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Introduction

Les émissions anthropiques de gaz a effet de serre ont augmenté depuis I'époque préindustrielle
en raison essentiellement de la croissance économique et démographique. Ces activités ont
contribué a I'augmentation des concentrations en dioxyde de carbone, méthane, protoxyde d’azote,
aérosols et autre gaz a effet de serre dans l'atmosphere. Ces émissions ont entrainé des
concentrations atmosphériques sans précédent depuis au moins 800 000 ans, perturbant ainsi le
bilan énergétique de l'enveloppe superficielle terrestre, ainsi que ses bilans hydrologique et

chimique (IPCC, 2007).

Changement climatique et température

Leurs effets, associés a ceux d’autres facteurs anthropiques, sont la cause principale du
réchauffement observé depuis le milieu du XXéme siecle. Le résultat de ce réchauffement
climatique est I'accroissement de la température moyenne mondiale. Les résultats, présentés dans
le dernier rapport du Groupe d’experts intergouvernemental sur I'évolution du climat (GIEC),
suggerent de fortes évolutions climatiques avec une augmentation des températures moyennes de
0,3°Ca4,8°Calafin du XXIeme siécle (2081-2100) par rapport a la période 1986-2005 (Figure 1)1.

Ce réchauffement présente de fortes variations suivant les régions du globe et suivant les
saisons. Le réchauffement devrait ainsi étre nettement plus prononcé dans I’Arctique par rapport a
la moyenne mondiale (GIEC, 2014), et avec un réchauffement plus important durant les mois
d’hiver2. Le Bassin Méditerranéen, en particulier ses rives Sud et Est3, devrait étre également plus
touché par le changement climatique au cours du XXIeme siécle.

A l'échelle de la France, 'augmentation des températures moyennes depuis 1900 concerne
I'ensemble du territoire. Elle varie d’'une région a I'autre : de 0,7°C dans le Nord-Est du pays jusqu’a
1,1°C dans le Sud-Ouest (Ademe, 2015). D’aprés Ouzeau et al. (2014), a 1'horizon 2021-2050,
I'ensemble des scénarios montre une hausse des températures moyennes, comprise entre 0,6 °C et
1,3 °C, toutes saisons confondues, par rapport a la période 1976-2005. Cette hausse devrait étre
plus importante jusqu’a 2°C dans le Sud-Est de la France en été. Au-dela, a I'horizon 2071-2100, les
températures moyennes prédites montrent une forte augmentation, comprise entre 0,9°C en hiver
et 1,3°C en été pour le scénario de plus faibles émissions (RCP 2.6), mais pouvant atteindre de 3,4°C

a 3,6°C en hiver et de 2,6°C a 5,3°C en été pour le scénario de croissance continue des émissions

1 https://www.ipcc.ch/pdf/assessment-report/ar5/syr/SYR AR5 FINAL full fr.pdf
2 http://www.greenfacts.org/fr/changement-climatique-arctique/index.htm
3 http://planbleu.org/sites/default/files /publications/changement clim energie med fr 0.pdf
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(RCP 8.5). Cette hausse devrait étre particulierement marquée dans le Sud-Est du pays, et pourrait

largement dépasser les 5 °C en été par rapport a la période 1976-2005 (Ouzeau et al., 2014).

RCP2,6 RCP8,5
Evolution de la température moyenne en surface (entre 1986-2005 et 2081-2100)

(0

-2 15 -1 05 0 0,5 1 1,5 2 3 4 5 7 9 "

Figure 1 : Evolution des températures moyennes, basée sur des moyennes de projections multi modeéles pour
2081-2100 par rapport a 1986-2005, pour deux scénarios d’émission de gaz a effet de serres: avec des
profils représentatifs d'évolution de concentration avec le scénario le plus optimiste RCP2.6 (gauche) et
RCP8.5, le scénario le plus pessimiste (droite). Extrait du 5me rapport du GIEC (2014).

Cette hausse des températures moyennes sera associée a une augmentation des épisodes de
canicules, et une diminution des vagues de froid. D’ores et déja, le nombre de jours et de nuits
froides a diminué et le nombre de jours et de nuits chaudes a augmenté a 1'échelle globalel. En
France, les simulations prévoient une forte augmentation du nombre de jours de vagues de chaleur
a la fin du XXIéme siecle. Les vagues de chaleur font partie des extrémes climatiques les plus
préoccupants au regard de la vulnérabilité de nos sociétés et de I'évolution attendue de leur
fréquence et de leur intensité (rapport GIEC, 2013). Les vagues de chaleur sont définies par des
périodes avec des températures anormalement élevées, observées pendant plusieurs jours
consécutifs. Les niveaux de température et la durée de 1'épisode qui permettent de caractériser une
vague de chaleur varient selon les régions du monde et les domaines (Soubeyroux et al,, 2015). En
France, la hausse observée des températures moyennes sur les 50 derniéres années a été
particulierement forte en été (Gibelin et al.,, 2014) et le 4¢me rapport sur le climat de la France au
XXIeme siecle (Ouzeau et al., 2014) prévoit un doublement possible du nombre de vagues de chaleur
estivales en milieu de siecle et une augmentation encore plus importante en fin de siécle. Pour le
scénario RCP4.5, le nombre de vagues de chaleur augmente de fagon continue sur les horizons
2021-2050 et 2071-2100, accompagné d'une augmentation en durée et intensité. Pour le scénario
RCP8.5 (Figure 2), le nombre de vagues de chaleur en milieu de siécle est comparable avec le

scénario RCP4.5, mais avec des durées plus longues. Cette augmentation est plus importante en fin
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de siecle, avec une augmentation associée de l'intensité mais surtout de la durée, certaines vagues
approchant les 90 jours.

Conséquence du réchauffement climatique, on observe donc a I'échelle globale et de facon plus
ou moins intense selon les régions du globe, a la fois une hausse des températures moyennes ainsi

qu’une augmentation des épisodes extrémes avec des températures temporairement tres élevées.

36

Intensité globale

34
@
=]

32

28

Figure 2: Evolution du nombre de vagues de

Valeur maximale de l'indicateur thermique (°C)
30

o ©  1976-2005 (13) chale.u_r a partir d'un indicateur thermique
O 2021-2050 (33) quotidien sur la France prenant en compte la

” © 2071-2100 (78) durée de‘la vague de chaleur‘ et son .interllsité
N, 5 : — de 1976 a 2100 avec le modeéle Aladin Climat
0 20 40 60 80 100 et le scénario RCP 8.5 : la taille des bulles est
Durée (nombre de jours) proportionnelle a lintensité globale (°C).

D’apres Soubeyroux et al. (2015).

Changement climatique et précipitation

Les changements climatiques auront également des impacts importants sur le cycle de I'eau.
L’agriculture irriguée est le premier secteur consommateur d’eau en Méditerranée : elle utilise, en
moyenne plus de 64%, de la demande totale en eau pouvant aller jusqu’a prés de 82 % dans la
partie Sud et Est du bassin Méditerranéen. L’agriculture sera donc particuliérement affectée par
I'impact du changement climatique sur la ressource en eau*. La hausse des températures induit une
augmentation directe de la demande évaporative (Teskey et al.,, 2015). De fagon complémentaire,
les niveaux de précipitation et leur répartition annuelle seront altérés :

e En hiver, l'ensemble des simulations montre une augmentation progressive des
précipitations aboutissant a un changement de précipitations de l'ordre de 0,10 a 0,85
mm/jour en moyenne en fin de siecle a I'horizon 2071-2100 (Ouzeau et al., 2014).

e En été, les simulations, pour I'ensemble des modeles, mettent en évidence, une diminution
des précipitations a partir de la seconde moitié du siecle, de 0,16 a 0,38 mm/jour a I'horizon

2071-2100 par rapport a la période référence 1976-2050 (Tableau 1, Ouzeau et al., 2014).

+http://www.gisclimat.fr/sites/default/files/ONERC_rapport_de_synthese.pdf
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PRECIPITATIONS C25 WRF Aladin-Climat C75
HIVER
RCP2.6 -0,13 Indisponible +0.21 +0.34
2021-2050 | RCP 4.5 -0.21 +0.07 +0.01 +0.32
RCP 8.5 -0.16 +0.41 +0,20 +0.41
RCP2.6 -0,19 Indisponible +0,10 +0,39
2071-2100 | RCP 4.5 -0.8 +0.54 +0.11 +0.42
RCP 8.5 -0,13 +0.85 +0,28 +0.54
ETE
RCP 2.6 -0.27 Indisponible ~0 +0.11
2021-2050 | RCP4.5 -0,40 +0.42 +0.36 ~0
RCP 8.5 -0,49 +0.08 +0.15 ~0
RCP 2.6 -0.31 Indisponible +0.05 +0.14
2071-2100 | RCP 4.5 -0,48 +0.15 -0.16 ~0
RCP 8.5 -0,70 +0.32 -0.38 -0.17

Tableau 1: Ecarts de précipitations par rapport a la période de référence moyenne 1976-2005 (en mm/jour),
pour chacun des modéles et scénarios (Profils représentatifs d'évolution de concentration ; RCP 2.6, RCP
4.5 et RCP 8.5), pour les horizons 2021- 2050 et 2071-2100. D’aprés Ouzeau et al. (2014).

L’augmentation des précipitations hivernales prédite serait plus marquée au Nord et la
diminution des précipitations estivales serait plus importante au Sud. Une étude menée sur les
précipitations dans les Pyrénées Orientales prédit une diminution de 15 % au cours de la période
2040-2060. Cette baisse s’observera surtout en été et de maniére trés modérée en hiver (Maton et
al, 2010). Dans de nombreuses régions, la modification du schéma des précipitations et de leur
forme (pluie, neige) va modifier les systémes hydrologiques, et affecter les ressources en eau en
termes de quantité et de qualité. Consécutivement a l'augmentation de la température et du
rayonnement, 'évaporation plus importante des masses d’eau participera a la diminution des
quantités de ressources disponibles et exploitables et a une forte augmentation du nombre de jours
d'étiages. Cette diminution de la disponibilité en eau pour l'irrigation, en particulier en période
estivale, est a mettre en lien avec 'augmentation des besoins des cultures sur ces mémes périodes.
En 2030, les besoins en eau d’irrigation de l'agriculture seraient de 10% supérieurs a ceux
d’aujourd’hui, a surfaces et cultures constantes (projet VULCAIN). Cette hausse des besoins en eau
d’irrigation sera proche de 30% en 2050 dans les Pyrénées Orientales. Les ressources en eau seront
donc réduites de 20% en moyenne entre mai et septembre (période ou les besoins agricoles sont
les plus importants) et de 30% en octobre et novembre (Maton et al.,, 2010). La conjonction de
températures élevées et d'une diminution des précipitations estivales peut conduire a des épisodes
de sécheresses plus intenses (Figure 3). La fréquence et l'intensité de ces épisodes devraient
augmenter ainsi que leur durée en particulier sur le bassin méditerranéen, passant de 2 a 8 jours

d’épisode sec par an (Ouzeau et al, 2014). La diminution des précipitations moyennes et

s Etiage : période de 'année ot le niveau d’un cours d'eau atteint son point le plus bas (basses eaux).
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I'augmentation de I'évaporation conduiront a une diminution des ressources en eau et a une

augmentation de la sévérité des sécheresses, associées a des impacts sur l'environnement et les

populations plus marqués qu'ailleurseé.

HIVER
(janvier & mars)

ETE
(fuiliet & septembre)

PRINTEMPS
(avril & juin)

Variation de I'humidité
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Asséchement
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AUTOMNE
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Figure 3 : Variation de I'humidité des sols, moyennée par trimestre, dans le cadre du scénario climatique
modélisé, basée sur le scénario médian du GIEC. Cette projection climatique (le RCP 4.5) correspond
d’apres le dernier rapport du GIEC a une augmentation de 1,4°C en moyenne sur la période [2046-
2065] et 1,8°C en moyenne sur [2081-2100] pour la température du globe, par rapport a la période
1986-2005. Elle est cohérente avec les objectifs visés lors de la COP21 a Paris : limiter a 2°C la hausse
de la température moyenne du globe a horizon 2100.

Changement climatique et agriculture

Au niveau agricole, I'effet du changement climatique pourrait étre trés différent selon les sites,

de par la variabilité régionale du réchauffement climatique, de différences des caractéristiques des

sols, et de pratiques agricoles possibles avec notamment l'irrigation des cultures. Dans les régions

tropicales chaudes, les cultures montrent une plus grande sensibilité au réchauffement climatique,

et les effets du réchauffement climatique y sont défavorables alors que dans les régions tempérées,

les effets sont plus contrastés suivant les zones géographiques et suivant les cultures (Easterling et

Apps, 2005). Le plafonnement des rendements observé sur blé en France et en Europe met en

évidence l'effet déja possible du réchauffement climatique (Figure 4). Les simulations effectuées

pour le blé et le mais montrent un effet légérement positif dans le nord, alors que des chutes de

rendement dans le sud peuvent apparaitre, avec les effets combinés de températures excessives et

de la sécheresse. Une augmentation des rendements en riz est observée avec un réchauffement de

6 http://link.springer.com/article/10.1007 /s00382-015-2507-3 /fulltext.html
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1°C (Easterling et Apps, 2005). Au-dela, un effet négatif est mis en évidence chez le mais et le blé
(Easterling et Apps, 2005). Les rendements en blé sont affectés en réponse au changement
climatique, avec une baisse en rendement de 10% a +2°C. Cette baisse atteint 25% pour une
augmentation de température de +4°C (Figure 5). La réponse de la plante a une température élevée
peut varier entre le jour et la nuit. Ainsi chez le soja, Gibson et Mullen (1996) ont montré que les
réductions de rendement en soja a températures élevées sont principalement une réponse a la

température du jour et que les températures nocturnes modérées a élevées ont un faible effet sur

les composants du rendement.
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Figure 4 : Evolutions observées du rendement moyen du blé
tendre en France (Agreste). Figure 5: Simulation des effets du réchauffement
climatique sur le rendement du blé et du mais en
zone tempérée a partir des études répertoriées dans
le 3éme rapport de I'IPCC. D’aprés Easterling et Apps
(2005).

Les modifications du climat, et plus particuliérement, I'élévation des températures moyennes et
I'augmentation d’épisodes avec des stress thermiques peuvent se répercuter sur le cycle
phénologique de la plante, et modifier la durée de la saison de végétation. Des effets du
réchauffement climatique sur les arbres fruitiers sont observés sur le terrain depuis quelques
années. En arboriculture, on a observé des changements dans les dates des différentes stades
phénologiques (dormance, débourrement, floraison, maturation) et la durée de cycle du
développement et de croissance. L'avancée de la floraison, a des périodes ot les gels nocturnes sont
particuliérement fréquents, augmente le risque de dégats printaniers. L’augmentation de la
température peut également avoir un impact a différentes saisons selon les stades de
développement des cultures (Maton et al, 2010). Au-dela du fonctionnement de la plante, le
changement climatique est aussi associé a des risques accrus de maladies et de prolifération des

ravageurs qui entrainent des pertes importantes de rendement (Peltonen-Sainio et al,, 2010). La

température joue un role essentiel dans I'élaboration du rendement et de la qualité des fruits car
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elle intervient sur de multiples processus du fonctionnement de I'arbre et du fruit. Pour mieux
anticiper et accompagner les effets du réchauffement climatique dans un futur proche et lointain, il
apparait important de mieux étudier les effets d'une élévation de la température sur le
développement des plantes, leurs croissances ainsi que sur leurs métabolismes. Ces effets multiples
peuvent également s’amplifier dans le temps, en particulier pour les plantes pérennes. Si beaucoup
d’études ont été menées sur l'effet de la température sur le fonctionnement de la plante, ces études
ont essentiellement porté sur des especes annuelles et en s’intéressant a un nombre limité de
processus (photosyntheése, croissance ...) sans toujours chercher a s’intéresser a leurs interactions.

L’horticulture est tres exposée aux changements climatiques. D’'une part, les perturbations dans
le calendrier et les durées des phases phénologiques d'arbres fruitiers pourraient étre d'une grande
importance économique, car ils pourraient avoir des impacts directs sur les différentes étapes
d’élaboration du rendement et donc sur le rendement final (Chmielewski et al., 2004). Les accidents
climatiques ont par exemple un impact fort sur la production; la courte phase de la floraison
demeurant la période la plus critique (Blondeau et Gravier, 1995). L’avancée de la floraison, a des
périodes ou les gels nocturnes sont particulierement fréquents, augmente le risque de dégats
printaniers. D’autres impacts sont également attendus, comme la modification de la qualité du fruit
(coloration, rapport sucres/acides), de la dynamique de croissance reproductive et végétative. De
plus, les arbres fruitiers se caractérisent par un cycle de croissance et de développement long, avec
des investissements importants pour une durée de vie du verger de 15 a 20 ans. Les enjeux sont
majeurs pour ces cultures pérennes a fort impact économique : planter aujourd’hui c’est se projeter
entre 2020 et 2050 et donc s’interroger sur les stratégies d’adaptation au changement climatique.

Durant la durée de vie du verger, la régularité et la qualité de la production s’élaborent avec des
impacts forts de la température sur de nombreuses phases et processus (effets cumulés, effets de
seuil, effets de rythme). Ainsi comparée aux cultures annuelles, I'arboriculture fruitiére est
particuliérement exposée aux impacts du changement climatique du fait de conséquences pluri-
annuelles et cumulatives.

Les objectifs ont été d’étudier les effets d'une élévation de la température sur le développement
végétatif et reproducteur du pécher, et ses conséquences sur la production en termes de rendement
et de qualité des fruits. L’effet de la température a été étudié au cours de différentes phases, pour
mieux mettre en évidence d’éventuelles périodes critiques. L'étude s’est focalisée sur différents
processus, aussi bien en terme de développement (émergence des organes) qu’'en terme de
croissance. L'effet de la température sur I'acquisition des ressources (eau et carbone) ainsi que sur

le métabolisme du fruit a également été étudié de maniere a appréhender le fonctionnement
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intégré de 'arbre depuis I'échelle des organes jusqu’a I’échelle de I'arbre. Ce travail s’est également
attaché a mieux comprendre I'effet d’'une élévation de la température sur la pérennité des arbres et
leur production, la croissance de I'année n impactant directement a la fois le potentiel de
production de I'année suivante (floribondité et floraison ...) ainsi que le fonctionnement de I'arbre

(croissance et architecture, mise en réserve).
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1. Température et développement

1.1. Phénologie

La phénologie est I'étude de I'apparition d’événements annuels périodiques pour la plante
tels que germination, débourrement, floraison, apparition et chute des feuilles, maturité des
fruits. Pour les végétaux pérennes, ces phases s’étendent avec une phase active durant I'été, et
une phase inactive (du point de vue macroscopique) en hiver. Ainsi, a la fin de I'été, la croissance
s’arréte, et les bourgeons deviennent incapables de croissance. Puis au printemps, les bourgeons
redeviennent capables de croitre et déploient un nouvel appareil végétatif (rameau, feuilles) et
reproducteur (fleurs). L’évolution de ce cycle annuel de développement est dépendant des
conditions environnementales (Charrier, 2011). La température est, avec la photopériode, un
facteur important dans la date de manifestations des étapes de développement de la plante. La
phénologie est ainsi un bon indicateur du réchauffement climatique.

En France, une réduction de la durée de tous les stades phénologiques a été observée sur
tournesol : levée plus rapide, floraison plus précoce (de 4 a 6 jours) et récolte avancée (de 7 a 12
jours), cette anticipation est bien corrélée a 'augmentation de la température (Levrault et al,
2007-2010). Dans le cadre du projet “CLIMATOR” (Brisson et Levrault, 2007-2010), les
projections prévoient une avancée des stades phénologiques et de la date de récolte pour les
cultures d’hiver (blé et colza) de 8 jours dans un futur proche (FP: 2020-2049) et de 16 jours
dans un futur lointain (FL: 2070-2099) par rapport a la période de passé récent (PR: 1970-
1999). Les cultures de printemps (tournesol, sorgho et surtout le mais) subiraient un décalage
phénologique encore plus important avec une avancée des dates comprise entre 13 et 26 jours
dans un futur proche (FP) et entre 27 et 44 jours dans un futur lointain (FL). En Allemagne, les
stades phénologiques de nombreuses plantes horticoles ont été avancés dans la derniere

décennie du XX#me siecle (Chmielewski et al., 2004).

1.2. Notion de temps thermique

Les processus caractérisant le développement de la plante dépendent fortement de la
température. Ainsi on peut caractériser le temps nécessaire pour la croissance d'un organe ou le
passage d’une phase de développement a une autre en utilisant un cumul de température appelé
temps thermique ou somme de degrés-jours. Le temps thermique est utilisé pour décrire la
durée des processus biologiques (McMaster et Wilhelm, 1997) et pour estimer les dates de la
floraison et du débourrement (Cannell et Smith, 1983). Appliquer le temps thermique pour
représenter des phénomenes, ou évaluer leur vitesse en fonction de la température, consiste a
faire I'hypotheése d’'une réponse « a peu pres linéaire » dans une gamme de températures

données. Il faut donc évoquer le domaine de validité thermique dans lequel on réalise I'étude. La

13
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réponse des différents stades de développement est classiquement considérée entre deux
températures extrémes :

(i) Une température de base (Trise) en-dessous de laquelle le développement ou la
croissance sont nuls (Salazar-Gutierrez et al, 2013), on parle alors d'un «zéro de
végétation». Au-dela de cette température, la vitesse de développement des plantes est
directement proportionnelle a la température.

