période de repos et de la longueur de la saison de croissance
qui permet d’augmenter la quantité de réserves.

L’approche architecturale permettra une description du passe des arbres et une estimation plus
précise de la biomasse de I’arbre. Les arbres seront décrits de maniere simplifiée grace a « la
méthode des cimettes » ou I’arbre est une succession de segments d’axe separés par des
« cimettes de 8 cm de diametre », unités elémentaires. Ainsi I’arbre est décrit du sommet a la
base par des grimpeurs. Cette méthode, mise au point sous les tropiques, permet de quantifier
la biomasse de grands arbres (Nicolini, non publié). Cette méthode a également été testee sur
les chénes verts (Caraglio, non publié). En méme temps, des prélévements de carotte pour le
dosage des réserves carbonees seront réalisés a des positions clés dans I’arbre afin d’obtenir la
distribution des réserves dans le houppier. Cette étude concernera des chénes verts et des chénes
pubescents matures en zone mediterranéenne, deux espéces tolérantes a la sécheresse. Une
étude récente a mis en evidence des dynamiques saisonniéres de réserves carbonées différentes
entre les chénes sempervirens (Quercus llex subsp. ballota) et les chénes caducifoliés (Q.
faginea) méditérannéens par le suivi de branches au cours de 2 années de croissance (Palacio
etal., 2018).

1.4. Rameaux épicormiques et réserves carbonées

De maniere générale, les plantes et en particulier les arbres cherchent @ compenser les pertes
d’axes dues a la mortalité. Le développement de rameaux épicormiques permet de compenser
les parties mortes des branches. Aujourd’hui, il y a peu de travaux sur les relations entre la
structure, la localisation des rameaux épicormiques, et la mobilisation des réserves carbonées.
Ces connaissances sont utiles pour le diagnostic architectural des arbres.
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Depuis 2014, nous suivons des Chénes pedonculés dgés en moyenne de 166 ans dont I’état de
santé a été évalué via une méthode de diagnostic architectural visuel (méthode DiagARCHI,
Sabatier et al., 2017). Nous suivons des arbres sains, résilients, stresses et dépérissant. A
I’automne, des prélévements de carottes de bois sont faits a plusieurs niveaux du sommet a la
base de I’arbre afin de mieux définir les niveaux de réserves de ces arbres et la distribution des
réserves le long du tronc. Ces carottes sont destinées a I’étude des teneurs en amidon et en
sucres. Parallélement, ces arbres ont été mesurés par « la méthode des cimettes » permettant de
quantifier la biomasse de grands arbres (voir chapitre précédent). Cette étude devrait permettre
de déterminer la localisation des réserves de la cime de I’arbre a sa base et d’estimer des
différences de réserves en fonction de son état de santé. Dans les arbres, des prélevements de
carotte ont été effectués également a la base des rameaux épicormiques afin de vérifier si la
localisation des rameaux épicormiques est liée a des taux de réserves plus important.

2. La croissance d’espéces forestieres de la zone subsahélienne

Nous étudierons des espéces a croissance rythmique dont le déterminisme est une saison séche
dans le cadre du projet EFISA. Il s’agit de I’étude de trois espéces forestiéres indigénes
d’Afrique subsahélienne (Parkia biglobosa ( Mimosaceae), Khaya senegalensis (Meliaceae),
Pterocarpus erinaceus (Fabaceae) et sa variabilité entre populations. La génétique de Parkia
biglobosa a eté étudiee (Lompo et al., 2018) ainsi que I’architecture d’autres espéces de Parkia
(Nicolini et al., 2012). La phylogéographie de Khaya senegalensis a fait I’objet d’une étude
phylogénétique (Sexton et al, 2015) mais son architecture n’a pas été étudiée. Cette espece,
tolérante a la sécheresse, est classée vulnérable sur la liste rouge de I’'UICN (Sexton et al.,
2015). Nous choisirons des populations en limite Nord et Sud d’aire de répartition des especes.
Il est donc prévu un diagnostic architectural des arbres meres. Les arbres mere seront genotypés
(collaboration avec I’'lUMR DIADE, de I’IRD a Montpellier) et feront I’objet de récolte de
graine. Les jeunes arbres sont élevés en pépiniére. Dans le cadre d’une thése qui vient de
démarrer, un étudiant observera les premiers stades de développement des trois espéces en
pépiniére. Ensuite, les arbres seront plantés dans deux essais de descendance le long d’un
gradient bioclimatique du Sud au Nord de la Cote d’lvoire. Les résultats issus de I’analyse de
la variabilité intraspécifique permettront de proposer quelques traits adaptatifs et la selection de
population les plus adaptées a la sécheresse. Ces essais comparatifs de populations si ils sont
maintenus serviront de référence a I’avenir. Les populations sélectionnées seront utilisées en
plantations agroforestiéres comme arbre de canopée avec en sous étage des plantations de
caféiers ou de cacaoyers.