(ii) Une température maximale (Tmax) au-dela de laquelle le processus considéré est ralenti
(croissance faible) ou totalement stoppé (arrét du développement) quand la
température est supérieure a Tmax (Olivier et Annandale, 1998).

On suppose que chaque étape de développement peut avoir une température de base
différente (Salazar-Gutierrez et al., 2013). Par exemple, la vigne atteint le stade mi-floraison
pour une somme de 400°%our (Tpase= 10°C). La mi véraison est atteinte pour 800°our et la
maturité (Tpase= 12.5°C) pour 1500°jour (Chevet et Soyer, 2006).

La température de base peut étre trés variable selon les especes, comme cela a été observé
sur la croissance des bourgeons qui varie selon les espéces de 0°C pour le blé, a 4.8°C pour le
tournesol, 6°C pour le mais, 7°C pour le pécher et 10°C pour la vigne (Roussel, 2012 ; Weinbaum
et al.,, 1984). Si ces températures sont relativement stables pour une espece, il apparait toutefois
une variabilité variétale (De Souza et al., 2011).

Les températures de base ont été comparées pour différentes variétés de pécher (De Souza et
al, 2011), et pour différentes périodes. Les températures de bases étaient de 10°C pour la
période entre débourrement et floraison, de 12°C pour la période allant de la floraison a la
fructification (de la chute des pétales aux fruits de taille moyenne) et de 14°C pour la maturité.

Différentes méthodes de calcul du temps thermique ont été développées. Elle s’appuie sur ces
températures (Toase, Tmax) avec différentes hypothéses sur 'effet des températures extrémes sur
les processus de développement, allant d’'un simple ralentissement jusqu’a un arrét total du
développement (Figure 6). Le Tableau 2 résume les dates prédominantes des stades de
croissance et le nombre de degré heure de croissance (GDH growth degree hour) accumulés au

début de chaque phase pour une variété d’abricot « Bulia » (Pérez-Pastor et al., 2004).

14
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Duration GDH (°C)
Growth stage Date days Initial*
Bud completely closed covered by brown scales <15 Feb
Flower bud swelling. Buds are closed and light scales are perceplible 15-25 Feb 11 0
Beginning of vegelative bud swelling 21-25 Feb 5 1035 £ 58
Bud open and green leaf tip perceptible 26-27 Feb 2 1827+ 77
Calyx perceptible, sepals closed forming a red ball 26 Feb-4 Mar 7 1827+ 77
First leaves emerging 28 Feb-5 Mar 6 2153213
Beginning of the first shoot growth, internodes lengthen 1-12 Mar 12 2334 + 262
Flower petals perceptible, forming a hollow ball 5-6 Mar 2 3274 + 319
Expanding leaves, nol yel [ull size 6-12 Mar T 3504 + 275
Flower starting to open and the pistil anther perceptible 7 Mar 1 3784 £ 283
Full bloom, 50% of open flowers 7-9 Mar 3 3784 £ 283
Flower fading 8-14 Mar 7 4125 £ 402
End of flowering, all petals fallen 10-14 Mar 5 4725 £ 413
Fruil set, beginning ol ovary growth 10 Mar—1 Apr 23 4725+ 413
Fully expanded leaves 13-20 Mar 8 5150+ 337
Shoots about 20 and 70% of the final length 20 Mar-2 Apr 14 6596 + 357
Green fruits surrounding by a wilted sepal crown 24 Mar-8 Apr 16 TI77 £ 338
Physiological fruit drop 2-9 Apr 8 9269 + 329
Fruits about 50% of final size 10-14 Apr 5 11234 + 735
Fruits about 90% of [inal size 15-27 Apr 13 11886 + 386
Beginning of [ruil colouring 28 Apr—8 May 11 15124 + 447
Fruit ripe for consumption, and showing full organoleptic 26 May-3 Jun 9 23116 £ 573
characteristics
Second shootl growth 20 May-21 Jul 63 21332 + 686
Beginning ol senescence 10-20 Nov 11 86139 + 1831
Leaves turned yellowish and started to fall 20-30 Nov 11 88377 + 1976
Total leaf abscission. Winter dormancy period 15 Dec - 93367 £ 1901

Tableau 2: Dates de différents stades phénologiques, durée et temps thermique entre stades de
développement pour la variété d’abricot ”Bulia”. D’apres Pérez-Pastor et al. (2004).

Des températures seuils supplémentaires ont également été introduites avec la notion de
température optimale ou de température critique. La croissance est maximale pour la
température optimale, et en deca et au-dela de cette température, le développement de la plante
est fortement ralenti. Certains parametres déterminants pour la croissance des végétaux
agissent positivement jusqu’a une certaine valeur, au-dela de laquelle leur action s’inverse: c’est

ce qu'on appelle les effets de seuil (Agenis, 2006).
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Figure 6: Calcul du temps thermique selon différentes méthodes (No Cutoff, Horizontal, Intermediate et
Vertical), pour une température de base de 7°C et une température maximum de 32°C. Les inserts
donnent le concept sous-jacent aux différentes méthodes de calcul. Les couleurs et les isocontours
indiquent le temps thermique du jour calculé selon la température minimale et maximale du jour. La
méthode No-Cutoff utilise seulement une température minimale au-dela de laquelle le temps
thermique s’accumule. La méthode Horizontal Cutoff soustrait les périodes ou la température est
inférieure a la température de base et limite 'accumulation du temps thermique au-dela de la
température maximale. La méthode Intermediate cutoff ajoute un effet négatif du dépassement de la
température maximale, alors que la méthode Vertical cutoff soustrait totalement les périodes ou la
température est supérieure a la température maximale, considérant un arrét total de la croissance
(d’apres G. Vercambre, comm. pers.).

1.3. Impact de la température sur la dormance
Aprés la chute des feuilles, 'arbre entre en dormance’ pour la période hivernale. La
dormance est une période de repos des plantes déclenchée par une baisse de la température et

par la diminution de la photopériode. L’arrét de la croissance des méristemes apicaux et

7Dormance: c’est un terme général indiquant le contraire de la croissance, qui est une condition dans
laquelle aucune croissance visible n’est observable dans les bourgeons (Hanninen et Tanino, 2011).
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'apparition des bourgeons sont les processus initiaux délimitant le cycle de dormance (Cooke et
al,, 2012). La dormance peut étre divisée en trois états : la paradormance (arrét de la croissance
causée par des facteurs extérieurs au méristéme mais a l'intérieur de la plante), I'endodormance
(la vraie dormance liée a des causes hormonales) et I'écodormance (une quiescence liée aux
conditions du milieu). Ce cycle est un mécanisme d'adaptation essentiel pour la survie en hiver
dans les climats froids (Figure 7, Heide, 2003). La température et la photopériode contrélent a la
fois I'induction et la levée de dormance (Heide, 1974 ; 2003 ; Cooke et al,, 2012). Pour entrer en
dormance, les bourgeons ont besoin de températures nocturnes basses dés l'automne
(Balandier, 1992). La variabilité interannuelle du climat associée aux températures seuils et aux
besoins en froids conduisent a une forte variabilité inter et intraspécifique des temps
nécessaires a la satisfaction des besoins en froid. Des températures proches de 4°C chez le
bouleau induisent l'arrét de la croissance apicale en jour long (Figure 7, Heide, 2003). Les arbres
nécessitent un refroidissement hivernal et une accumulation suffisante de froid pour rompre la
dormance et initier des fruits (Figure 7, Elloumi et al,, 2013). C'est par exemple le cas chez le
bouleau pubescent (Betula pubescens L.), ou une longue exposition a des températures
relativement froides est nécessaire pour provoquer le débourrement au printemps (Murray et
al,, 1989). Ainsi, le pécher nécessite généralement 500-1000 heures ou plus en dessous de 7,2°C
pour débuter sa saison de végétation, avec la floraison et la croissance végétative (Weinbaum et
al,, 1984). Si les bourgeons n’ont pas accumulé suffisamment de froid a cause du réchauffement
climatique, les bourgeons resteront partiellement dormants au printemps et nécessiteront un
temps thermique plus important pour le débourrement (Murray et al., 1989). La durée de la
dormance peut étre allongée, résultant d’'une satisfaction de plus en plus tardive des besoins en
froid (Hilaire et al., 2002 ; Legave, 2007 ; Seguin, 2007 ; 2010). Mauget et al. (1983) et Legave
(2009) ont montré que des températures supérieures a 15°C durant des périodes essentielles a
la satisfaction des besoins en froid (de septembre a décembre) induisent des durées de
dormance plus longues. Ce résultat est confirmé par Heide (2003), ou des températures
exceptionnellement élevées en octobre et novembre 2000 (3 et 5°C supérieures a la normale,
respectivement) expliquent une longue durée de dormance et un débourrement relativement
tardif au printemps 2001 chez les especes boréales (Figure 8). Cependant, pour des especes dont
I'induction de dormance n’est pas sensible a la photopériode (ex, des rosacées et écotypes), des
températures nocturnes basses induisent un arrét de croissance et I'induction de la dormance.
Dans la plupart des cas, l'arrét de croissance se produit en combinaison avec un
raccourcissement de la photopériode (Hanninen et Tanino, 2011).

Le besoin en froid varie entre les especes et au sein de chaque espéce, d’'une variété a l'autre.
Pour la péche, selon Citadin et al. (2001), la plupart des cultivars ont des exigences en froid
compris entre 200 et 400 heures pour la floraison, avec une température inférieure a 7,2°C

(Tableau 3).
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Figure 7 : cycle annuel de croissance et de dormance des arbres sous le controle de la température et de
la photopériode. Les périodes de croissance sont indiquées en rouge et les périodes de dormance en

bleu. D’aprés Hanninen et Tanino (2011).
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Tableau 3: Exigences en froid et date
moyenne pour le début de la floraison
et la floraison complete de certains
cultivars de péche au sud du Brésil.
D’apres Citadin et al. (2001).

Figure 8 : Corrélation entre la température du mois de
septembre (température mensuelle moyenne
pour les différentes années) et la date de
débourrement au printemps suivant dans une
sélection de populations de bouleau poussant a
différentes latitudes observée sur une période
de 7 ans. D’aprés Heide (2003).

Chilling h Avg bloom date
Cultivar (£7.2°C) First Full
Planalto 400-500 20 Aug. 30 Aug.
Della Nona 400 23 Aug. 30 Aug.
BR-1 <300 9 Aug. 21 Aug.
Eldorado 300 28 Jul. 9 Aug.
Riograndens 300 30 Jul. 11 Aug.
Precocinho 150 16 Jul. 26 Jul.

Delicioso 200 22 Aug. 27 Aug.
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La sélection de cultivars a faibles besoins en froid a permis I'extension de la culture du Pécher
en climat doux. L’adaptation par déplacement ou extension des aires de production (latitude,
altitude) peut représenter une adaptation a moyen long terme en cas de difficultés pour
I'adaptation génétique (Maton et al., 2010). Néanmoins, 'amélioration variétale est tres longue
chez les arbres fruitiers et l'introduction de caractéres d’adaptation au milieu de génotypes

d’'intérét commercial (cultivars) est difficile.

1.4. Floribondité et floraison

La température agit sur la productivité de la plante au travers du développement des
bourgeons. Deux types de bourgeons coexistent chez les arbres fruitiers : les bourgeons
végétatifs et les bourgeons floraux (ou inflorescenciel). La transition de I'état végétatif vers I'état
floral est considérée comme 'une des étapes les plus importantes de 'ontogenése d’un végétal.
Jackson et Sweet (1972) ont montré que le passage des méristemes de I'état végétatif vers I'état
floral est contrélé par des corrélations endogénes et des facteurs de l'environnement. La
formation des fleurs chez les especes fruitieres passe par quatre phases essentielles : I'induction,
suivie de I'évocation florale, l'initiation des primordia floraux et enfin la différenciation et la
croissance des ébauches florales. La température joue un role clé dans la vie du bourgeon a trois
moments de la saison chez le pommier (Lakso, 1994). Pour le pécher, l'initiation florale ou
I'organogenése se déroule entre le mois d’Aout et le mois de Novembre. Les ébauches florales
sont tolérantes a la température mais selon la température des décalages peuvent apparaitre
dans le calendrier de leur formation. Ensuite, la croissance lente des primordia floraux
(novembre-décembre) exige des températures basses, cette phase est donc sensible a I'élévation
de la température. La derniere phase (Janvier-Avril) met en jeu le développement de la fleur qui
est favorisé par les températures élevées ; les températures basses négatives lui sont néfastes si
elles interviennent aprés une période chaude. Carraut (1968) impute le mauvais développement
des bourgeons floraux d’abricotier a des températures trop élevées a 'automne. Par exemple, les
ébauches florales chez la péche n’ayant pas été exposées au froid ne supportent pas les
températures de 'ordre de 25°C et se nécrosent si le traitement se prolonge (Bonhomme, 1998).

La date de floraison printaniére de nombreuses especes dépend des températures de
printemps (Chmielewski et Rotzer, 2001). La floraison est le stade phénologique qui annonce,
apres la dormance, I'entrée en activité reproductive. C'est la phase la plus sensible au
changement climatique (Grab et Craparo, 2011). Apreés la levée de la dormance, les ébauches
deviennent de plus en plus sensibles aux températures. Pour le pécher "Redhave”, le seuil
thermique de croissance des ébauches se situe entre 0°C et 3°C (Bonhomme, 1998) et la
croissance des bourgeons floraux dépend surtout de 'accumulation de chaleur de sorte que la
vitesse de croissance des bourgeons augmente considérablement avec des températures
chaudes (Alonso et al,, 2005 ; Chmielewski et al., 2004). Avec 'augmentation des températures

en fin d’hiver puis au printemps, la satisfaction des besoins en chaleur va étre plus rapide. Des
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hivers et des printemps plus chauds ont tendance a amener une floraison plus précoce
(Beaubien et Freeland, 2000 ; Seguin, 2010 ; Legave et al., 2008; Legave, 2009, Figure 9),
comme cela a été décrit sur arbres fruitiers (Chmielewski et Rotzer, 2001). Ainsi, la floraison des
pommiers et poiriers a été avancée d'une dizaine de jours en 30 ans (Seguin, 2007 ; 2010;
Guédon et Legave, 2008).

La température critique a laquelle les bourgeons des fruits sont affectés dépend principalement
de leur stade de développement. Les bourgeons sont les plus résistants durant I'hiver quand ils
sont completement inactifs. Quand ils commencent a gonfler et a se développer en fleurs, ils
deviennent plus sensibles au gel. Par exemple, pour le stade du calice rouge, la mortalité des
bourgeons atteints 90% a -12°C contre seulement 10% a -5°C8. Les différentes températures

critiques pour les stades de développement du bourgeon sont résumées dans le Tableau 4.

Peaches Bud Calyx Calyx First First Full Post
Swell Green Red Pink Bloom Bloom Bloom

10% kill | -7°C -6°C -5°C -3°C -3°C -2°C -2°C

90% kill | -17°C -15°C -12°C -9°C -6°C -4°C -3°C

Tableau 4: Températures de printemps critiques pour les phases du développement des bourgeons de la
péche pour une mortalité des bourgeons atteignant 10% et 90%. Chiffres extraits de Washington
(WSU EB0914).

Dans les zones a hiver doux ou les besoins en froid sont incomplétement satisfaits, les
bourgeons floraux peuvent chuter aprés que leurs ébauches se soient nécrosées (Bonhomme,
1998). L'effet des fortes températures survenant exceptionnellement pendant l'hiver a
également été évalué. D’apres Elloumi et al. (2013), différentes anomalies causées par I'élévation
des températures hivernales ont été signalées chez le pistachier telles qu’'un retard de la date de
débourrement, une extension de la durée de floraison, une faible croissance végétative. Legave
(2007) a également noté des levées de dormance anormalement échelonnées entre les
bourgeons au sein d'un méme arbre, conduisant par exemple a un allongement de la durée de
floraison sur le cerisier dans le Sud-Est de la France. La levée de dormance peut également étre
incomplete et affecter la productivité en réduisant le taux de débourrement, et en induisant un
étalement plus grand de la floraison et de la croissance végétative pouvant conduire a une chute
des bourgeons floraux (Viti et al.,, 2010), une fructification moindre durant la saison conduisant a
une diminution du rendement et de la qualité des fruits (Elloumi et al., 2013).

Pour les arbres fruitiers et la vigne, I'avancée généralisée de la phénologie peut poser des
problemes de risque de gel au moment de la floraison, et de qualité par avancée des stades
sensibles (Cannell et Smith, 1986 ; Hilaire et al., 2002 ; Seguin et Soussana, 2006 ; Seguin, 2007 ;
2010 ; Agenis, 2006 ; Roussel, 2012 ; Chmielewski et al.,, 2004, Mauget et al., 1983, Figure 9).

8 http: //www.waldeneffect.org/blog/Fruit tree critical temperatures/
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Figure 9 : Evolution de la moyenne mobile (5 ans) de la date estimée en verger du stade
phénologique de début de floraison (F1) dans le cas du pommier Golden Delicious,
considérée dans quatre régions européennes a climats contrastés. D’apres Legave
(2009).

La gravité des dommages aux fleurs et aux bourgeons floraux augmente avec la durée
d’exposition aux températures gélives au printemps et durant l'hiver. Les dommages
occasionnés par le gel réduisent le rendement en provoquant une forte chute des bourgeons
floraux ou des jeunes fruits. Dans le Kent, les gelées de printemps au moment de la floraison de
la pomme (Malus pumila Mill Cv. Orange Pippin Cox) provoquent d'importantes réductions des
rendements environ une fois tous les 5 ans (Cannell et Smith, 1986). Sur pommier, a I'ouverture
des bourgeons, de 1égers gels (température entre -10 °C et 0°C) vont entrainer une diminution
de la qualité des fruits tandis que des gels séveres (température inférieur a -10 °C) vont
diminuer la production (Ricard, 2014). L’exposition des bourgeons a des températures négatives
peut entrainer jusqu’'a la destruction des bourgeons (Roussel, 2012). Dans le cadre du
changement climatique, les simulations de 'avancée des stades phénologiques pour les climats
futurs prévoient effectivement une augmentation des probabilités de risque de gel pour

différentes especes et en particulier I'abricotier et le pécher (Figure 10).
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Figure 10 : Effet du réchauffement climatique sur les dégats de gel simulés pour 3 productions fruitiéres
(pommiers, abricotiers, péchers) sur le site d’Avignon. D’apres Seguin (2007).

1.5. Température et développement

a. Durée de croissance

Les variations interannuelles observées des dates de récolte des fruits confirment la forte
influence des conditions météorologiques sur la production (Day et al., 2008). En arboriculture
fruitiere, la durée de croissance et de développement du fruit a tendance a diminuer en région
méditerranéenne, probablement en raison d'un réchauffement plus marqué au printemps
(Legave et al., 2008 ; Legave, 2009). Les températures dans l'intervalle de 30 a 40 jours apres la
floraison sont les plus critiques pour déterminer la date de maturité de la pomme (Warrington
et al, 1999). Sur péche, une élévation de température apres la floraison induit un
raccourcissement de la durée de croissance du fruit et anticipe la date de la maturité et de la
récolte (Day et al,, 2008). Ben Mimoun et DeJong (1999) et Marra et al. (2002) ont montré une
forte corrélation entre la somme de degrés heures accumulés au cours des 30 premiers jours
apreés la pleine floraison (growth degree hour GDH30) et le nombre de jours entre la floraison et
la récolte pour plusieurs cultivars fruitiers a noyaux. Une élévation de la température durant
cette période engendre une durée plus courte de croissance du fruit de pécher (Legave, 2009 ;
Ben Mimoun et DeJong, 1999 ; Marra et al.,, 2002). En viticulture et en arboriculture, on assiste a
une avancée de plus en plus nette de la date de récolte, avancée encore plus rapide que I'avancée
de la date de floraison. En conséquence, la durée de croissance des fruits est fortement
raccourcie (Figure 11). A contrario, la chute des feuilles peut étre trés largement retardée a
I'automne, étendant la saison de végétation (Nakamura et al, 2016, Figure 12). Dans les
conditions tempérées, 'augmentation de la température accélere le rythme de développement et

raccourcit les cycles de culture et, par suite, diminue la durée de 'assimilation du carbone par la

22



Syntheése bibliographique

photosynthése (Seguin, 2007). Ainsi, 'augmentation de température raccourcit la phase de
remplissage du grain (Gate, 2008).
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Figure 11 : Evolution annuelle de la durée de croissance du fruit (floraison a récolte) pour le
pommier Golden Delicious (source: V. Mathieu) et le pécher Alexandra (source C. Hilaire,
d’apres Legave 2009) dans les conditions climatiques du Languedoc (Nimes).
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Figure 12 : (a) Dynamique de développement du Peuplier adulte avec en ordonnée les différents stades
de développement (0 : stade dormant, 1: débourrement, 2 : émergence des feuilles, 3 : croissance
foliaire, 4 : fin de croissance des feuilles) et (b) dynamique de chute des feuilles a 'automne (0 : pas
de chute des feuilles, 1: 1-20%, 2 : 21%-40%, 3 : 41-60%, 4 : 61-80% et 5 : 81-100%). Les symboles
ouverts correspondent aux arbres témoins et les symboles pleins au traitement avec élévation de
température de 1°C (Nakamura et al,, 2016).

b. Emergence des organes

Le développement des organes tels que les feuilles sont des déterminants importants du
rendement économique des cultures (El-shafi et al, 2013). La température est le principal
facteur environnemental qui influe sur les processus d’émergence dés les premiers stades du
développement (Nxawe et al., 2010). Sous les latitudes moyennes, I'’émergence des feuilles de
nombreuses espéeces dépend de la température (Chmielewski et Rotzer, 2001). Cao et Moss
(1989), sur céréales, montrent que I'émergence des feuilles est linéairement liée aux degrés
jours accumulés (Figure 13). Ainsi avec le réchauffement climatique, le nombre final de feuilles
développées sur les axes augmente (Li et al.,, 2012). Le taux d’apparition de feuilles est utilisé
pour définir le concept de phyllochrone (Xue et al., 2004 ; El-shafi et al., 2013 ; Davidson et al,,
2015). Le phyllochrone est défini comme la durée séparant 'apparition de 2 feuilles successives

sur un axe (Xue et al., 2004 ; Eggers et al., 2004 ; Kervella et al., 1995 ; Davidson et al,, 2015). Le
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Nombre de feuilles

phyllochrone repose sur 'hypothése d’une relation linéaire entre le développement des feuilles
et la température. Les interactions génotypiques des plantes avec I'environnement influencent le
phyllochrone (Davidson, 2006; Davidson et al., 2015). La stabilit¢ du phyllochrone n’est
effectivement pas toujours observée. Xue et al. (2004), Jame et al. (1999) ont constaté une
relation non linéaire entre le phyllochrone et la température. Chez les jeunes péchers en
premiére saison de croissance, le nombre de feuilles produites sur un axe augmente avec les
unités thermiques accumulées sur les pousses principales (Figure 14), mais le taux d'émergence
des feuilles diminue réguliérement depuis le début jusqu'a la fin de la saison de croissance, avec

des variations observées entre les arbres (Kervella et al., 1995).
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Figure 13 : Relation linéaire entre le nombre de feuilles
sur la tige principale chez e blé (A) a deux
températures (10 et 15°C). D’aprés Cao et Moss
(1989).

Figure 14 : Relation entre 'émergence des feuilles
des pousses principales individuelles et la
somme de degrés jour pour la variété de
pécher 'Armking'. Kervella et al. (1995).

Par exemple, Fleisher et al. (2006) ont constaté que le phyllochrone était bien constant
jusqu’a une valeur de température optimale mais qu’au-dela, le phyllochrone augmentait
fortement (Figure 15). De méme, Cao et Moss (1989) confirme que le phyllochrone augmente de
facon exponentielle avec la température chez le blé et 'orge. De facon complémentaire, le calcul
du temps thermique pour estimer le phyllochrone est sujet a discussion. Qutre une température
de base (Tpase), d’autres modeles introduisent des températures optimales (Top) et critiques
(Teritique) pour mieux prédire 'émergence des feuilles (Davidson et al., 2015, Figure 16). Sur
pécher, le calcul du phyllochrone est basé sur l'utilisation de différentes températures
cardinales: Tpase = 4 °C, Topt = 18-32 °C et Tcritique = 40 °C. Le phyllochone moyen est de 414 et 447
°jours pour des traitements respectivement a 30°C et a 20°C, Sur les péchers adultes, méme si
ces modeles permettent une meilleure prédiction de I'’émergence des feuilles, il apparait une
variabilité du phyllochrone au cours du temps, variabilité qui semble sans rapport avec les
variations saisonniéres de la température, du rayonnement et de la photopériode. Il y a eu peu
d'études sur le phyllochrone chez ligneux pérennes et la plupart ont porté sur des arbres jeunes,

avec uniquement de la croissance végétative.
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Figure 15: vitesse d’émergence des feuilles de la pomme de terre en fonction de la
température moyenne quotidienne. Les plantes ont été cultivées a différentes
températures et sous deux niveaux de COz (DO : 450ppm et D1 : 370ppm). D’aprés
Fleisher et al. (2006).
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Figure 16: Modele de calcul du temps thermique basé sur les travaux de Richardson (1975), avec la
définition d'une température de base (4°C), de 2 températures optimales (18°C et 32°C), et d'une
température critique (40°C, Davidson et al,, 2015). Apres ajustement des températures, évolution du
phyllochrone pour le pécher au cours de la saison, pour 2 traitements avec des températures moyennes
de 20°C et 30°C. D’aprés Davidson et al. (2015).

2. Température et croissance

2.1. Notion de température critique

La température critique est la température en-deca ou au-dela de laquelle la température a
un effet délétere sur le processus étudié. Elles sont extrémement variables suivant les espéces et
selon le stade de végétation (Wahid et al, 2007). Elles varient également considérablement
selon les organes. Les fortes températures perturbent la germination du pollen chez le pécher
(Weinbaum et al., 1984 ; Kozai et al., 2004). Par exemple, la germination optimale du pollen a été
estimée a 16°C pour 'amandier et a 23°C pour le pécher (cv. Okinaw). Au-dela de ces valeurs, la
germination du pollen diminue (de 22% pour l'amandier et de 5% pour le pécher a 28°C
(Weinbaum et al., 1984). Pour le pécher, les valeurs de Tpase= 7.5 °C, Topt = 26 °C et Teritique =
38.5°C sont largement utilisées par Marra et al. (2002) pour prédire la croissance des fruits de

péche et pour une prévision de la date de récolte pour un ensemble de cultivars de péche et de
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nectarine. La fertilité des épillets de riz décroit fortement au-dela de 34°C et la viabilité du pollen
de mais baisse au-dela de 36°C (Seguin, 2007). Une journée supplémentaire a une température
maximale de plus de 25°C autour de la floraison et au cours du remplissage du grain de blé
équivaut a une réduction du poids spécifique des grains et une réduction du rendement de 1.4
g/ha (Gate et al, 2010). Les températures élevées peuvent avoir un effet délétere a certaines
périodes critiques. Des études et des expertises récentes sur blé montrent que la premiere phase
du remplissage du grain (entre floraison et grain laiteux) est la plus sensible au stress thermique
(Gate, 2008). Des températures élevées pendant cette phase sont les plus nuisibles parce
qu'elles ont des répercussions physiologiques (concurrence entre photosynthese et
photorespiration, accroissement de la respiration nocturne, fermeture stomatique) et des
conséquences sur le rendement (Levrault et al, 2007-2010). L’'optimum thermique, pour le
remplissage des grains de blé se situe entre 14°C et 17°C, lorsque la température est plus élevée,
le remplissage des grains en matiere séche peut étre extrémement réduit conduisant a une
diminution de rendement (Gate, 2008). Lorsque I'élévation de température est combinée a la
sécheresse, elle peut entrainer la mort de la plante (Teskey et al., 2015). Une étude sur vigne
(Agenis, 2006) montre qu'un dépassement du seuil de 35°C en plein soleil induit des dommages
aux feuilles les plus exposées (échaudage); les feuilles se dessechent alors et tombent trés tot,
ralentissant I'alimentation des baies et bloquant 'accumulation des sucres, ce qui perturbe la

synthése des tanins (Agenis, 2006 ; Roussel, 2012).

2.2. Qualité des fleurs et nouaison

La date de floraison joue un role important dans la production, car les conditions climatiques
influent directement a ce stade sur la réussite de la fructification. Une augmentation des
températures a la floraison est défavorable a la pollinisation et a la fécondation (Legave, 2007),
et peut provoquer des troubles physiologiques a savoir la chute des boutons floraux et des
fleurs, a cause de l'avortement et/ou de la nécrose des pieces florales (Hilaire et al., 2002 ;
Seguin, 2003). L’avortement floral chez I'abricotier constitue un exemple de caractére de qualité
des fleurs. Ce processus physiologique n’est pas la conséquence d’une satisfaction insuffisante
des besoins en froid mais est probablement lié a des épisodes de chaleur excessive a I'approche
de la floraison (Legave, 2009). Rodrigo et Herrero (2002) ont montré un manque de
synchronisation entre le développement pistillaire et celui des autres organes floraux chez les
arbres qui ont subi des températures trop élevées avant le débourrement floral, entrainant par
conséquent, une altération de la morphologie et de la qualité des fleurs puis des fruits. Les fortes
températures avant et apres 'anthése induisent une accélération de la floraison d’une part, et un
décalage de la croissance des gamétophytes femelles et des anomalies dans la formation des
gamétophytes males d’autre part (Nava et al., 2009). Le stress haute température (> 25°C) chez
le pécher (variété ‘Hakuho’) entraine une faible viabilité des grains de pollen et une faible

production de sacs embryonnaires entralnant une désynchronisation de la maturité des
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gamétophytes male et femelle, limitant le taux de fécondation et réduisant ainsi le taux de
nouaison et le rendement en fruits (Kozai et al., 2004). Cet effet de la température sur les
performances des organes reproducteurs dépend des especes et des régions de culture (Hedhly
etal,, 2009).

L’augmentation des chutes de fleurs aprés la pollinisation entraine par ailleurs une
diminution du taux de nouaison et une réduction du rendement final en fruits chez la tomate
(Adams et al., 2001 ; Garg et Cheema, 2011), le fraisier (Ledesma et al., 2008), et le pécher (Kozai
et al., 2004). Cette chute physiologique est aggravée par l'avancement de la croissance
végétative. Des températures supérieures a 25°C sont considérées comme températures-seuil
pour la survenue des problemes de nouaison chez les Prunus (Erez et al, 2000). Selon
Niezderholzer (2014), le seuil des températures et la durée d’exposition au stress thermique
restent mal connus. Toutefois, cet auteur a montré qu'une chaleur extréme mais de courte durée
intervenant au début de la floraison, semble ne pas nuire a la récolte, alors qu’une élévation de
température appliquée pendant toute la période de floraison induit une perte de récolte.

Outre cette période critique autour de la floraison, des températures élevées au cours de 1'été
pourraient augmenter l'occurrence de formation de pistils doubles chez le cerisier. Cette
anomalie induit de nombreux fruits doubles non commercialisables (Legave, 2009). Les
multiples influences de la température dans le cycle de I'arbre fruitier peuvent étre résumées

dans le schéma suivant (Figure 17) d’apres Legave (2007).
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Figure 17 : Cycle de développement végétatif et floral d’'un arbre fruitier: de la croissance des rameaux
(année n-1) a la maturité des fruits (n). D’apres Legave (2007).

2.3. Croissance végétative

La température agit également aussi sur 1'élongation des axes et la croissance foliaire. A
I'échelle de l'ensemble de la plante, une élévation de température peut provoquer une
diminution de la croissance et de la surface foliaire (Teskey et al., 2015). Sur Vigne, la taille des

feuilles est maximale et le taux d'expansion optimal a 30°C (Greer et Weedon, 2016). La
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température de I'air modifie la croissance foliaire du cacaoyer, avec des feuilles nettement plus
petites pour des températures plus élevées (Vogel, 1975). Sur Kiwi, I'augmentation de la
température de 2 a 5°C pendant I'été a augmenté le taux d'élongation des pousses (Snelgar et al.,
2005a). Par ailleurs, les températures chaudes (32°C) affaiblissent la dominance apicale. En
modifiant, le développement et la croissance des axes, la température a un effet majeur sur la
mise en place de l'architecture. Sur des arbres a feuilles persistantes (Olivier) soumis a des
températures élevées (37 °C) pendant 64 jours, il apparait apres trois semaines, des différences
significatives dans l'allongement de la tige par rapport aux arbres témoin avec une réduction de
prés de 74% de la croissance des pousses (Benlloch-Gonzalez et al., 2016). Toutefois, lorsque la
température du milieu racinaire n’est pas modifiée, la croissance n’est que trés peu affecté et de
facon variable selon les compartiments considérés (Figure 18). Xu et Huang (2000) ont montré
sur plante herbacée (agrostide rampant), que les températures élevées dans la partie aérienne
favorisaient le transport de glucides vers les racines, tant que la température racinaire n'était
pas élevée.

Plus que I'élévation de température per se, c’est bien le niveau des températures qui peut étre
favorable ou défavorable a la croissance. Lorsque la température dépasse une température
optimale, des changements morphologiques, physiologiques et biochimiques peuvent étre
induits dans les plantes, entrainant des effets déléteres sur la croissance et la productivité
(Wahid et al, 2007). Les Figure 19 et Figure 20 permettent de synthétiser l'effet de la
température sur un ensemble de processus impliqués dans le développement et la croissance
des organes. S'il apparait bien des différences pour les températures optimales entre les
différentes especes, les différents processus impliqués ont une sensibilité a la température tres
similaire. Ainsi I'initiation des organes, la division cellulaire et la croissance ont une réponse a la
température présentant un méme pattern avec une zone d’accélération du processus puis
d’'inhibition. Les valeurs seuils de températures (température de base, optimale et maximale)

s’averent également tres proches pour ces différents processus (Parent et Tardieu, 2014 a,b).
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Figure 18 : Effet de différents régimes de température sur la partie aérienne/racinaire de jeunes oliviers
cultivés durant 42 jours en solution nutritive. D’aprés Benlloch-Gonzalez et al. (2016).
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L'augmentation de la température de l'air entraine généralement une augmentation de la
demande évaporative, ce qui peut provoquer la déshydratation de la plante (Teskey et al,, 2015 ;
Hu et al,, 2014). Le statut hydrique de la plante a un effet fort sur la croissance, en particulier au
travers d’'une diminution de la pression de turgescence (Hsiao, 1973, Benlloch-Gonzalez et al.,

2016).

2.4. Croissance des fruits

Des températures élevées augmentent généralement les taux de croissance et de
développement des fruits (Okello et al., 2015). La croissance des fruits dépend du cumul des
températures a partir de la floraison. L’augmentation de la température pendant la période post
floraison est un facteur majeur affectant le développement des fruits et les dates de récolte (Day
et al,, 2008). L’élévation de la température entraine un fort raccourcissement de la durée de
croissance des organes reproducteurs, pour de trés nombreuses especes (céréales, especes
horticoles ...). Outre des durées plus courtes entre floraison et maturité, des recherches ont
également indiqué que les températures élevées juste apres la floraison ont une forte incidence
sur la taille des fruits a la récolte (Lopez et al, 2007). Une température élevée pendant le
printemps conduit a des fruits de Kiwi plus gros (Snelgar et al., 2005a). Cependant, sur péche
(Lopez et DeJong, 2007 ; Lopez et al., 2007) ou sur abricot (Rodrigo et Herrero, 2002), la taille du
fruit a la récolte est affectée négativement par des températures printanieres plus élevées.

Richardson et al. (2004) ont observé qu’exposer des vignes a des températures extrémement
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élevées de 24 a 26 °C pendant les 40 premiers jours apres I'anthése avait tendance a accélérer la
croissance des fruits, mais a la récolte, le poids des fruits n’était pas affecté par la température.
Le raccourcissement de la durée de croissance entralne une quantité moindre de carbone
importé par le fruit, méme si la photosynthése des feuilles n’est pas affectée. La disponibilité ou
la quantité de carbone disponible est alors potentiellement insuffisante pour permettre la
croissance maximale des fruits (Lopez et DeJong, 2007). L’effet de la température joue sur
I'ensemble du cycle de la croissance des fruits, depuis la division cellulaire jusqu’a la maturation.
Une élévation de température peut augmenter la division cellulaire, mais avoir un effet
également sur le taux d’'importation du carbone dans le fruit (Okello et al.,, 2015). Une élévation
de la température nocturne a également un résultat défavorable sur la production. La
respiration devient plus forte, avec pour conséquence, une diminution de la croissance (Lakatos

etal, 2012).

3. Température et qualité des fruits

Ces derniéres années, la qualité gustative et nutritionnelle des fruits est devenue un critére
de plus en plus important pour les consommateurs, et pour toute la filiere depuis la production
de fruits, jusqu’a la commercialisation. La qualité peut étre caractérisée par des propriétés
sensorielles (apparence, texture, golit et ar6me), une valeur nutritive (sucres, vitamines,
minérauy, ...), des propriétés physico-chimiques, une qualité sanitaire du fruit (Lescourret et
Génard, 2005). La production et la qualité des fruits sont sous le contréle du génome, mais elles
sont également influencées par les pratiques culturales (charge en fruit, irrigation, fertilisation,
...) et le climat. L’effet du changement climatique sur les attributs de qualité reste encore peu
étudié (Sugiura et al., 2013). Les fruits importent, accumulent et transforment de nombreux
composés importants pour la qualité organoleptique tels que des sucres, des acides organiques.
La sucrosité et I'acidité sont deux parametres déterminants de la qualité gustative des fruits car
la perception de la saveur sucrée est directement influencée par I'acidité (Rebeaud et al., 2013).
Pour la vigne, I'exposition des baies a des températures nocturnes élevées conduit a une
dégradation de la qualité des raisins sur le plan aromatique (Levrault et al., 2007-2010).
Différents facteurs peuvent expliquer cette dégradation de la qualité: une maturation
incompléte dans le cas ou les températures accélérent la phase de maturation du fruit ; un effet
spécifique sur certaines enzymes du métabolisme, une diminution des teneurs en sucres liées a

une augmentation de la respiration.

3.1. Température et maturation
Les péches et les nectarines sont des fruits climactériques, qui présentent une forte
augmentation de la biosynthése d'éthyléne au début de la maturation. Cette phase de

développement est caractérisée par des changements de sensibilité a cette hormone et des
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changements de couleur, de texture, d'aro6me et d'autres caractéristiques biochimiques (Crisosto
et Costa, 2008). La maturation de la plupart des fruits climatériques se caractérise par le
ramollissement de la chair, une augmentation des teneurs en sucre et du rapport de sucre/acide,
le développement de la coloration, et une augmentation de l'activité respiratoire et de la
production d'éthyléne (Klein et Lurie, 1992). Exposer les fruits a des températures élevées
atténue certains de ces processus tout en améliorant d’autres (Klein et Lurie, 1992). Le
ramollissement des fruits est probablement associé a la production d'éthylene. L’augmentation
de la température accélére le miirissement des fruits et déclenche la production d’éthylene
(Budde et al., 2006 ; Crisosto et Costa, 2008 ; Adams et al., 2001). L'inhibition de la maturation
par les fortes températures peut étre médiée par leur effet sur la voie de synthése de 1'éthyléne
(Klein et Lurie, 1992). 1l est bien connu que la synthése d'éthylene est inhibée de maniere
réversible (inhibition de 'ACC oxydase) chez les fruits exposés a des températures élevées, mais
lorsque le stress thermique est éliminé, la capacité a produire de I'éthyléne est rapidement
récupérée (Paull et Chen, 2000). Ainsi Klein et Lurie (1990) ont montré que la production
d'éthylene était temporairement réduite pour des pommes chauffées a 38°C par rapport au lot
témoin resté a 20°C, mais qu’apres retour a 20°C, le niveau de production d’éthylene augmentait
et pouvait méme dépasser celui des pommes témoins. Chez la péche, la production d'éthyléne
des fruits traités pendant de courtes périodes (30, 60, ou 80 min) n'est pas affectée, mais elle
augmente lorsque le traitement thermique est appliqué pendant une plus longue période (24h
ou 48h) (Budde et al., 2006).

La fermeté est un indicateur de la maturité des fruits et un composant principal de la texture
des fruits (Aurand et al., 2012). La texture des fruits est influencée par divers facteurs tels que
I'intégrité structurelle de la paroi cellulaire primaire, I'accumulation de polysaccharides et la
pression de turgescence (Prasanna et al., 2007). Une corrélation positive entre la matiére seche
et les composés solubles totaux et la fermeté des fruits a été rapportée pour le kiwi (Famiani et
al,, 2012). Des niveaux élevés de matiére séche non structurale induisent un potentiel osmotique
et une pression de turgescence plus élevés, ce qui entraine une plus grande fermeté de chair. Les
polysaccharides tels que 1'amidon, les pectines, la cellulose et les hémicelluloses subissent des
modifications lors de la maturation. Les pectines sont les composants communs et principaux de
la paroi cellulaire primaire contribuant a la texture et a la qualité des fruits (Prasanna et al,,
2007). Différents facteurs environnementaux (température, rayonnement solaire et déficit de
pression de vapeur) influencent la solubilisation de la pectine et la concentration de calcium
dans les fruits de la tomate cerise (Rosales et al., 2009).