3. La diversité architecturale intra et interspecifique : appliquée au genre
Coffea.

Le genre Coffea, dont la phylogénie est résolue (Hamon et al., 2017), montre une grande
diversité interspécifique de traits morphologiques (taille des feuilles et des entrenoeuds, taille
des fruits et des graines), architecturaux (croissance monopodiale ou sympodiale ; monocaulie)
et fonctionnels (trais foliaires, cycle de maturation des graines). L’aire de répartition de ces
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especes s’étend sur les continents africain et asiatique, a Madagascar, Maurice, La Réunion et
I’archipel des Comores. Les ressources génétiques représentées par 55 % des especes sauvages
sont maintenues dans deux collections principales situées dans la station de Bassin Martin, Tle
de la Réunion (32 espéces : Afrique, Mascareignes et Comores) et la station de Kianjavato a
Madagascar (44 especes malgaches). Ces collections, ou les conditions de croissance sont
relativement homogeénes et les arbres ont un age similaire, sont précieuses pour étudier la
capacité d’adaptation des espéces. L’aire de répartition des espéces sauvages de caféiers
présente une vaste gamme bioclimatique de climats arides a des climats humides. Cette gamme
d’habitat est propice a I’étude de I’adaptation des traits architecturaux et a I’étude de leur signal
phylogénétique. Cette démarche a déja été abordée pour un ensemble d’espéces malgaches
(Rimlinger, 2016) et elle doit étre étendue aux especes africaines. L’hypothése est que certains
traits architecturaux comme la longueur des entrenoeuds ou la capacité de réitération, ont un
role adaptatif. Des traits fonctionnels (traits foliaires ou durée de maturation des graines) sont
également intégres dans les analyses. Ce type de démarche demande d’analyser des données
déja acquises mais egalement d’acquérir de nouvelles données sur les espéces en collection.
Cette approche phylogénétique au niveau d’un genre ayant une vaste aire de répartition donnera
des résultats sur I’adaptation des espéces aux conditions bioclimatiques futures.

Certaines especes de Caféiers montrent des particularités architecturales telles que la
monocaulie chez Coffea macrocarpa ou la ramification sympodiale (floraison terminale de
rameaux courts). La ramification sympodiale est observée dans le genre Psilanthus africain
intégré au genre Coffea par Davis et al., (2011), et dans le groupe des Baracoffea endémique
des foréts seches de la cdte Ouest a Madagascar. Ce groupe comprend neuf espéces dont cing
d’entre elles sont notées en danger de disparition et une fortement menacée sur la Liste rouge
de I’lUCN (Davis et Rakotonasolo, 2008). Quels sont les traits qui ont permis a ces especes de
s’adapter dans des zones arides ? Quelle est I’apport de la ramification sympodiale dans leur
capacité d’adaptation? Cette thématique peut faire I’objet d’un sujet de thése en cotutelle avec
I’Université de Mahajanga, co-encadrée par un enseignant chercheur formé a I’architecture lors
de sa these réalisée avec nous, il y a quelques annees.

Pour ces recherches, les moyens mis en ceuvre sont la constitution d’une base de données en
cours de constitution en collaboration avec I’'UMR DIADE, (Coffeabmk sous publish, projet
Pl@ntnet (https://plantnet.org)). Elle rassemblera des données morphologiques, génétiques,
biologiques et écologiques de I’ensemble des espéces du genre Coffea.

Nous avons déposé une lettre d’intention avec I’lUMR DIADE et les partenaires malgaches
(FOFIFA, Université de Mahajunga, PBZT) au Fonds de Partenariat pour les Ecosystemes
Critiques (CEPF) pour le financement d’un projet sur les Baracoffea des foréts seches de la cote
Ouest de Madagascar. Les objectifs du projet sont i) d’étudier ces taxons dans un but de
conservation a travers la mise en place de collection vivante sur la cote Ouest de Madagascar
dans deux stations du FOFIFA, ii) mettre en place des actions d’Education aupres des
communautés locales afin qu’elles puissent s’investir dans la protection de la biodiversite
(action innovante pour I’écotourisme, implication dans un projet de sciences citoyennes sur
I’observation de la phénologie).
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