La concentration de calcium joue un réle important dans la fermeté des fruits, et pourrait étre
influencée par des facteurs externes (Rato et al., 2012). Les températures élevées diminuent
drastiquement la concentration en calcium dans les fruits de tomate et augmentent la

solubilisation de la pectine (Rosales et al., 2009). En complément de ces modifications de texture
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des fruits, une élévation de température, va modifier la production d’éthylene qui régule
I'expression de différents génes (Ren, 2011 ; Busatto et al., 2017) ce qui va affecter les processus

de maturation, et peut affecter tres fortement la qualité organoleptique des fruits a la récolte.
3.2. Effet de la température sur la date de récolte des fruits

Chez la tomate, la durée de croissance et de développement du fruit (temps entre 'anthese et
I'apparition de la coloration rouge) diminue lorsque la température augmente (De Koning,
1994). Une température plus élevée apres la floraison provoque une maturation plus rapide des
fruits, qui se traduit par une date de récolte plus précoce (Day et al.,, 2008 ; Hribar et Vidrih,
2012). En arboriculture fruitiere, la durée de croissance et de développement du fruit a tendance
a diminuer en région méditerranéenne, probablement en raison d'un réchauffement plus
marqué au printemps (Legave et al., 2008; Legave, 2009). Toutefois, au-dela de certaines
températures, les processus de maturation peuvent étre bloqués (Hribar et Vidrih, 2012). Ainsi
des températures élevées pendant la maturation des fruits retardent leur maturité (Richardson
et al,, 2004). 1l existe donc des périodes critiques durant le développement du fruit et des seuils
de température au-dela desquels le développement du fruit sera affecté. Une récolte précoce des
fruits peut induire une maturation incompléte des fruits et un plus faible développement de leur

potentiel aromatique (Crisosto et Costa, 2008).
3.3. Effets de la température sur les flux d’eau et de carbone entrant et sortant du fruit

Chaque trait de qualité est le résultat d'une chaine complexe de processus biologiques. Les
conditions environnementales, en particulier la température, peuvent influencer ces processus
durant le développement des fruits, avec des conséquences sur la croissance et la composition
des fruits (Marsh et al., 1999). Pour chaque espéce, pour comprendre quel sera l'effet d'une
augmentation de température, il semble nécessaire de distinguer les effets de I'élévation de la
température sur les différents processus, a I’échelle de la plante et du fruit. L'accumulation de
sucre dans le fruit est principalement due a leur transport actif via le phloeme (Lescourret et al.,
2001). Une élévation de la température peut augmenter les transferts d’assimilats de la plante
vers le fruit, ce qui aura pour conséquence d’augmenter la croissance et la teneur en sucres dans
les fruits. Sur kiwi, 'augmentation de température peut allonger la durée de développement des
fruits et en conséquence la quantité d’assimilats importés dans le fruit (Richardson et al., 2004).
La composition du fruit a la récolte résulte des entrées et des sorties d’eau et de carbone dans le
fruit, et de l'utilisation du carbone pour former de la matiére séche structurale ou pour
alimenter les voies du métabolisme primaire et secondaire. Selon Richardson et al. (2004),
I'augmentation de la température a n'importe quel stade de développement des fruits entraine
une réduction transitoire de la teneur en matiére séche et des teneurs en glucide des fruits. La
variation des teneurs en matiere seche des fruits pourrait étre liée a des changements dans ses

composantes structurelles, en particulier des parois cellulaires, et dans ses composants non
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structuraux, principalement les sucres solubles, les acides organiques et les polyphénols
(Rahmati et al, 2014). Les fortes températures affectent le métabolisme du carbone dans les
différents organes végétaux et les changements qui en résultent sont associés a la modification
de I'allocation des ressources entre ces organes (Wolf et al.,, 1991). Par exemple, l'incorporation
de 14C dans l'amidon dans les tubercules a été réduite a des températures élevées, mais la
quantité de saccharose marquée a augmenté (Wolf et al, 1991). Une augmentation de
température va également modifier les pertes en carbone par respiration. Par exemple, dans les
pommes de terre, le saccharose transporté vers les tubercules est utilisé principalement pour la
synthése de I'amidon, mais une partie du carbone est dirigé vers la production d'énergie pour la
respiration (Wolf et al.,, 1991). La production de dioxyde de carbone augmente a mesure que les
fruits climactériques mirissent. Dans le cas des pommes, une augmentation simultanée de la
respiration a lieu lors de leur exposition a des températures élevées (Klein et Lurie, 1990). Dans
le cas d'une température de nuit plus élevée, le contenu en sucre diminue, associé a une
respiration nocturne accrue couverte par les réserves de la plante (Lakatos et al.,, 2012). Au
cours de la respiration, le sucre et d'autres produits de stockage dans des fruits détachés sont
consommeés et contribuent a une perte de valeur alimentaire et des réserves. Des températures
élevées pendant la maturation induisent une détérioration rapide des fruits car le taux de
respiration augmente avec la température, limitant la durée de la conservation des cerises

(Crisosto et al., 1993).

A contrario, les températures élevées peuvent affecter le déficit de pression de vapeur d’eau de
l'air et favoriser les pertes d’eau par transpiration au niveau des feuilles et des fruits et ainsi par
effet de concentration augmenter les concentrations en métabolites dans les fruits.
L’augmentation de la température entraine une élévation de la demande évaporative via le
déficit de pression de vapeur (Teskey et al.,, 2015). La perte de 1'eau est une composante majeure
du bilan hydrique des fruits de certaines espéces qui, a son tour, revét une importance majeure
dans la détermination de plusieurs criteres de qualité lors de la récolte, y compris la taille des
fruits et la concentration de sucre (Lescourret et al, 2001). La température élevée affecte
fortement les relations hydriques. Le déficit hydrique peut affecter les taux d'absorption de I'eau
et des solutés par le fruit en raison d'une augmentation de la transpiration des fruits et d'une
diminution du potentiel hydrique de la plante (Rahmati et al., 2015). Lorsque le déficit hydrique
s’intensifie, un ajustement osmotique peut se produire avec la production et I'accumulation de
solutés comme des sucres simples et des protéines (Machado et Paulsen, 2001). Ces
concentrations en solutés augmentent afin de maintenir la turgescence de la cellule, ce qui
permet la prédominance de la voie phloémienne dans I'importation des sucres par le fruit. Ainsi,
le déficit hydrique affecte de maniere significative les concentrations de sucre chez le pécher;

les concentrations des composées solubles et notamment des sucres augmentent habituellement
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en réponse a une irrigation réduite ou a une demande climatique plus forte (Rahmati et al,,

2014).

3.4. Composition des organes

Outre le calibre a la récolte, la composition des organes et en conséquence la qualité des fruits
peut également étre affectée par la température, via des modifications du métabolisme lors de la
maturation du fruit (Adams et al., 2001). L’augmentation de la température prévue dans les
différents scénarios d’évolution du climat pourrait donc entrainer des changements de la
composition biochimique du fruit a la récolte (Sugiura et al,, 2013). La teneur en matiére séche
peut étre utilisée comme mesure de la douceur et de la saveur potentielles des fruits mirs, c'est-
a-dire comme indicateur de qualité. Il a été démontré que les kiwis avec une teneur élevée en
matieres solides solubles lorsqu'ils sont mirs sont plus appréciés par les consommateurs
(Famiani et al., 2012). Des résultats similaires ont été décrits par Snelgar et al. (2005a) avec une
concentration en matiére seche plus élevée pour les fruits de kiwi soumis a des températures
plus élevées. L’eau est le composé majoritaire du fruit viennent ensuite les sucres et les acides
dont l'accumulation dépend de leur transport dans le fruit, de leur synthése et de leur
dégradation au cours de réaction du métabolisme primaire®. Les fruits contiennent également
des composés issus du métabolisme secondaire tels que les composés anti-oxydants, et
différents pigments qui vont jouer sur I'aspect visuel du fruit et sa qualité nutritionnelle.

Pour comprendre les effets de la température, il faut considérer les gammes de variations et
des effets seuils mais aussi les périodes d’occurrence des élévations de température par rapport
aux différentes phases de développement du fruit. De Koning (1994) a montré que la sensibilité
des fruits de tomate a la température variait suivant leur stade de développement, les fruits
étant moins sensibles a la température dans les phases intermédiaires de leur développement
mais plus sensibles pendant leur premiere phase de développement et au cours de la
maturation. Des résultats similaires ont été décrits sur kiwi, avec deux phases clés de sensibilité
a la température apres la floraison et pendant la maturation avec des effets sur la qualité qui
persistent en post-récolte (Snelgar et al., 2005b). Sur pomme, les températures élevées apres la
floraison augmentent '’hydrolyse de I'amidon, et les concentrations en composés solubles, et
diminuent la fermeté de la chair (Warrington et al, 1999). De méme, sur mandarine des
températures élevées pendant la 1¢re phase de croissance favorisent I'accumulation des sucres
solubles totaux (Marsh et al,, 1999 ; Richardson et al., 2004).

En revanche, I'augmentation de la température pendant la phase de croissance des fruits de
kiwis (été) peut réduire a la fois l'accumulation de matiére séche, la concentration de sucres

solubles, et la fermeté des fruits (Snelgar et al., 2005a).

9 . Le métabolisme primaire regroupe tous les processus de base, comme la croissance ou la
respiration, qui sont vitaux pour la plante (Bénard, 2009).
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Pendant la phase de maturation des fruits, 'augmentation de températures favorise
I'accumulation des sucres qui peuvent étre stockés sous forme d’amidon dans le fruit. Ainsi, les
fruits de kiwi cultivés a des températures de 3-4°C au-dessus de la température ambiante
présentent des concentrations plus faibles en sucres solubles, mais des concentrations plus
élevées en amidon dans les tissus (Hopkirk et al, 1989) a la récolte; apres stockage, ils
présentent des teneurs en sucres plus élevées que les témoins. De méme sur raisin,
I'accumulation de sucre est accélérée par des températures élevées pendant la maturation (aux
stades ol les sucres s'accumulent le plus), ce qui conduit a des vins ayant un degré d'alcool plus
important lorsque le climat est plus chaud (Rienth, 2014).

Les acides organiques représentent un élément clé de la qualité organoleptique des fruits et
leur concentration est fortement influencée par la température. La teneur en acide au moment
de la maturation est plus faible lorsque les fruits ont été soumis a des températures plus élevées
apres la floraison (Tromp, 1997). Lorsque les fruits sont soumis a des températures plus élevées
au cours de leur maturation (Budde et al., 2006), I'acidité diminue également. Des températures
élevées pendant les phases précoces et la maturation des raisins réduisent la concentration en
acides organiques (notamment en malate) et influencent la perception de la qualité du fruit qui
dépend de I'équilibre sucre-acide (Sweetman et al., 2014).

Le golit est un trait complexe qui est équilibré avec les différentes teneurs en sucres et en
acides organiques. Par exemple, I'acide malique semble améliorer la perception du saccharose, a
I'inverse, I'acide citrique masque la perception du saccharose et du fructose (Lobit et al., 2003).
La perte d'acidité des péches avec I'élévation de température est probablement due a
l'utilisation des acides organiques comme substrats respiratoires (Budde et al., 2006). Une
diminution de I'acide malique associée a une respiration accélérée de l'acide malique a été
observé sur des fruits ayant poussé a plus forte température (Rienth, 2014).

Les métabolites secondaires jouent un rdéle majeur dans l'adaptation des plantes a
I'environnement aussi bien au stress abiotique que biotique (Ramakrishna et Ravishankar,
2011). Les teneurs en métabolites secondaires sont trés sensibles a l'augmentation de la
température (Gautier et al., 2008). Les métabolites secondaires dérivent de voies de biosynthese
provenant du métabolisme primaire et sont constitués de trois grands groupes de composés, les
alcaloides, les terpénes et les composés phénoliques. Les composés phénoliques (polyphénols,
flavonoides, anthocyanes et lignines) jouent un réle dans la tolérance des plantes face aux stress
abiotiques et protégent les structures cellulaires contre les dommages oxydatifs (Wahid, 2007).
L’exposition a de fortes températures induit I'accumulation de ces composés phénoliques dans
la plante en activant leur biosynthése, ainsi qu’a l'inhibition de leur oxydation (Rivero et al.,
2001). Plusieurs études ont montré que I'accumulation de composés phénoliques était corrélée a
I'augmentation de I'activité de la Phénylalanine Ammonia Lyase (PAL), premiére enzyme de la

voie de biosynthese des composés phénoliques (Rivero et al., 2001). En outre, I'oxydation des
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composés phénoliques par les polyphénols oxydases (PPO) et peroxydases (POD) est inhibée, ce
qui maximise l'accumulation des polyphénols (Rivero et al., 2001 ; Wahid, 2007). L'acide
chlorogénique, la catéchine, 1'épicatéchine, la rutine et le cyanidine-3-glucoside sont les
principaux composés phénoliques des fruits mirs chez le pécher (Infante et al, 2011). Les
composés phénoliques peuvent jouer un role protecteur des aliments contre la détérioration de
'oxydation a de faibles concentrations et peuvent participer a la modification de la coloration a
de fortes concentrations, car certains d'entre eux sont des substrats pour des réactions de
brunissage indésirables, catalysées par l'enzyme polyphénol oxydase (PPO) (Infante et al,
2011).

Le développement de la couleur naturelle des fruits est I'un des paramétres de qualité
externe visuellement recherchés par le consommateur. Certaines enzymes intervenant dans les
voies de synthese des pigments sont inhibées a faibles ou a fortes températures, avec des seuils
différents selon les enzymes, ce qui peut induire des défauts de coloration des fruits. Ainsi,
I'accumulation de lycopéne (principal pigment de la tomate qui lui donne sa couleur rouge) est
inhibée dans les fruits de tomate a des températures au-dessus de 32°C (Dumas et al., 2003).
Ceci est dii a une inhibition la voie de synthese du lycopéne alors que la lycopéne (-cyclase,
I'enzyme qui intervient dans la transformation du lycopéne en -carotene n’est pas inhibée et en
conséquence les fruits exposés a des températures supérieures a 35°C ne développent pas leur
coloration rouge. La température élevée réduit généralement l'accumulation d'anthocyanes
(responsable en grande partie de la coloration rouge des fruits) dans les cultures fruitieres
(Kumar et al.,, 2011). Chez la pomme, les concentrations d'anthocyanes des fruits sont plus
faibles dans des conditions climatiques chaudes (Lin-Wang et al., 2011 ; Ivanova et al,, 2012). En
particulier les températures élevées de nuit auraient un effet défavorable sur I'établissement de
la couleur chez les pommes en été (Lakatos et al., 2012).

La vitamine C est également considérée comme un composé bénéfique pour la santé de par
ses propriétés antioxydantes (Dumas et al, 2003). Des températures élevées au cours de la
maturation du fruit peuvent réduire I'accumulation de vitamine C dans les fruits récoltés et
laissés a murir hors de la plante comme cela a été observé sur tomate (Gautier et al., 2008). La
diminution de la vitamine C du fait de la température élevée est également observée sur kiwis

(Richardson et al., 2004).
4. Température et échanges gazeux

4.1. Photosynthese

La photosynthese est le processus clé de conversion de I'énergie lumineuse en énergie
chimique qui détermine le rendement des cultures (Ashraf et Harris, 2013). Sa réponse au
réchauffement climatique varie beaucoup d'une espece a l'autre, et dépend des interactions

entre plusieurs facteurs du milieu comme la disponibilité en eau et en nutriments et le
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rayonnement solaire (Niu et al., 2008 ; Saugier, 1983). La réponse de la photosynthese a la
température peut étre décrite par une courbe parabolique avec une température optimale, et
une inhibition a la fois a haute et basse température (Berry et Bjorkman, 1980). L'augmentation
de la température jusqu'a un certain niveau augmente la photosynthese, la respiration et
'activité enzymatique et, au-dela, ces processus se dégradent ou sont inhibés (Hasanuzzaman et
al,, 2013). Par exemple, chez le pécher, le taux de photosynthese est maximal a 30 °C, le taux
étant inférieur aux températures inférieures et supérieures (Crews et al,, 1975, Figure 21). La
réduction de la photosynthese par une température élevée est confirmée par plusieurs études
(Schrader et al., 2004 ; Berry et Bjorkman, 1980 ; Hasanuzzaman et al., 2013) et attribuable a de
nombreux processus, y compris (i) la diminution de l'activité du photosystéme II (PSII), (ii)
I'inactivation de la Rubisco pour fixer le carbone, (iii) des dommages a la membrane des

thylakoides, (iv) 'augmentation de la photorespiration et (v) 'augmentation de la respiration

mitochondriale.
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Pour plupart des plantes, les effets d’'une exposition a des températures faibles ou élevées sur
la photosynthése sont réversibles sur une plage considérable (généralement de 10 a 35 °C) mais
I'exposition a des températures en-dessous ou au-dessus de cette plage peut provoquer des
lésions irréversibles du systéme photosynthétique (Berry et Bjorkman, 1980).

Le processus photosynthétique le plus sensible aux stress en général et au stress thermique
en particulier, est le photosysteme 2 (PSII) (Havaux, 1992 ; Tang et al., 2007 ; Murata et al,,
2007). Le complexe producteur d'oxygéne (Oxygen Evolving Complex : OEC) du PSII est le
composant le plus thermolabile de l'appareil photosynthétique. Selon Allakhverdiev et al.
(2008), l'inactivation de la fixation du carbone par la Rubisco et le complexe producteur
d’oxygéne (OEC), sont les deux premieres réactions touchées par la température. La réduction
de l'activité de fixation du carbone et de dégagement de 'oxygene conduit a une perturbation du
flux d’électrons. La Rubisco activase est une enzyme responsable de la fixation de CO,, et est
sensible a des températures élevées. Chez de nombreuses espéces de plantes, 1'état d'activation
de la Rubisco diminue a haute température (Yamori et al.,, 2014 ; Yamasaki et al,, 2002 ; Law et

Crafts-Brandner, 1999). Parmi les composants intrinseques du PSII, la protéine D1 (I'une des

37



Synthése bibliographique

protéines qui forme le cceur du PSII) est la plus fragile et peut se cliver dés 40°C quand les autres
protéines restent intactes (Yoshioka et al., 2006) en raison de la formation d’espéces actives de
I'oxygéne. La protection de cette protéine peut se faire grace a un systeme de détoxication
luttant contre l'oxydation ou une capacité de dissipation de I’énergie absorbée. De plus, la
restauration du PSII peut se faire grace a la synthése de protéines en réponse a la chaleur (Heat
Shock protein, HSP) qui protégent 'appareil photosynthétique (Hasanuzzaman et al., 2013).
L’une des autres causes de réduction de la photosynthese par la chaleur est une modification de
la fluidité et de I'intégrité des membranes thylacoidales qui sont sensibles a des températures
élevées (Allakhverdiev et al., 2008). Par exemple, une élévation de température jusqu'a 45 °C
peut réduire le potentiel photosynthétique de l'orge, en affectant le fonctionnement de la
membrane des thylakoides (Teskey et al,, 2015). La destruction des membranes se traduit par
une réduction de la syntheése d'ATP et une augmentation de perméabilité de la membrane des
thylakoides aux protons (Haldimann et Feller, 2004 ; Hozain et al., 2009 ; Schrader et al., 2004).
Selon Bernacchi et al. (2002), la photosynthése est également significativement limitée par la
diffusion du CO; dans I'espace intercellulaire du parenchyme (conductance mésophyllienne, gn).
La différence de solubilité du CO; et de 1'0, réduit la concentration en carbone au niveau du site
de la carboxylation (Cc) par rapport a celui dans I'espace intercellulaire (Ci). La limitation de la
photosynthese imposée par gn augmente de 10% a 22% lorsque la température passe de 10 °C a
40 °C dans les feuilles du tabac (Bernacchi et al., 2002). Les caractéristiques photosynthétiques
montrent une plasticité phénotypique élevée aux changements de température. Les espéces, et
en particulier les arbres, peuvent ajuster leur métabolisme a des changements saisonniers dans
I'environnement, l'acclimatation physiologique est essentielle pour améliorer la capture de
I'énergie solaire et in fine I'absorption du carbone tout au long du cycle de plante (Ribeiro et al.,
2012). Les mécanismes proposés a l'acclimatation de la photosynthese a la température sont

résumés dans la Figure 22, Yamori et al,, 2014).
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Figure 22: Différents mécanismes d'acclimatation de la photosynthese aux températures. D’apres
Yamori et al. (2014).
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4.2. Respiration

La respiration est trés sensible a la température (Teskey et al., 2015). Pour la plupart des
systémes biologiques, la respiration suit la température selon I'équation d’Arrhenius (Q1o). Pour
les plantes et la plupart des organes, le Q1o est proche de 2 pour des températures moyennes, ce
qui signifie que lorsque la température augmente de 10°C, la respiration double. Des
températures élevées provoquent une consommation rapide des glucides pour maintenir la
respiration. La respiration a 55°C est huit fois plus élevé qu'a 20°C dans Populus tremula, et
apreés 30 min a I'obscurité, la teneur en amidon des feuilles a diminué de 16% a 25 °C et de 53%
a 50 °C, par rapport a la teneur en amidon avant le prétraitement (Hiive et al., 2012). Lorsque les
plantes sont transférées de 10 a 20 °C, la concentration en sucres solubles diminue rapidement,
alors qu’a contrario la concentration augmente lorsque les plantes est transférée de 20 a 10°C
(Atkin et al., 2000, Figure 23).

La respiration mitochondriale peut affecter le taux net de photosynthése (Yamori et al,
2014). Une augmentation modérée de la température peut réduire considérablement la
photosynthése nette en augmentant la respiration (Teskey et al., 2015). Au-dela de 1'optimum
thermique pour la photosyntheése, le taux de photosynthese baisse, mais le taux de respiration

continue d'augmenter (Yamori et al.,, 2014).

25

(@

- [
@ =3
1 1

Leaf respiration
(umol CO, m™ 5")
=

1.6

10 20 a0 a0 50 60 10 20 30 40
Leaf temperature (°C) Leaf temperature (°C)

Figure 23 : (a) Réponse de la respiration de la feuille d’Eucalyptus a la température pour des mesures
effectuées en hiver (symbole plein) et en été (symbole ouvert). (b) Valeur du Q10 estimée a partir des
mesures entre 10 et 45°C (d’aprés O’Sullivan et al., 2012 repris par Teskey et al. (2015).
4.3. Conductance stomatique
La conductance stomatique permet a la plante de réguler ses pertes transpiratoires et donc
de controler sa température foliaire et son statut hydrique (Avissar et al., 1985). Elle dépend
de plusieurs facteurs tel que le rayonnement, la concentration en CO., le déficit de pression de
vapeur (VPD), la température de la feuille, la température de l'air et la disponibilité en eau
(Sheriff, 1979 ; Avissar et al., 1985). Les variations des facteurs environnementaux entrainent
la fermeture ou 'ouverture des stomates afin d’optimiser les échanges gazeux, en fonction des

conditions environnementales. L'ouverture des stomates croit avec la température de l'air

jusqu’a une température maximale (Figure 24).
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Cependant, il est largement admis que la conductance stomatique est maximum a 30-35°C
(Stalfelt, 1962 ; Winkel et Rambal, 1990), température au-dela de laquelle I'ouverture
stomatique décroit, limitant les pertes transpiratoires. Selon Avissar et al. (1985), avant le
lever du soleil, les stomates sont fermés a cause de la faible intensité lumineuse;
immédiatement apreés le lever du soleil, les stomates s’ouvrent et la conductance stomatique
atteint un maximum vers 10h du matin. L’élévation de température au midi solaire induit la
fermeture stomatique entrainant une dépression de la photosynthese (Avissar et al., 1985). A
la fin de la journée, la conductance stomatique peut atteindre un deuxieme maximum quand il
y a baisse de la température de l'air et que la radiation globale demeure suffisante pour
maintenir les stomates ouverts. En conséquence, une augmentation de la transpiration est
alors possible. La température foliaire peut varier fortement avec la transpiration foliaire et
donc en fonction de la conductance stomatique et de la disponibilité en eau de la plante (Prytz

etal., 2003).

Conclusion

Dans le contexte de réchauffement climatique global, le maintien des cultures dans leurs
zones de production actuelles sous contrainte climatique est un enjeu majeur. La plasticité de la
réponse thermique dépend des especes. Tous les processus biologiques (développement,
croissance, métabolisme ...) qui sont a la base de la production végétale sont fortement sensibles
a la température. Dans la gamme des températures non stressantes, 'élévation de température
augmente le taux de photosynthese (Atkin et Tjoelker, 2003). Au-dela de cette gamme de
température, c’est a dire pour des températures induisant un stress thermique, I'élévation de
température affecte négativement l'acquisition de carbone par la plante (Vasseur et al,, 2012,
Figure 25).

L’élévation des températures accélére également la croissance des organes, raccourcissant la
période durant laquelle la biomasse s’accumule (Parent et al., 2014a). Cette accélération du
développement de la plante est tres largement indépendante de I'assimilation carbonée (Morita

et al., 2004). La compréhension (1) de la dynamique de I'acquisition du carbone et (2) de la
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réponse du développement de la plante a I'élévation de la température sont donc essentielles
pour appréhender in fine son effet sur 'accumulation de la biomasse, son rendement et sa
qualité. La littérature nombreuse a mis en évidence que les processus de développement
suivaient une loi commune de réponse a la température. Cette loi de réponse des processus de
développement (floraison, émergence des organes, ...) est différente de la loi de réponse de la
photosynthése et des réactions enzymatiques impliqués dans le métabolisme primaire (Parent
etal, 2014a).

Des travaux ont été menés pour estimer les effets potentiels du réchauffement climatique sur
les grandes cultures (blé, tournesol, mais, sorgho, colza,...) et sur les cultures pérennes (vigne,
prairie, forét, banane, canne a sucre) (Levrault et al., 2007-2010) mais peu en arboriculture.
Ainsi, la phénologie, la durée de vie de la feuille et les températures de réponse de certains
processus métaboliques font partie des caracteres les plus étudiés en réponse aux changements
climatiques (Nicotra et al., 2010). Cependant, il y a un manque d’informations sur les effets
potentiels du changement climatique sur les cultures fruitiéres en termes de rendement et de
qualité.

L’arboriculture fruitiére apparait relativement vulnérable du fait de certaines de ses
caractéristiques, tant biologiques que socio-économiques. Sur le plan physiologique, les espéeces
pérennes horticoles se caractérisent par des cycles de développement longs et complexes
influencés par de multiples facteurs climatiques et techniques. Ainsi, la température influence de
nombreux processus (dormance, floraison, fructification, croissance et maturation) qui
constituent autant de sources d'impacts avérés ou potentiels du réchauffement climatique sur
les cultures pérennes (Figure 26). Avec 'augmentation continue de la température en particulier
pendant les phases critiques de la croissance et du développement, le réchauffement climatique
aura des impacts directs et indirects en arboriculture qu’il convient de mieux étudier, en
abordant la diversité des processus affectés, concernant aussi bien le développement et la

croissance que les impacts sur la composition des produits.
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Figure 26 : Représentation schématique du cycle de croissance et de développement d'un arbre fruitier,
précisant les actions de la température: de multiples possibilités d’'impact du réchauffement

climatique. D’apres Legave (2009).
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Matériels et méthodes

1. Présentation du matériel végétal et conduite de la culture

Deux expérimentations ont été réalisées sur le site expérimental Saint Paul de I'INRA
d’Avignon en 2014 et 2015. L’étude a porté sur une variété de nectarine de forte vigueur,
Magique ® Maillarmagie cov, variété de mi-saison a chair blanche, greffée sur le porte-greffe
CADAMAN® AVIMAG (INFEL® 7652) en Aofit 2011. Les arbres ont été cultivés en pots de 50
litres remplis de tourbe mélangée a du terreau. Les pots ont été blanchis et recouverts d'une
bache, afin de limiter 'échauffement excessif du systéme racinaire.

Un systeme d’irrigation comportant goutteurs, électrovanne et programmateur a été mis en
place permettant d’assurer une irrigation optimale. Les arbres ont subi un itinéraire technique
classique concernant la taille et la fertilisation. La taille d’hiver a été effectuée en janvier/février
en laissant de 40 a 50 rameaux mixtes par arbre. Une fertilisation azotée au début du printemps
et au cours des phases du développement a été réalisée avec un engrais composé NPK (15-9-30)

La charge en fruits a été ajustée chaque année en mesurant le nombre de fruits par arbre de
maniere a avoir des charges similaires pour les différents arbres. Le nombre de fruits laissés par
rameau a été adapté a sa longueur, avec de 3 a 5 fruits sur les rameaux mixtes et deux fruits sur

les rameaux courts.

2. Traitements expérimentaux
L’objectif des traitements a été d’élever la température de l'air par rapport a la température
de référence qu’était la température extérieure. Ces élévations de température ont été réalisées
durant tout ou partie de la croissance du fruit. Le choix d'une élévation de température de +2°C
et +5°C correspond aux prédictions d’évolution des températures d’ici fin de siécle.
Expérimentation 2014 : 35 arbres (ayant hiverné a 'extérieur) ont été placés apres la
floraison (28/03/2014) dans 3 compartiments de serre permettant d’imposer des climats
différents pendant les phases de développement du fruit (Figure 27A). On a comparé 3 niveaux
de température: température extérieure, +2°C par rapport a la température extérieure et +5°C
par rapport a la température extérieure. Ces 3 niveaux de températures ont été couplés a trois
phases de développement du fruit, soit 7 modalités thermiques (Tableau 5) avec 5 arbres pour
chaque modalité (Figure 28):
- La premiere période: du 28/03 (21 jours apres pleine floraison) au 15/05 (69 jours
apres pleine floraison),
- Laseconde période : du 15/05 (69 jours apres pleine floraison) au 05/06 (90 jours apres
pleine floraison),
- La troisieme période : du 05/06 (90 jours apreés pleine floraison) a la récolte (139 jours
apres pleine floraison).

Apreés la récolte, au jour (146), les arbres ont été sortis de nouveau a I'extérieur.
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Expérimentation 2015 : les mémes arbres ayant servis a I'expérimentation de 2014 ont
été rentrés avant floraison dans les 3 compartiments de serre. Les arbres ont été soumis a deux
niveaux de température pendant 4 périodes de développement du fruit: température extérieure
et +5°C par rapport a la température extérieure (Figure 27B):

- La premiere période d’élévation de température correspond a la phase la plus précoce de
division cellulaire du 02/04 (15 jour aprés pleine floraison) au 24/04 (37 jours apres pleine
floraison).

- La 2éme période correspond a la multiplication et a I'expansion des cellules du 24/04 (37
jours apres pleine floraison) au 18/05 (61 jours apreés pleine floraison).

- La 3#me période correspond a la phase de durcissement du noyau des fruits du 18/05 (61
jours apreés pleine floraison) au 05/06 (79 jours apres pleine floraison).

- La derniére période correspond a la phase de croissance et de maturation du 05/06 (79
jours apres pleine floraison) a la récolte (128 jours apres pleine floraison). Apres la récolte, au
jour (136), les arbres ont été sortis pour passer I'automne et I'hiver en extérieur.

Durant cette expérimentation, six modalités thermiques ont donc été appliquées, et pour

chaque modalité, de 3 a 5 arbres ont été suivis (Tableau 5).
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2014 2015

0/0/0: témoin 0/0/0]0/0/0/0: témoin

2/0/0: chauffage période 1 2/0/0]5/0/0/0: chauffage périodel
Traitements 5/2/0: chauffage période 142 5/2/0 | 0/5/0/0: chauffage période2

0/0/2: chauffage période 3 2/0/210/0/5/0: chauffage période3

0/0/5: chauffage période 3 0/0/51]0/0/0/5: chauffage période4

2/0/2: chauffage période 1+3

5/2/5: chauffage continu 5/2/5|5/5/5/5 : chauffage continu
Tableau 5 : Récapitulatif des différents traitements thermiques appliqués durant deux années

expérimentales selon les périodes d’application de température.

A-2014
Pleine floraison | Récolte
]
I 25/07/2015
07/03/2014 28/03/2014 15/05/2014 05/06/2014 Jour 205

Jour 66 Jour 87

Période 1

Jour 135

Jour 156

Période 2 Période 3

. éclaircissage ‘

0 21 69 90 105 112 118 125 133 139
[ ) T—0 i i T
Jour aprés pleine floraison ] I II ll ﬂ II l
Prélévementdes fruits
B-2015 |

Pleine floraison Récolte
18/03/2015 02/04/2015 24/04/2015 18/05/2015 05/06/2015 25/07/2015

Jour 77 Jour 92 Jour 114 Jour 138 Jour 156 Jour 205

Période 2

Période 3 Période 4

0 15

79 107 111 114 117 120

125128

Jour aprés pleine floraison

] -

1

Prélévement des fruits

Figure 27 : Synthese des traitements expérimentaux présentant les différentes périodes d’élévation de la
température (A : 2014) et (B : 2015), ainsi que les dates d’éclaircissage et de préléevements des fruits
en fonction du jour apreés pleine floraison (JAPF).
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Figure 28 : Expérimentation 2015 : arbres avant floraison (A), apres floraison (B), début végétation (C) et
pleine végétation (D).

3. Mesures climatiques

3.1. Température, humidité relative et déficit de pression de vapeur

La température et 'humidité relative (RH) de I'air a I'intérieur des différents compartiments
de la serre ont été mesurées en utilisant 2 abris ventilés équipés de sonde de température et
d’hygrométrie (HD 9817T1) dans chaque compartiment. La régulation des températures était
obtenue par différentes techniques: (i) ouverture des ouvrants permettant une meilleure
ventilation, (ii) mise en route d'une ventilation forcée dans le compartiment et (iii)
humidification de l'air entrant dans le systeme de ventilation de maniére a abaisser
sensiblement la température ambiante (cool-box). Ces 3 systemes sont mis en place
progressivement par l'automate qui gére le climat de la serre. Les parois latérales des
compartiments ont été blanchies pour homogénéiser le rayonnement et la température entre les
différentes zones de chaque compartiment.

Outre le contréle du climat, ces mesures nous permettent de calculer le déficit de pression de
vapeur (Vapour Pressure Deficit, VPD). Le déficit de pression de vapeur est la différence de
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pression de vapeur entre la quantité d’eau dans l'air (e.) et la quantité maximale d’eau que l'air
peut contenir lorsqu'il est saturé (esat) :
VPD = esat = ea

avec esat [KPa] : la pression de vapeur saturante

()
ar = €0 X € R “\Tabs Tabs+Temp

€, : Pression de vapeur a saturation a 0°C = 6.11 kPa

Lv : Chaleur latente de vaporisation = 4.50 104

€a = RH x esat [KPa]

R : constante des gaz parfait = 8.3144126 [m3.Pa.mol-1.K-1]
Tabs: température absolue = 273.15 [°C]

Temp est la température (K).

3.2. Calcul du temps thermique

Le temps thermique peut étre utilisé comme un indicateur du développement de la plante
plus pertinent que le nombre de jours aprés floraison. La détermination des températures
minimales et maximales journaliéres permet de calculer la somme des degrés jour (temps
thermique) pour les différents scénarios climatiques sur l'ensemble de la période de
développement, en utilisant des seuils de températures en dessous et au-dela desquelles le
développement de la plante est supposé nul (Figure 29). Les seuils sont de 7°C et 35°C pour le
pécher (Marra et al., 2002) et on suppose une variation sinusoidale de la température au cours

de la journée entre les extrémes.

pper
Threshold

=24 hours =———=24 hours =—

Temperature

Time Figure 29 : Valeurs seuils et calcul du temps

thermique

4. Mesures écophysiologiques

4.1. Mesure du potentiel hydrique
Le potentiel hydrique de la plante est un bon indicateur de la disponibilité hydrique pour la
plante (Garnier et Berger, 1985). Des mesures de potentiel hydrique de feuilles exposées au midi
solaire ont été effectuées sur 2 a 3 feuilles par arbre au cours de la croissance des fruits. Ces

mesures ont été réalisées avec une chambre a pression (Scholander et al., 1965) (Figure 30A).

4.2.Mesure des échanges gazeux

Sur les feuilles
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Sur des feuilles proches de celles sur lesquelles le potentiel hydrique a été mesuré, des
mesures de photosynthése, de conductance stomatique, de transpiration et de température ont
été réalisées a l'aide d'un analyseur de photosynthese (ADC, LCA-4), en 2014 et 2015. Ces
mesures ont été réalisées pendant des journées ensoleillées au cours du temps pour estimer

I'effet des traitements thermiques au cours de la saison (Figure 30B).

Figure 30 : (A) chambre a pression (bombe de Scholander) et (B) I'appareil de mesure la photosynthese
(ADC) de type (LCA-4).

Sur les fruits

La conductance cuticulaire a été mesurée au cours de la croissance des fruits sur 10 fruits par
traitement, a 3 dates, en 2014 (jour 168, 177 et 188) et sur 2 dates en 2015 (jour 138 et 156).
Aprés mesure des diametres du fruit (équatorial, suture et hauteur), les fruits ont été placés
dans une enceinte ventilée pour que la résistance aérodynamique soit négligeable par rapport a
la résistance de la cuticule (Figure 31). Une mesure de la température et de 'humidité est
également réalisée dans l'enceinte. Les fruits sont pesés toutes les heures pour déterminer les
pertes de poids. La conductance g(h) est calculée selon la formule (Gibert et al., 2005):

T
( M“'/(RxTemp)) X (P*) X (Hf - Ha) X ¢

g=

ou T la transpiration au cours du temps (g h-1), correspondant a la perte de poids, My, est le
poids moléculaire de I'’eau (18g mol-1), R est la constante des gaz parfait (83 cm3 bar mol-K-1),
Temp est la température (K), P* est la pression de vapeur saturante (bar); selon Fishman et
Génard (1998): P*=0008048 x exp [00547-(Temp-273.15)], H¢ est 'humidité relative a
'intérieur du fruit (supposée égale a 100%) et Ha est 'humidité relative de 'atmosphere, St est la
surface du fruit (cm?). La surface du fruit a été calculée en supposant le fruit sphérique et avec la

moyenne des diameétres.
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Figure 31 : Enceinte ventilée avec un appareil de mesure
de la température et de 'humidité pour mesurer la
conductance cuticulaire des fruits.

5. Phénologie, développement et croissance

5.1. Floraison

Le suivi de la floraison a été réalisé au verger en 2014 avant de transférer les arbres sous la
serre. Pour chaque arbre, 5 rameaux ont été suivis tous les 2 jours. En 2015, la date de la
floraison a été suivie sur I'arbre entier, en posant pour chaque fleur des bagues de différentes
couleurs pour préciser les dates d’anthese. En 2016, la date de floraison a été suivie sur tous les
arbres en ayant marqué 9 rameaux (3 courts, 3 moyens, 3 longs) pour observer d’éventuels
arrieres effets des traitements thermiques de 2015 sur la floribondité (densité de fleur: nb

fleur/cm) de 'année suivante.

5.2. Développement et croissance végétative

La mesure du développement végétatif a été réalisée en suivant 'émergence et I'élongation
de pousses feuillées. Pour chaque arbre, le suivi a été réalisé sur cinq rameaux de longueur
moyenne en 2014 et sur 9 rameaux de différentes tailles en 2015 (3 courts, 3 moyens, 3 longs).
Des mesures hebdomadaires ont été réalisées sur ces rameaux pour caractériser I'impact du
traitement thermique sur la croissance végétative. Le suivi a consisté a suivre le nombre de
bourgeons débourrés (qui a permis de calculer la proportion des bourgeons débourrés), puis a
compter le nombre de pousses et de rosettes issues du débourrement des bourgeons, le nombre
des feuilles émergées sur chaque pousse sélectionnée et la longueur des pousses en position
terminale sur chaque rameau en 2014 et 2015. Ces mesures ont permis de calculer la vitesse de
croissance en longueur des pousses et la vitesse d’émergence des feuilles. La vitesse
d’émergence des feuilles (elongation rate, ER) et la vitesse de croissance (growth rate, GR), ont
été définies comme l'augmentation du nombre de feuilles ou de la longueur de la pousse en
fonction du temps calendaire ou du temps thermique.

Vitesse d’émergence des feuilles (ER) = dn /dt

Vitesse de croissance des pousses (GR_pousse) = dl /dt
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A la fin de chaque période thermique, un lot de 5 feuilles entierement déployées par arbre a
été prélevé. Des mesures de surface foliaire (SF) en utilisant un planimetre (LI-3100C) et de

matiere seche (MS) aprés passage a I'étuve a 70°C pendant 48h ont été faites, permettant de
calculer la surface foliaire spécifique (specific leaf area, SLA = ;—Fs). A la récolte finale des fruits

en 2015 et afin de décrire la croissance totale, des mesures complémentaires ont été réalisées
apres prélévement des pousses terminales: nombre de feuilles, surface des feuilles, matiere
fraiche totale (MF) et matiere séche totale des feuilles (MS), MF et MS des pousses.

Durant I'hiver, des mesures des longueurs et des diameétres de ’ensemble des pousses s’étant
développées durant la saison de croissance précédente ont été réalisées sur chaque arbre pour
avoir des informations concernant a la fois I'architecture de I'arbre (topologie, proportion de

rosettes/pousses longues, anticipées) et sa croissance annuelle (longueur des pousses).

5.3. Développement et croissance des fruits
a. Nouaison et dynamique croissance des fruits

Pour estimer la nouaison, un suivi des jeunes fruits noués a été réalisé sur 5 rameaux
sélectionnés par arbre en 2014 et sur I'arbre entier en 2015. Le comptage des fruits noués a
permis d’estimer le taux de chute.

Le diamétre des fruits a été mesuré sur 10 a 12 fruits par arbre chaque semaine. Les mesures
ont été faites a 'aide d’un pied a coulisse au niveau équatorial du fruit d’avril jusqu’a la récolte.
Ces mesures ont permis de calculer la vitesse de croissance en volume des fruits, en fonction du
temps calendaire ou du temps thermique.

b. Nombre de cellules du péricarpe

Le comptage du nombre de cellules a été réalisé aux jours 156 et 182 en 2015 pour deux
traitements, le témoin et le traitement +5°C précoce (1¢e période). Deux quartiers opposés du
péricarpe ont été pesés et fixés dans une solution a 3.5% pectinase + 0.1M EDTA+ 0.4M mannitol
aun pH de 4 a 32 °C pendant au moins 24h, selon la méthode de Bertin et al. (2002) adaptée de
Bohner et Bangerth (1988). Aprés la macération, les échantillons ont été agités pendant 15
minutes sur un agitateur magnétique et dilués avec une solution a 87% de glycérol. Le glycérol a
été ajouté pour empécher la sédimentation cellulaire rapide. Un minimum de cinq échantillons
par fruit a été compté, et plus en cas de forte variabilité (coefficient de variation> 10%). Les
cellules d'un aliquot de la suspension ont été comptées au microscope en utilisant une chambre
de comptage. Le nombre total de cellules dans le péricarpe entier du fruit a été calculé a partir
de la masse totale du péricarpe et de la masse de péricarpe prélevé.

c¢. Mesure de paramétres physiques des fruits

Ala récolte, pour chaque fruit récolté, le poids frais et le diamétre des joues, hauteur et suture

ont été mesurés pour calculer le volume. La fermeté des fruits a été mesurée au pénétrometre

Durofel avec un piston de 8 mm pour deux positions opposées du fruit et exprimée par un indice
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de fermeté. Des mesures de la coloration sur les fruits récoltés ont été faites a 'aide d’un

chromameétre (Minolta CM-700d) sur deux faces opposées par fruit.
6. Composition biochimique

6.1. Brix et teneur en matiére séche

Les fruits ont été découpés pour d’'une part estimer le poids du péricarpe et du noyau, la
teneur en matiere séche du péricarpe (apres passage a I'étuve a 70°C pendant 4 a 5 jours).
L’indice réfractométrique (exprimée en °Brix) a été également mesuré des le début de la
maturation. Des morceaux de péricarpe ont également été prélevés pour des analyses
biochimiques, apres congélation dans l'azote liquide et conservation dans des congélateurs a -

80°C.

6.2. Acidité titrable
L’acidité titrable (exprimée en méq H*/100g MF) est mesurée sur un échantillon de 3g de
pulpe dégelée a un pH (3,5-4,5) avec ajout de soude (0.1N) NaOH a I'aide du titrateur (Metrohm,

Herisau, Switzerland).

6.3. Teneurs et concentrations en métabolites primaires

Les analyses biochimiques ont été réalisées sur le péricarpe a partir de prélévement sur 2
zones opposées du fruit. Les teneurs en sucres solubles (SS), acides organiques (AO) ont été
déterminées apreés une extraction dans un mélange de solution eau-méthanol-chloroforme
comme décrit par Gomez et al. (2002). SS et AO sont mesurés en utilisant la chromatographie en
phase liquide a haute performance (HPLC). L'amidon est quantifié en utilisant un dosage
enzymatique sur microplaque avec le robot pipeteur comme décrit par Gomez et al. (2003).

La concentration pour chaque composé soluble (g/ kg masse fraiche) a été décomposée:

) = i s e

avec X, la quantité (g) du composé soluble X, MSS la teneur en matiere séche structurale (g),
MS et MF respectivement la matiére séche et fraiche. La matiére séche structurale est calculée en
retirant les composés biochimiques majeurs, c’est-a-dire les sucres (solubles et insolubles) et les
acides organiques.

L’indice de sucrosité (g saccharose équivalent /100 g de masse fraiche de chair) a été calculé
comme une combinaison linéaire des concentrations en sucre, en utilisant les coefficients de
sucrosité de chaque sucre (Lescourret et Génard, 2005):

Indice de sucrosité = 0.77 x [Glucose] + 1.75 x [Fructose] + 1 x [saccharose] + 0.6 x [sorbitol]

6.4. Teneurs en microconstituants
a. Vitamine C
La vitamine C (forme réduite et oxydée) a été dosée par microplaque conformément a la

méthode préalablement décrite (Stevens et al, 2006). Des améliorations ont été apportées
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concernant a la fois un meilleur controle de la chaine du froid, une optimisation des étapes de
prélevement et de dosage et I'élimination par ajout d’ascorbate oxidase de réactions parasites
liées a d’autres molécules réductrices que la vitamine C (Sérino, comm. personnelle).

b. Polyphénols

Les composés phénoliques ont été analysés a la récolte finale des fruits a maturité. Aprés
lyophilisation, 20 mg de poudre de fruit lyophilisée ont été placés dans un tube de centrifugation
de 2 ml, agité (1min) avec 1,5ml d’'un mélange méthanol-eau (70/30) qui permet une meilleure
re-solubilisation, et une amélioration du rendement d’extraction, et centrifugé (5min a 4°C). Le
surnageant a été transféré dans un flacon d’injection avec filtration a 0,2 pm type GHP. La
quantification des composés phénoliques a été effectuée par absorbance en chromatographie
liquide a haute performance (HPLC) munie d'un détecteur a barrette de diodes. La séparation a
été effectuée en phase inverse sur une colonne Uptisphere HDO (de longueur 150mm, de
diameétre 3mm, et de porosité 3pm) précédée d'une pré-colonne chauffée a 30 °C. La détection a
été effectuée par balayage entre les longueurs d’'onde 200 et 800nm. Les chromatogrammes UV
ont été enregistrés a 330 nm (détection d'acides chlorogénique et néochlorogénique) et a 280
nm pour la détection de la catéchine, de I'épicatéchine et de la Kuromanine. La phase mobile
était constituée de deux solutions : une solution aqueuse acide a pH 2,6 avec de l'acide

orthophosphorique (A) et du méthanol (B).

7. Analyses statistiques

Toutes les analyses statistiques et la réalisation des graphiques ont été effectuées sur le
logiciel R dans sa version 3.3.1. Pour chaque box plot (construit avec le package multcompView),
des analyses de variance sur les différentes variables mesurées (la date, la température et les
traitements) a l'aide d'une ANOVA a p=0.05 suivie d'un test de Tukey HSD ("Honestly
Significantly Different") pour les comparaisons multiples entre les modalités et les dates. Des
tests de comparaison de distribution des rameaux ont également été réalisés en utilisant des
tests non paramétriques (test de wilcoxon), c’est-a-dire ne nécessitant pas de supposer que les
observations suivent une loi normale. Les Analyses factorielles discriminantes ont été réalisées

en utilisant le logiciel XLStat (2007).
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Elévation de température, demande climatique et échanges gazeux

Résumé

Le contrdle du climat sous serre a bien permis d’obtenir les différences de températures
souhaitées entre les différents traitements thermiques. Cependant, la régulation de la
température a également entrainé une modification plus globale du climat et en particulier de
I'humidité de l'air, les compartiments avec élévation de température présentant un VPD
sensiblement plus élevé.

La modification du climat a largement modifié le statut hydrique de la plante, avec une
diminution marquée du potentiel hydrique avec I'élévation de température.

La modification du climat et du statut hydrique a également entrainé une réduction des
échanges gazeux a l'échelle de la feuille (transpiration et photosynthese). Un modéle
multiplicatif a été développé permettant de prédire la photosynthese en fonction de
I'environnement (température et VPD) ainsi que du statut hydrique de l'arbre. Les données
expérimentales et le modéle mettent bien en évidence une forte inhibition de la photosynthése
avec la température au-dela de 32°C. A faible température, I'élévation de la température permet
au contraire une plus forte photosynthése. Ces observations ont été menées a I'échelle de la
feuille, et il apparait important d’étendre l'effet de la température sur la phénologie et la

croissance des différents organes a I’échelle de I'arbre.

1. Caractérisation physique des différents traitements thermiques

La serre et ses différents dispositifs ont bien permis de réguler la température selon les
consignes. On observe ainsi des différences de températures entre les différents compartiments
comme attendus. Outre une élévation graduelle des températures journalieres moyennes au
cours de la saison, on observe des variations interannuelles fortes. Le climat en 2015 a montré
des températures journalieres moyennes plus élevées sur différentes périodes du
développement par rapport a 'année 2014 (Figure 32A), avec pour conséquence une somme de
degrés jours plus élevée entre floraison et récolte du fruit pour une période de développement
plus courte comparée a celle de 2014 (Figure 32B).

Enfin, I'élévation de température a pu ponctuellement entrainer des températures maximales
fortes a trés fortes. Ainsi, la température a atteint 45°C dans le traitement avec élévation de
température a +5°C (Figure 33A, B). Ces températures extrémes ont été enregistrées pendant la
période estivale qui correspond a la phase de la maturation du fruit.

Outre un effet attendu et prononcé des différents traitements sur la température, la
régulation a également eu des impacts sur 'humidité de I'air des différents compartiments. La
Figure 35 illustre I'évolution du déficit de pression de vapeur d’eau pour les différents

traitements thermiques au cours du temps. Les valeurs les plus élevées ont été enregistrées dans
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Température maximale [°C]

le compartiment le plus chaud a +5°C. En 2014, des valeurs maximales de VPD de prés de 7 kPa
ont été enregistrées dans le compartiment +5°C au jour 100 (jour apres pleine floraison) au
début de la phase de maturation. Ces valeurs tres élevées sont liées a une température élevée
couplée a une faible humidité relative (Figure 36). Pour les traitements témoins, le contréle
strict de la température sous serre a induit une forte augmentation de '’humidité de l'air. Le
compartiment témoin a donc a la fois une température plus faible et une humidité relative plus
forte que les traitements d’élévation thermique a +2°C et +5°C. La régulation de la température a

donc aussi entrainé une modification de '’humidité et de la demande climatique dans la serre.
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Figure 32 : Evolution des températures moyennes (A) et des sommes de degré-jour (B), pour le
traitement témoin, en fonction du jour apres pleine floraison pour les 2 années d’expérimentation

2014 et 2015.
— i — Temoin
— femein A — 55505 B
g - g -
z
ey
«©
E
8 z 8
E
©
5
®
k]
(=1
&
8 < 84
= o
T T T T T T T T
0 50 100 150 0 50 100 150
Jour apres pleine floraison Jour apres pleine floraison

Figure 33 : Evolution des températures maximales pour le traitement témoin et le traitement « élévation
continue de température » en 2014 (A) eten 2015 (B).
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Figure 34 : Evolution du temps thermique [°jour] pour les différents traitements en 2014 (A) et en 2015
(B) en fonction du jour aprés pleine floraison.
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Figure 35 : Evolution du déficit de pression de vapeur Figure 36 : Evolution de 'humidité relative pour les 3
d’eau maximum pour les différents traitements traitements thermiques pour quelques jours (du jour
thermiques au cours du temps en 2014. 125 au 130) en 2014.
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2. Elévation de température et fonctionnement physiologique de I'arbre

2.1 Potentiel hydrique:

Quel que soit le traitement, on observe une chute progressive du potentiel hydrique foliaire
au cours du temps (Figure 37). A certaines dates de mesure (jours 34, 49 et 119 apreés floraison),
le potentiel hydrique foliaire présente des différences significatives entre les traitements
thermiques et le témoin. Ces variations sont liées aux conditions climatiques pendant les
journées de mesure. Les arbres soumis a une température plus élevée et notamment les arbres
soumis au traitement thermique en continu sont ceux ayant le potentiel hydrique le plus faible. A
la derniere date de mesure, c’est-a-dire proche de la récolte des fruits, les arbres soumis a une

élévation de température durant la derniére période ou en continue montrent une remontée du

potentiel hydrique.
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Figure 37 : Evolution du potentiel hydrique minimal de feuille pour les différents traitements thermiques
en 2015 et sur les différentes périodes de traitement. Les différentes lettres présentent les
différences significatives entre les traitements a une date donnée.

2.2 Echanges gazeux

La Figure 38 illustre les variations de la photosynthése nette, de la température des feuilles,
de la transpiration et de la conductance stomatique, pour les différents traitements. Les mesures
de photosynthése montrent une forte variabilité dans le temps pour les différents traitements
(Figure 38A). Des différences significatives sont observées entre les traitements au cours du
temps. Ces différences sont associées aux variations observées de température de feuille, de
transpiration et de conductance stomatique. Des valeurs treés faibles pour la photosynthése ont
été mesurées pendant la 2éme période et a la récolte (jour 126 et 188). Ces valeurs sont a relier a
de fortes températures qui dépassent les 30°C (atteignant 39°C dans le traitement +5°C) (Figure
38B). Cette chute de l'activité photosynthétique est liée a une diminution de la conductance
stomatique (Figure 38D). Pour des températures élevées, la diminution du flux transpiratoire
met en évidence une forte régulation stomatique (Figure 38C).
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Figure 38 : Evolution des différentes variables caractérisant les échanges gazeux a I'échelle des feuilles:
(A) photosynthése nette, (B) température de feuilles, (C) transpiration et (D) conductance
stomatique pour différentes journées ensoleillées au midi solaire, mesurés a 'aide d’'une pince a
photosyntheése (ADC) sur 2 feuilles par arbre avec 6 répétions en 2015.

Le retour a des températures moyennes (aux environs de 30°C) a engendré une
augmentation de l'activité photosynthétique et de la transpiration, en lien avec la conductance
stomatique quel que soit le traitement. La Figure 39A illustre I’évolution du taux de
photosynthése en fonction de la température des feuilles pour ’ensemble des données 2014 et
2015. Malgré la forte variabilité de la photosynthese associée a des mesures prises au cours de la
saison et pour des conditions environnementales fluctuantes (température, VPD ...), la courbe
enveloppe met bien en évidence la photosynthése potentielle en fonction de la température. On
observe une augmentation de la photosynthése avec la température jusqu’a une température de
32-33°C. Au-dela de ces températures, il y a une chute progressive de I'activité photosynthétique
jusqu’a des valeurs presque nulles au-dela de 40°C. Les échanges gazeux ont été associés au

potentiel au VPD et au hydrique foliaire (Figure 39B, C). La diminution du potentiel hydrique

avec le développement végétatif et la variation de la demande climatique, au cours de la saison
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et suivant les traitements, met bien en évidence la diminution progressive de la photosynthese
avec la disponibilité en eau pour la plante. L’efficience d’utilisation de l'eau, ratio de la
photosynthése nette sur la transpiration a I’échelle de la feuille, montre également une tres forte
évolution avec la température. Des températures sub-optimales, au-dela de 30-32°C, mettent en
évidence une chute progressive de 'efficience de I'utilisation de I'’eau pour assimiler le carbone

aux températures élevées (Figure 40).
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Figure 40 : Evolution de l'efficience d’utilisation de I'eau
a I'échelle de la feuille (Leaf Water Use Efficiency)
en fonction de la température des feuilles pour
I'ensemble des données en 2014 (symboles
ouverts) et 2015 (symboles pleins). La courbe
représente la courbe enveloppe pour l'’ensemble
des données (quantile 95%).

Leaf WUE [umol CO2 / mmaol H20]

Temperature Feuille °C

3. Discussion

3.1 Effet du climat sur le statut hydrique de la plante

Les mesures de potentiel hydrique ont montré que les arbres ayant subi une élévation de
température avaient le potentiel hydrique le plus faible. De maniere générale, une température
élevée augmente la transpiration des feuilles et peut donc induire un déficit hydrique pendant la
journée ce qui entralne une diminution du potentiel hydrique de feuille (Tsukaguchi et al,,
2003). Les fortes températures peuvent également influencer le bilan hydrique du fait qu’elles
augmentent le déficit de pression de vapeur (VPD), en augmentant la pression de vapeur a
saturation (Williams et al., 2013), ce qui entraine une plus forte demande atmosphérique
d'évapotranspiration (Weiss et al., 2009). La régulation de la température dans les serres a
nécessité, au moins pour le traitement témoin, le déclenchement du refroidissement par les cool-
box. Ce systéme a permis la régulation de la température mais a entrainé une élévation forte de
I'humidité dans le compartiment. Le traitement témoin se trouve donc a la fois a une
température plus faible et a une humidité plus forte. Cette diminution de la demande climatique,
par une température plus faible et une humidité de I'air plus forte, induit in fine une réduction de
la transpiration de la plante (Abdelmageed et Gruda, 2009). Le statut hydrique des arbres a bien
montré un abaissement du potentiel hydrique avec I'élévation de température, liée a une
augmentation de la demande climatique (Teskey et al,, 2015 ; Hu et al.,, 2014).

Lors de nos expérimentations, lorsque la température a dépassé un certain seuil de
température (autour de 32-35°C), les arbres ont répondu a 'augmentation du VPD de l'air par
une forte régulation stomatique afin de limiter les pertes en eau par la transpiration. La
fermeture des stomates peut se produire en réponse a une augmentation du gradient de

pression de vapeur entre la feuille et l'air et entraine une augmentation de la température
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foliaire (Sheriff, 1979 ; Cochard et Granier, 1999). Cette fermeture des stomates lorsque la
demande climatique est tres élevée joue un réle de protection du systeme conducteur et permet
de maintenir son intégrité et d’éviter I'embolie (Brodribb et al., 2003 ; Cochard et Granier, 1999).
L’augmentation du gradient de pression de vapeur entre la feuille et I'air avec I'augmentation de
la température de la feuille peut provoquer une fermeture stomatique, soit par une réponse
stomatique directe a I'humidité atmosphérique ou en augmentant la transpiration entrainant
une diminution de la turgescence des feuilles et en particulier des cellules de garde (Sheriff,

1979).
3.2 Climat, statut hydrique et photosynthése foliaire

La diminution de la photosynthése dans des conditions de température élevée peut donc étre
attribuée en partie a la réduction de la conductance stomatique due a la fermeture partielle des
stomates, qui augmente la résistance a la diffusion du CO; de l'air extérieur au chloroplaste
(Abdelmageed et Gruda, 2009 ; Cochard et Granier, 1999). Les Figure 39B et C montrent bien
I'effet du climat via le VPD et du statut hydrique sur la photosynthese foliaire.

Nos résultats montrent également que le taux de la photosynthese est lié a la température de
feuille. L'appareil photosynthétique du pécher peut étre trés fortement inhibé par des
températures en-dessous et au-dessus de cette plage (DeJong et Moing, 2008). Lorsque la
température s'éléve, la photosynthése augmente d'abord comme toute réaction chimique ou
biochimique, puis atteint un maximum et diminue ensuite assez rapidement (Saugier, 1983).
Dans nos résultats, le taux photosynthétique augmente atteignant des valeurs de 20 a 25 pmol
m2 s-1 pour des températures entre 28°C et 35°C. Le point de compensation (IC) augmente avec
la température du fait de I'augmentation de la respiration foliaire avec la température, et les
taux nets de photosynthése sont maximaux a une température optimale (Sheriff, 1979). Au-dela
de ces valeurs, les arbres ont montré une chute de l'activité photosynthétique, de la conductance
stomatique et de la transpiration. La diminution de la photosynthése avec une élévation trop
forte de la température est confirmée par de trés nombreux auteurs. Sur fraise, Kidair et al.
(2006) indiquent par exemple que l'exposition a de fortes températures a réduit la
photosynthése et la conductance stomatique. Cette diminution de la photosynthese peut étre
expliquée par différents mécanismes. (i) L'augmentation de la température foliaire peut
conduire a une diminution de 1'état d'activation de la Rubisco conduisant a une limitation de la
photosynthése (Teskey et al.,, 2015 ; Abdelmageed et Gruda, 2009). (ii) la fluidité et I'intégrité
des membranes thylacoidales sont sensibles a des températures élevées dont des modifications
causent la réduction de la photosynthése (Allakhverdiev et al., 2008). (iii) une dégradation de la
protéine D1 a des fortes températures en raison de la formation d’espéces réactives de 'oxygene

(Yoshioka et al., 2006).
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Lorsque le potentiel hydrique foliaire décroit, on observe une relative stabilité de la
photosynthése jusqu'a une valeur critique au-dela de laquelle il y a une chute assez brutale
(Saugier, 1983). Nos résultats montrent a la fois un effet de la température avec une
température optimale autour de 30-32°C et un effet fort du potentiel hydrique sur la réduction
progressive de la photosynthese. L’élévation de température et l'augmentation de la
transpiration et du déficit hydrique de la plante ont pu également induire un ajustement
osmotique avec la production et I'accumulation de différents solutés, principalement glucose
(Machado et Paulsen, 2001) et sorbitol chez le pécher. Ces accumulations peuvent entrainer une
inhibition de la photosynthése (Machado et Paulsen, 2001). Pour prendre en compte l'influence
des conditions environnementales (VPD et température) et du statut hydrique de la plante, nous
avons cherché a développer un modele simple de photosynthése. 11 s’appuie sur une
photosynthése maximale qui est réduite par 3 fonctions de réduction, a I'image de ce qui a été
fait précédemment avec le modele de Jarvis sur la conductance stomatique (Jarvis, 1976). Les
mesures ayant toujours été faites a rayonnement saturant (c’est-a-dire supérieur a 1500
umol/m2/s), le modéle ne prend pas en compte la courbe de réponse de la photosynthese au
rayonnement. Cette courbe est par ailleurs bien décrite, également pour le pécher (Pallardy,
1997). La photosynthése est dans ce modeéle le produit de fonctions de réduction, chaque
fonction étant caractérisée par sa courbe enveloppe. Les parameétres des fonctions de réduction
ont été estimés simultanément en cherchant a minimiser une fonction objective en utilisant un
algorithme génétique (package genalg, R, Figure 41). La fonction objective est la somme du Carré
des Ecarts (SCE) entre la photosynthese mesurée et la photosynthése simulée. Le formalisme
des fonctions est issu de la littérature (Makéla et al., 2008). L'effet de la température sur la
photosynthése reprend le formalisme développé avec des énergies d’activation (Ha) et de
désactivation (Hd) ainsi qu'une température optimale (Johnson et al., 1942, Lohraseb et al,,
2017):

(o) Cri)
W i =1—ex feuille Hye vt
f( feuLZIE) p f(Tempfeuille) = <

Hd(TK_Tnpt)
f(vPD) =1- exp(a_%) Hy — H, (1 - e< RTTop ))

Le modeéle développé permet de prédire avec une bonne qualité la photosynthése sous
I'influence du climat et du statut hydrique de la plante (Figure 41). Les fonctions de réduction
sont proches des courbes enveloppes mis en avant dans I'analyse. La photosynthése est ainsi
fortement réduite pour des VPD supérieurs a 2-3 kPa et pour des potentiels hydriques inférieurs
a -15bars. La photosynthése est fortement inhibée pour les fortes températures, avec des
valeurs de photosyntheses au-dela de 40°C inférieures de plus de 80% a la photosynthese

maximale. La température optimale pour la photosynthese du pécher est proche de 31°C, méme
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s’il manque cependant des valeurs de température plus faibles pour mieux décrire en particulier
'effet de température infra-optimale sur la photosynthese.

Le modele de photosynthése développé repose sur I'hypothése que la réponse a chaque
facteur est totalement indépendante. La sous-estimation de la photosynthése prédite par le
modeéle pour les faibles valeurs met bien en évidence l'existence d’interaction entre ces
différents facteurs. En particulier, des interactions ont été mises en évidence entre le déficit de
pression de vapeur et le statut hydrique de la plante via son potentiel hydrique (Tardieu et al.,
1996).
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Figure 41 : Fonctions de réduction et photosynthese nette : A, fonction de réduction en fonction du déficit
de pression de vapeur de l'air (VPD, a = 1.1, b = -9), B, fonction de réduction en fonction de la
température de la feuille (Ha = 51.224 103, Hd=203.28 103, Topt = 303°K), C, fonction de réduction en
fonction du potentiel hydrique de la feuille (yfeuille, a=0.98, b=56.58), D, photosynthese simulée en
fonction de la photosynthése mesurée.
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De facon complémentaire, nous avons observé a la récolte une chute importante de la
photosynthése avec des valeurs tres faibles, de prés de 5 umol m=2 s1. Cette chute de la
photosynthése n’est pas associée a une limitation par les stomates, la conductance stomatique
étant a ce stade élevée (cas du traitement témoin a la derniere date de mesure en particulier).
Selon DeJong et Moing (2008), la photosynthése de la feuille de péche peut varier de preés de
50% en fonction de la demande des fruits. Le taux de photosynthése augmente a partir du stade
végétatif et décline avec la fin de la croissance des fruits (Abdelmageed et Gruda, 2009). A cette
période, la demande des puits devient tres faible, la croissance des fruits et la croissance
végétative étant achevées. La diminution de la demande des puits entraine une diminution de
I'exportation des produits photosynthétiques (Li et al., 2007). Dans ces conditions, on observe
une accumulation des assimilats carbonés dans les feuilles, leurs concentrations élevées
inhibant alors les activités enzymatiques et diminuant la photosynthése (Quilot-Turion et al.,

2004 ; Lietal, 2007 ; DeJong et Moing, 2008).
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Température, développement et croissance végétative

Résumé

Cette étude a permis d'évaluer la sensibilité du pécher a différentes élévations de températures
(témoin, +2°C et +5°C) depuis la période du développement précoce du fruit jusqu’a sa maturation.
Les effets de ces augmentations de température ont été évalués sur différentes variables : 'intensité
du débourrement et sa dynamique, le développement et la croissance des axes (émergence et
allongement), l'architecture résultante, et enfin la floribondité et floraison des arbres. Des
températures élevées précoces (apres la floraison) entrainent des modifications importantes dans
le cycle phénologique du pécher avec en particulier un avancement important du début de cycle de
développement du pécher. Les températures élevées ont accéléré le rythme de croissance
végétative raccourcissant le cycle. Le phyllochrone a varié au cours de la saison sans rapport avec
les variations saisonnieres de température. Des températures élevées durant les phases du
développement ont affecté 'architecture de 'arbre produisant des axes principaux plus longs et
portant moins d’axillaires. Ces modifications d’architecture ont entrainé une diminution importante
de la densité et de la proportion des bourgeons floraux I’année suivante, affectant la floribondité de
I'échelle du rameau a I’échelle de I'arbre entier, principalement liée a des dynamiques de croissance
des pousses différentes et a 'augmentation des températures pendant la phase estivale de I'année
précédente.

Mots-clés: Pécher, température, phénologie, croissance, phyllochrone, architecture,

floribondité, floraison.

1. Dynamique de la croissance végétative

1.1 Dynamique du débourrement et devenir des bourgeons

Au printemps ou plus globalement durant la saison de végétation, les bourgeons a bois du
pécher peuvent soit rester dormant, soit donner des axes courts (rosettes) soit donner des axes
longs (pousses). En 2015, on observe une anticipation du débourrement et de la croissance
végétative en réponse aux traitements thermiques appliqués I'année précédente, sauf lorsque
I'élévation de température n’a été appliqué qu’a la derniere période (Figure 42). On montre ainsi
que, quel que soit la longueur du rameau, les bourgeons a bois ont débourrés significativement plus
tot que le témoin, avec plus de 20% des bourgeons ayant déja débourré au 9 mars, c’est-a-dire

avant méme la floraison. Cette anticipation du développement végétatif n’a pas été observée
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lorsque I'élévation de température a été appliquée a la derniére période de développement des
fruits.

Une fois le bourgeon débourré, 'axe peut rester court ou s’allonger pour former des pousses
longues. Le suivi des bourgeons débourrés met en évidence un tres fort effet de 1’'élévation des
températures sur leur devenir et sur la dynamique (Figure 43A). Une élévation de températures
(traitement thermique continu et traitement thermique précoce +5°C) a pour conséquence une
dynamique tres rapide d’élongation des axes en pousse longue, contrairement aux traitements
thermiques plus tardifs. Cependant cet effet est temporaire, et plus tardivement en saison, il
n’‘apparait plus de différences significatives entre les traitements. A la fin de la croissance
végétative, les traitements (2/0/2, 0/0/0) ont significativement moins d’axes ayant évolué en
pousse longue que le traitement thermique continu (5/2/5). En 2015, I'élévation de température
n'a pas eu d’effet significatif sur la proportion des bourgeons ayant évolués en pousse longue
(comprise entre 44 et 58% selon les traitements, Figure 43B), méme si en tendance, I’élévation de

température précoce a également favorisé I'émergence de pousses longues.
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Figure 43 : proportion de bourgeons végétatifs ayant évolué en pousses longues au cours de la saison de
développement (2014 : A, 2015 : B).

1.2 Développement et croissance des pousses

Le développement et la croissance végétative ont été suivis en termes d’émergence des feuilles
et d’élongation des pousses. L’élévation de la température a un effet considérable sur 'émergence
des feuilles et I'élongation des pousses. L’élévation de la température a accéléré I'émergence des
feuilles ainsi que I’élongation des pousses par rapport au témoin, aussi bien en 2014 qu’en 2015
(Figure 44A-D). Ainsi, en 2014 et 2015, a la fin de la 1¢ période, les arbres ayant été soumis a
I'élévation de température précoce présentent un nombre de feuilles plus important et une
longueur des pousses significativement plus grande. Cependant, ces différences sont temporaires,
et s’estompent aussi bien concernant le nombre de feuilles que la longueur finale des pousses. Les
suivis du nombre de feuille et des longueurs de pousse relatives, c’est a dire le rapport entre le
nombre de feuille (resp. longueur de la pousse) au cours du temps rapporté au nombre finale de
feuille (resp. a la longueur finale de la pousse) montrent l'anticipation de I'émergence et de la
croissance des axes pour les arbres soumis aux fortes températures apres floraison.

Cette croissance anticipée se traduit par une proportion de leur élongation maximale atteinte
plus précocement. En 2014, cette anticipation est suivie d’un fort ralentissement apres la fin de la
période 1. Les arbres témoins rattrapent ensuite leur croissance, avec un achevement de leur
croissance plus tardif. De maniere similaire, la dynamique d’apparition des feuilles sur les pousses
est impactée de facon transitoire par les différents traitements thermiques. L’élévation de
température a donc anticipé d’'une part le débourrement et la croissance des pousses et d’autre part

raccourci la durée de leur croissance.
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1.3 Vitesse d’émergence des feuilles et d’allongement des axes

Les vitesses d’émergence des feuilles exprimée soit par rapport au jour calendaire (nombre de
feuille émise/jour) ou par rapport au temps thermique (nombre de feuille émise/degré-jour) sont
présentées respectivement dans la Figure 45A et B. Il apparait clairement 2 phases d’émergence
soutenues, avec des vitesses maximales de I'ordre de 0,5 feuille/jour, soit 0,04 feuille/degré-jour.
La vitesse d’émergence des feuilles est tres variable au cours du temps, et le phyllochrone diminue
tres fortement apres la 2¢me phase de croissance. L'expression de I'émergence des feuilles en
fonction du temps thermique n’a pas permis d’obtenir un phyllochrone constant au cours du temps
et identique pour les différents traitements. Les vitesses d’émergence varient de facon significative
suivant les traitements, ces différences étant temporaires. Ainsi, 1'élévation de température
entraine une accélération de la vitesse d’émergence des feuilles, aussi bien durant la 1¢e période
que sur la 3éme et 4¢me période. L’élévation de température a la 4¢me période a entrainé des vitesses
de croissance plus élevée et a allongé la durée de croissance (en particulier pour le traitement avec
une élévation de température durant cette période).

De facon similaire a la dynamique d’émergence des feuilles, deux vagues de croissance sont
observées pour la croissance en longueur des pousses, pendant la 1¢re et 3¢me période (Figure 45C et
D). Au cours du développement, les vitesses de croissance sont toutes synchrones par rapport au
jour calendaire. A contrario, I'expression de la vitesse de croissance en fonction du temps
thermique désynchronise les phases de croissance selon les traitements. Les vitesses de croissance
sont variables selon les traitements aux différentes périodes. Les arbres ayant subi une élévation de
température durant la 1¢re période ont une vitesse de croissance rapportée au temps calendaire
plus forte, pour ensuite étre plus faible. Pour des élévations de températures tardives (4éme
période), la vitesse de croissance est également supérieure et sur une durée plus longue (0/0/5 |
0/0/0/5). En s’approchant de la maturité des fruits, la vitesse de croissance est nulle pour

I’ensemble des traitements.
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Figure 45 : Vitesse d’émergence des feuilles en fonction du temps calendaire [nb feuilles/jour] (A) et du
temps thermique (B), et vitesse de croissance des pousses terminales en fonction du temps calendaire
[em/jour] (C) et du temps thermique (D) pour I'ensemble des traitements en 2015.

1.4 Longueur des pousses et nombre de feuilles

La Figure 46A présente la relation entre le nombre de feuilles, c’est-a-dire le nombre de
phytomére émis, et la longueur des pousses. On observe logiquement une relation forte entre le
nombre de feuilles et la longueur des pousses. De facon intéressante, a longueur de pousse
identique, les températures plus élevées entrainent un nombre de feuille plus important, c’est-a-
dire une longueur moyenne de phytomeére plus courte, en particulier pour le traitement continu
(5/2/515/5/5/5). Une relation négative entre la longueur moyenne des phytomeres (nombre des
feuilles/cm) et la longueur finale des pousses est observée (Figure 46B). Les pousses courtes

présentent jusqu’a 2 feuilles/cm, alors que cette densité de feuille chute a prés de 0.5 feuille/cm
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pour les pousses longues. L’élévation de température tend a modifier 'architecture en augmentant
le nombre de feuille par unité de longueur, en particulier pour les pousses longues. Les processus
d’émergence et de croissance ne sont pas affectés de fagcon équivalente avec I'élévation de
température : 'émergence des feuilles est plus accélérée que la croissance en longueur des pousses
tendant a raccourcir la longueur des phytomeéres pour donner naissance a des axes portant plus de

feuille pour des longueurs équivalentes.
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Figure 46 : Relation entre la longueur finale des pousses et le nombre final de feuilles (A) et la densité de
feuille (nombre de feuille par longueur de pousse) (B) pour 'ensemble des traitements en 2015.

1.5 Surface foliaire

La Figure 47 présente les surfaces de feuille en fonction des traitements et de la longueur de la
pousse qui les porte. L’élévation de température a entrainé une diminution de la surface moyenne
des feuilles. La tendance s’observe avec une diminution progressive de la surface moyenne des
feuilles avec 1'élévation de la température. Cette diminution est d’autant plus marquée que
I'élévation de température a lieu pendant les phases de croissance végétative forte (Figure 47A).
Pour une élévation de température continue, la diminution est tres forte avec une réduction de plus
de 50% de la surface moyenne des feuilles par rapport au témoin (Figure 47B). On constate
également une relation entre la surface moyenne des feuilles et la longueur de la pousse. Ainsi une
pousse courte porte des feuilles plus petites. Le cas extréme est observé pour les rosettes avec des
feuilles préformées dans le bourgeon et qui restent petites. La courbe de tendance montre bien que
cette relation est modifiée selon les traitements : I'laugmentation de la surface moyenne des feuilles
avec l'allongement des axes est beaucoup moins prononcée pour le traitement continu. La

dynamique d’évolution de la surface foliaire spécifique (SLA) au cours du temps montre un effet

72



Température, développement et croissance végétative

significatif de la date de prélévement, avec une augmentation au cours du temps pour tous les

traitements. Cependant, il n’apparait pas de différences significatives entre les traitements.
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Figure 47 : Surface moyenne des feuilles pour les différents traitements (A) et relation entre la surface
moyenne et les longueurs des pousses (B) pour 'ensemble des traitements en 2015 pour un préléevement
ala fin de la saison de croissance 2015. Les courbes représentent les courbes de tendance par traitement
(lowess qui minimise I’écart entre les points).

2. Conséquence sur l'architecture de I’arbre

2.1 Développement des pousses principales et axillaires

Les dynamiques de croissance des pousses (longueur et nombre de feuille) ont été réalisées
durant la saison de croissance sur un nombre limité d’axes. Pendant I’hiver 2014 et 2015, de fagon a
étre plus exhaustif, la longueur de I’ensemble des pousses ayant poussé durant la saison sur I'arbre
a été mesuré. Les distributions des longueurs présentent des différences significatives entres les
différents traitements thermiques (Figure 48A). Deux populations de pousses, petites et longues,
sont observées. En 2015, la proportion de pousses longues, c’est-a-dire supérieures a 50 cm, est
fortement augmentée avec pres de 33% pour le traitement avec I'élévation tardive de température
(4¢me période), et jusqu'a 38% pour I’élévation continue, contre seulement 24% pour le traitement
témoin (Figure 48B). En paralléle de cet allongement plus marqué des pousses terminales,
I'élévation de température a également entrainé un allongement des pousses axillaires pour ces
mémes traitements avec pres de 37% de pousses axillaires supérieures a 50 cm, contre moins de

27% pour le traitement témoin (Figure 48C).
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Au niveau du nombre de pousses, I'élévation de température a conduit a produire des axes
portants moins d’axillaires. Si le nombre de pousses principales s’étant développées est
significativement plus important pour les traitements avec élévation de température (en particulier
a la 3eme période) par rapport au témoin (Figure 49A), la température a, en revanche, réduit
considérablement 1'émergence des pousses sylleptiques dites axillaires. Ainsi les pousses du
traitement témoin portent en moyenne plus de 3 ramifications sylleptiques contre moins de 1 pour
le traitement thermique a +5°C derniere période (0/0/5| 0/0/0/5) et le traitement continu ‘5/2/5
| 5/5/5/5 (Figure 49B).
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Figure 48 : Distribution des longueurs de pousses principales et axillaires ayant poussé durant la saison de
végétation 2014 (A), des longueurs de pousses principales (B), des pousses axillaires (C) ayant poussé
durant la saison de végétation 2015. Les lignes pointillées verticales rouges indiquent les quantiles 5, 25,
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Figure 49 : Nombre de pousses principales sur 'arbre entier (A), et de pousses axillaires portées par les

pousses principales (B) mesurées en janvier 2016 pour tous les traitements.

2.2 Croissance végétative finale

La croissance végétative totale, exprimée par la longueur cumulée de pousse, montre que la
température n’a pas eu d’effet sur la croissance a I'échelle de I'arbre entier entre les différents
traitements thermiques. La longueur cumulée des pousses pour I'ensemble des traitements est
comprise entre 6 m et 14m en 2014 (Figure 50A). La saison de croissance 2015 montre une
croissance beaucoup plus forte que 'année précédente (Figure 50B), avec un cumul de longueur de
pousse allant de 40 a 80m par arbre. Cette croissance plus importante est liée a une augmentation
de la vigueur avec I'dge des arbres.

L’élévation de température a donc favorisé I'apparition de pousses longues, via une plus grande
proportion de bourgeons se développant en pousses longues et via un allongement plus marqué de
ces pousses. Cet allongement plus prononcé des pousses principales a toutefois été réalisé au
détriment du développement des pousses axillaires. Au final, la croissance cumulée n’a pas été
modifiée, mais la part des pousses axillaires dans la croissance globale de l'arbre a été

profondément réduite avec I'élévation de température.
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Figure 50 : Longueur cumulée des pousses par arbre apres la saison de croissance 2014 (A) et 2015 (B) pour
I'ensemble des traitements thermiques.

3. Floribondité et Floraison

3.1 Floribondité

Pour caractériser l'effet de I’élévation de température sur la floribondité, la densité de fleur (nb
fleur/cm) est présentée dans la Figure 51(A et B). L’élévation de température diminue en tendance
et de facon significative la densité des bourgeons floraux sur les rameaux, et ce quel que soit le type
de rameau (petit, moyen ou long). Ainsi, sur les pousses de la saison 2015 donnant les rameaux de
2016, on observe, pour les rameaux longs, une densité de fleur beaucoup plus faible pour les arbres
ayant été soumis a une élévation tardive de la température (traitement thermique continu et
élévation de température a la derniére période). La densité de fleur est de I'ordre de 0.2 fleur/cm
contre 0.4 fleur/cm pour tous les autres traitements (Figure 51B). La méme tendance est observée
apres la saison de croissance 2014 (Figure 51A). De facon complémentaire, la densité des
bourgeons a fleurs diminue avec I'allongement du rameau, quel que soit le traitement (Figure 51,
Figure 52). Ainsi plus le rameau est long, moins il porte de bourgeons a fleurs. Les courbes de
tendance montrent également une relation modifiée pour les élévations tardives de température, et

ce quel que soit la longueur du rameau.
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Figure 51 : Densité de bougeons a fleur (nb fleur/cm rameau) selon le type de pousse (long, moyen, petit)

pour les différents traitements thermiques apres la saison de croissance 2014 (A) et 2015 (B).

Figure 52: Evolution de la densité des
bourgeons a fleurs en fonction de la

et des

[cm]
traitements thermiques en 2016.
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satisfaction des besoins en froid et en chaleur. La pleine floraison est caract

par le jour ou la proportion de fleurs déja ouverte est de 50%. Au printemps 2015, la floraison est

concentrée aux alentours du jour calendaire 78 (18 mars) et aux alentours du jour calendaire 75
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(15 mars) au printemps 2016 (Tableau 6). Il n’y a pas d’effet significatif des traitements des années

(n-1) sur la date de floraison 'année n.

Traitements 2014 2015 2016
0/0/0 | 0/0/0/0 66.12 +2.88 79.11+1.14 74.74 £ 3.25
2/0/0 | 5/0/0/0 64.51+1.91 7714 £1.71 74.79 £2.19
5/2/0 | 0/5/0/0 66.52 +1.78 77.56 £1.70 74.45 + 0.22
2/0/2 ] 0/0/5/0 65.13 £ 1.15 77.14 £ 0.88 75.14 £ 0.97
0/0/5 ] 0/0/0/5 6691 +2.21 78.97 +1.23 76.18 + 0.95
5/2/5 | 5/5/5/5 66.54 +2.74 77.15+1.22 77.53 £2.41

Tableau 6: Date médiane de pleine floraison (50% des fleurs ouvertes) avec l'écart type pour tous les

traitements au printemps 2014, 2015 et 2016.

Outre la date de pleine floraison, un autre parametre important est I'’étalement de la floraison. La

Figure 53 permet de montrer la date de début, de fin et de pleine floraison et donc son étalement

(durée de la floraison). Le traitement «témoin» a présenté un étalement de la floraison moins

important (entre 15 et 20 jours) par rapport au traitement «+5°C continu» qui a été marqué par un

étalement plus accentué et une plus forte variabilité entre arbre (entre 15 et 40 jours).

5/215 1 5/5/5/5

2/0/0 1 5/0/0/0

0/0/0 | 0/0/0/0
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56
78
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77
69
78
79
76
92
127
71
94
84
82
84
79
77
I I 1
70 80 90

Jour apres pleine floraison

Figure 53 : Etalement de la floraison pour chaque arbre et en fonction des traitements. Chaque segment
représente un arbre, le début et la fin du segment indiquant respectivement le début et la fin de la
floraison, et le triangle indiquant la date de pleine floraison. Le nombre de fleurs suivies par arbre est
indiqué sur la droite des segments.
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4. Discussion

4.1 Dynamique de développement et architecture

Une élévation de la température au printemps (continue sur toutes les périodes ou pendant les
phases précoces) a entrainé une anticipation du débourrement et de la croissance végétative. Ce
résultat confirme des résultats précédents de Donnelly et al. (2006) et Chmielewski et Rotzer
(2001). Lors de nos expérimentations, on observe ainsi au printemps une proportion plus
importante de bourgeons ayant débourré précocement. Ces bourgeons évoluent plus rapidement
en pousses longues. La proportion finale de bourgeons ayant donné des pousses longues est
significativement affectée en 2014 mais pas en 2015, méme si une tendance est observée.
L’augmentation des températures au printemps a donc induit un décalage phénologique du
développement des bourgeons. L’élévation de température a également été favorable a la
croissance des pousses, aussi bien en nombre de feuille qu'en longueur des axes. Lors de nos
expérimentations, les traitements thermiques précoces ont stimulé la croissance végétative. De
méme sur pommier, I'augmentation de la température 6-7 semaines aprés la floraison a stimulé
considérablement la croissance végétative des arbres (Zhu et al, 1997). Cette accélération est
temporaire et ne se maintient pas jusqu’a la maturité. Les traitements ayant été soumis a une
élévation de température durant la 1¢re période (seulement durant cette période ou en continu) ont
présenté de facon transitoire une longueur de pousse plus importante. De facon paralléle,
I'élévation de température a accéléré I'émergence des feuilles. Ces résultats confirment ceux de Cao
et Moss (1989) sur blé et orge et de Villalobos et Ritchie (1992) sur tournesol, qui ont observé une
augmentation de la vitesse d’apparition des feuilles ou phyllochrone avec I'augmentation de
température, jusqu’a un certain seuil, au-dela duquel le phyllochrone diminue. Dans notre étude, le
phyllochrone a varié au cours de la saison sans rapport avec les variations saisonniéres de
température. Selon Davidson et al. (2015), le phyllochrone chez les jeunes péchers n’est pas
influencé par la température. Cultivés en continu a 20°C ou 30°C, il n'y a pas eu de différences de
phyllochrone entre ces températures, méme si la biomasse totale était plus grande pour les arbres
cultivés a 20°C (Davidson et al,, 2015). Si le phyllochrone ne semble pas dépendre uniquement de la
température, I'effet de la variabilité interannuelle du climat sur I'émergence des feuilles semble étre
considérablement réduit lorsque le développement est exprimé en fonction du temps thermique
plutét qu’en fonction du jour calendaire (Figure 54), avec un début d’émergence synchrone entre
les années et entre les traitements.

La croissance végétative est apparue marquée par 2 phases de croissance, séparé par un

ralentissement (année 2015) voire méme un arrét de 'émergence des feuilles et de 'élongation de
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la pousse (année 2014). Ce comportement a déja été mis en évidence pour d’autres espéces ainsi
que pour le pécher (Lobit el al., 2001). Ce ralentissement de la croissance pourrait étre associé a un
temps de latence séparant la fin de I'émergence des feuilles préformées dans le bourgeon et la
formation des nouvelles ébauches foliaires. En effet, la 1¢re phase de croissance repose sur la
croissance de feuilles préalablement formées dans le bourgeon. Fournier (1994) a observé un
temps de latence entre I'’émergence des feuilles préformées et l'apparition des feuilles
nouvellement formées durant la saison. Ce temps correspond a la reprise de I'activité du méristéme.
Toutefois, le nombre de feuille préformée dans le bourgeon est de I'ordre de 9-11 feuilles. Or le
ralentissement observé intervient dans notre étude plutét au-dela de 15 feuilles (année 2014) et
méme au-dela de 20 feuilles (année 2015), c’est-a-dire pour un nombre de feuille bien supérieure
au nombre de feuille préformée. De plus, la fin de I'’émergence de ces 1¢res feuilles est précoce,
autour de mi-avril soit pour un temps thermique de 200° (Fournier, 1994), alors que le
ralentissement observé est beaucoup plus tardif, centré autour de 500-600°j. Ce ralentissement ne
correspond donc pas a la reprise de I'activité du méristeme et a la formation de nouvelles ébauches
foliaires. Champagnat et al. (1986) ont également mis en évidence un temps de latence entre
I'initiation d’une feuille et son développement. Ce temps de latence correspond approximativement
a I'émergence de 5 a 6 feuilles, soit aux alentours de 150-200°j. Si le développement des feuilles
apparait ralenti vers 500-600°j, cela correspond a un ralentissement de l'initiation des feuilles
autour de 300-400°j. Ces observations corroborent des observations précédentes sur pécher (Lobit
etal,, 2001) et mettent bien en évidence un effet sur l'initiation foliaire.

Outre un effet positif de la température sur les vitesses relatives de croissance, on observe
également un effet sur les durées de croissance (Dambreville, 2013). Des températures élevées ont
accéléré le développement de la plante en raccourcissant la durée de son cycle phénologique
(Bellia, 2003). Nous avons observé que les arbres soumis a une température élevée durant la 1ére
période ont un ralentissement de leur développement et de leur croissance végétative (émergence
des feuilles et élongation des axes) qui apparait de fagon plus précoce.

L’élévation de température a affecté de fagon différenciée 1'émergence des feuilles et la
croissance des pousses et des feuilles. La température a plus favorisé I'apparition des feuilles que
I’élongation des axes. On observe ainsi pour une méme longueur de pousse un nombre plus
important de phytomeéres, mettant en évidence un raccourcissement de la longueur des phytomeres
avec I'élévation de la température. De facon complémentaire, la surface des feuilles a également été
fortement réduite avec la température. Ce plus faible allongement des axes ou de la surface des
feuilles peut résulter d’'un raccourcissement de leur durée de croissance ou de I'effet de I'élévation

de température sur le statut hydrique de l'arbre. La diminution de la croissance foliaire est
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classiquement observée sur péche, et est un des processus les plus précocement affectés par un
déficit hydrique. La diminution de la photosynthese apparait ainsi plus tardivement que la

réduction de la croissance en dimension des organes (Rahmati et al., 2015).
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Figure 54 : Evolution du nombre de feuille sur les pousses pour I'année 2014 et 2015 pour les différents
traitements thermiques, en fonction du jour aprés pleine floraison (A) ou en fonction du temps
thermique (B).

L’élévation de température, aussi bien en 2014 qu’en 2015, a conduit a observer une plus forte
proportion de pousses longues que pour le traitement témoin. Au niveau de I'élongation des
pousses, Legave (2009) confirme l'effet cumulatif des hautes températures, via un allongement des
pousses qui a in fine un impact sur I'architecture de I'arbre. De facon complémentaire, 'allongement
des axes est associé a un plus faible développement des pousses axillaires. Ainsi, quel que soit
I'année, I'élévation de température a favorisé les pousses principales, mais globalement la longueur
totale des pousses a I'échelle de I'arbre (pousses principales + axillaires) n’a pas été affectée par les
différents traitements thermiques. L”élévation de température a donc (i) avancé le débourrement
et accéléré la croissance des axes et I'émergence des feuilles, (ii) réduit les processus de croissance
(élongation des pousses et surface des feuilles) et (iii) favorisé la croissance de la pousse principale
en réduisant les pousses sylleptiques. La croissance plus forte des pousses principales a été réalisé

au détriment de la croissance des axillaires, avec une dominance apicale plus marquée.

4.2 Architecture et floribondité
Les effets pluriannuels de la température peuvent affecter la production de péche au travers de

la floribondité, c’est-a-dire de la production des bourgeons floraux. La floribondité peut étre
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affectée, soit via une modification des types d’axe ou de la densité de bourgeons a fleur sur ces axes.
Nos observations ont montré, a longueur de rameau équivalent, une densité plus faible de bourgeon
a fleur sur les arbres ayant subi une élévation de température tardive (derniere période et
élévation continue). Les densités de bourgeons a fleur sont ainsi divisées par 2 avec le traitement
continu, passant de pres de 0,6 a 0,3 bourgeon a fleur/cm rameau pour les axes courts. De facon
parallele, les traitements thermiques en modifiant la distribution des longueurs des pousses, ont
également induit des modifications sur le nombre de fleur porté. Les bourgeons a fleur et a bois
sont portés a l'aisselle des feuilles, et on peut trouver jusqu'a 3 bourgeons par phytomere. La
longueur moyenne des phytoméres augmente avec la longueur des pousses. Et il y a donc une
relation négative entre la longueur d’un axe et sa densité de bourgeon. Ainsi sur les axes courts, une
succession de plusieurs phytomeres courts est observée ce qui a pour conséquence une grande
densité de bourgeons. De fagon complémentaire, il apparait, quel que soit le traitement, une
relation également négative entre la longueur du rameau et la proportion des bourgeons a fleur
(Figure 55). Pour un axe court, pres de 80% des bourgeons sont des bourgeons a fleurs. Cette
proportion n’est que de 40% pour des axes de plus de 30cm. Ces résultats confirment les travaux de
Kervella et al. (1995). L’apparition de bourgeons floraux est reliée a des entrenceuds courts, et a
contrario les entrenceuds longs ne portent souvent aucun bourgeon axillaire, aussi bien floral que
végétatif. De facon complémentaires, les bourgeons floraux sont associés a des pousses ayant des
vitesses de croissance des pousses plus faibles alors que les bourgeons végétatifs sont associés a
des pousses vigoureuses et des phyllochrones courts (Kervella et al, 1995). L’activité des
méristemes axillaires est reliée a plusieurs processus impliqués dans la croissance des pousses:
production des métameres, élongation des entrenceuds et croissance des feuilles. La vitesse
d’élongation résulte de I'émergence et de I'élongation des métameres. Cette vitesse a un role central
sur l'activité et le devenir des méristemes axillaires. L'activité des méristemes axillaires est plus
longue sur des pousses avec une vigueur faible. Cet antagonisme entre vigueur de la pousse et
activité du méristéme peut étre interprété comme résultant d’'une compétition pour les ressources
entre la division cellulaire au niveau du méristéme et la croissance en dimension de la pousse
(Kervella et al., 1995). Les conditions prévalant au moment de la formation des bourgeons axillaires
sont également déterminants sur leur devenir. Ainsi Escobédo et Crabbé (1989), avec différentes
manipulations (décortication, éclaircissage, taille) ont obtenu jusqu’a 90% de bourgeons floraux.
Des températures élevées peuvent aussi inhiber indirectement la formation de bourgeons. Pour
certains cultivars de pomme, sous l'influence des gibbérellines produites par les apex des pousses
longues, le plastochrone peut étre fortement modifié (Koutinas et al, 2010). La réduction du

nombre des bourgeons a fleur avec I'élévation de température résulte donc (1) d’'un nombre plus
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faible de bourgeon a fleur pour une méme longueur de pousse, (2) d'un allongement des pousses
qui induit (2a) une plus faible densité de bourgeon et (2b) une plus faible proportion de bourgeon a
fleur. Selon Medina (2008), des températures diurnes/nocturnes élevées (26-30/22-26 °C)
inhibent l'initiation des bourgeons floraux. Chez les espéces fruitieres, la formation des fleurs passe
par trois phases essentielles: (i) l'induction suivie de I’évocation florale, (ii) l'initiation des
primordia floraux et (iii) enfin la différenciation et la croissance des ébauches florales. Chacune de
ces phases est contrélée par des processus internes et externes spécifiques (Mehri et Crabbé,
2002). Le passage de I'état végétatif vers 1'état floral est considéré comme l'une des étapes les plus
importantes de 'ontogenése d'un végétal. Ce passage semble étre contr6lé par des corrélations
endogénes de nature hormonale ou métabolique et des facteurs de I'environnement (comme la
température et la photopériode) qui auraient un effet indirect en agissant sur les périodes de repos
et d’activité des bourgeons. Par ailleurs, il a été montré que l'induction et I'initiation florales sont
deux étapes réversibles, c'est a dire que si le bourgeon se trouve sous de fortes températures, il
peut redevenir végétatif. Dans les conditions du climat subtropical, ou les faibles températures
positives nécessaires pour satisfaire les exigences de refroidissement sont insuffisantes, une partie
des bourgeons a fleurs, qui ont commencé leur développement pour certains cultivars de pomme,
se retransforment en bourgeons végétatifs (Koutinas et al., 2010). Les élévations tardives de
température correspondent aux périodes de sensibilité de I'induction et de I'initiation florale chez
le pécher (fin juin, juillet). En conséquence, la proportion plus forte de bourgeons végétatifs
observée avec les traitements thermiques tardifs pourrait étre associée a la non-différentiation

florale ou a sa réversibilité.
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Chez le pécher, la floraison a lieu avant 'apparition des feuilles (Lescourret et al.,, 1999). Les
traitements d’élévation de température la saison précédente n’ont pas eu d’effet sur la date de
floraison. On note cependant des dates de floraison variable entre les années mais homogene entre
traitement. La bibliographie indique qu’'une élévation de température précoce, c’est-a-dire bien
avant la floraison, entraine une floraison plus précoce (Besancenot et Thibaudon, 2012 ; Beaubien
et Freeland, 2000 ; Seguin, 2010 ; Guédon et Legave, 2008 ; Hilaire et al., 2002). Selon Agenis
(2006), le réchauffement a pour conséquence de reculer la date de satisfaction des besoins en froid
(températures plus douces I'hiver), et d’avancer celle de satisfaction des besoins en chaleur. Le vécu
thermique du bourgeon floral, quant a son entrée en dormance ou quant a la satisfaction de ses
besoins en chaleur au printemps, n’a pas été affecté par les traitements, les dates de nos traitements
étant trop tardif par rapport a la floraison (au plus tot au moment de la floraison) ou trop précoce
pour l'entrée en dormance (fin des traitements thermiques a la récolte des fruits). Par contre, si la
date moyenne de pleine floraison n’a pas été affectée, on observe un étalement plus marqué et une
variabilité plus forte avec I'élévation des températures. L’étalement temporel de la floraison peut
avoir un impact sur la variabilité de la croissance des organes au sein de I'arbre. Sur pécher, les
fruits issues d'une floraison plus précoce sur 'arbre sont ainsi avantagés (Lescourret et al., 1999).
L’étalement temporel de la floraison (15 a 40 jours) pour le traitement continu est susceptible

d’induire un avantage compétitif pour les fruits les plus précoces.

Conclusion

Notre étude a permis de mettre en évidence que I'élévation de température a entrainée des
modifications importantes dans le cycle phénologique du pécher. Le suivi de la croissance
végétative a montré un avancement important dés le début du cycle de développement, sous
I'influence des températures élevées précoces et en continu avec une accélération importante des
vitesses de développement au niveau de I'élongation des pousses et du nombre des feuilles portées.
Elle a également conduit a un raccourcissement du cycle. Cette accélération de la vitesse de
croissance a été associée a une dominance apicale plus marquée, et une diminution de la
ramification des axes au travers de la réduction du développement des pousses axillaires.

Si I'élévation de température a favorisé 'organogéneése et la croissance, ces 2 processus n’ont
pas été impactés a un méme niveau, la croissance en dimension (allongement des pousses) étant
moins augmentée. Ce différentiel a conduit a des pousses portant plus de phytoméres mais des
phytomeéres plus courts. De facon complémentaire, ’élévation de température a également entrainé
une forte réduction de la croissance en dimension des feuilles, avec une réduction de leur surface.

L’élévation de température a donc modifié la dynamique de croissance et I'architecture de I'arbre.
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La modification de la dynamique de la croissance végétative (accélération pendant la premiere
période puis ralentissement sur les périodes suivantes) a pu contribuer a la mise en place d’une
compétition accrue et précoce, apres la floraison, pour la ressource carbonée entre les parties
végétatives et les jeunes fruits.

Pour mieux appréhender le fonctionnement des arbres dans leur pérennité, le suivi pluriannuel
des effets d'une élévation de températures I'année n sur la mise a fleur 'année suivante a mis en
évidence un effet sur la floribondité de l'arbre. L’élévation de température 'année n a modifié
I'architecture des pousses (futurs rameaux porteurs des fruits), en favorisant la croissance des
pousses longues moins floribondes et en diminuant la proportion de bourgeon a fleur; ces deux
phénomeénes conjugués ont réduit la production des bourgeons floraux et peuvent affecter le

potentiel de production I'année suivante.
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Température, croissance et qualité des fruits

Résumé

Le pécher est tres sensible a la température a certaines périodes de son cycle. L’objectif de cette
étude a été d’identifier les effets d’'une élévation de température pendant la croissance du fruit
jusqu’a sa maturation et en particulier sur (i) la dynamique de croissance des fruits au cours du
temps, (ii) la composition des fruits a la récolte. Les objectifs sont d’identifier les processus affectés
par une élévation de température, et les stades sensibles de développement du fruit.

Une augmentation de température apres floraison a entrainé un raccourcissement trés marqué
de la durée de croissance du fruit, avec une date de récolte anticipée de prés de 3 semaines.
L’augmentation de température apreés floraison a influencé la dynamique de croissance en
accélérant la croissance des fruits et en raccourcissant leur durée de développement, ce qui a abouti
a la production de fruits de plus petit calibre, de plus faible poids sec, ayant une conductance
cuticulaire plus élevée. Une augmentation de température en début de cycle de développement du
fruit n’a pas ou peu affecté la teneur en matiere seche totale mais a diminué la teneur en matiere
seche structurale. Les fruits récoltés sur les arbres soumis a une élévation de température pendant
la phase de maturation des fruits ont des concentrations en sorbitol et en hexoses (fructose et
glucose) plus élevées. Cette augmentation est liée a une plus faible dilution mais également a un
effet sur le métabolisme. Les fortes températures en milieu ou fin de cycle ont également favorisé
I'accumulation d’acide malique et citrique. Le rapport sucres sur acides, un indicateur de la qualité
gustative des fruits, était deux fois plus élevé en 2014 qu’en 2015 ; ceci est peut-étre lié au fait que
I'année 2015 a été beaucoup plus chaude que 2014. Une augmentation de la température a
différents stades de développement du fruit n’a pas eu d’incidence sur la coloration externe du fruit
a maturité.

Mots-clés : Pécher, température, phénologie, croissance, conductance cuticulaire, fermeté,
métabolisme, carbohydrate, acide organique, polyphénols, qualité des fruits, sucres, vitamine C,

matiére seche structurale.

1. Croissance du fruit

1.1 Dynamique de croissance des fruits

Le suivi de la croissance en diametre des fruits met bien en évidence les différentes phases de

croissance du fruit en 2014 (Figure 56) :
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- Une premiére phase de croissance rapide jusqu'a 50 jours apres la pleine floraison qui
correspond a une phase d'importantes divisions cellulaires.

- Une phase pendant laquelle la croissance en diamétre est ralentie et qui correspond a la phase
de durcissement du noyau.

- Une phase avec reprise d’une croissance forte aprés le jour (70) correspondant a la phase
d’expansion cellulaire.

La température a fortement modulé la dynamique et la durée de croissance des fruits. Ainsi,
I'année 2015 a été marqué par une récolte anticipée de pres de 20 jours par rapport a la récolte de
2014. Cette anticipation importante de la récolte est a mettre en lien avec des températures plus
élevées sur l'ensemble de la période. Outre cette variabilité interannuelle, les traitements
thermiques appliqués ont également fortement affecté la croissance des fruits. L’élévation continue
de la température a conduit en particulier a une croissance anticipée et un arrét de croissance des
fruits plus précoce. L’élévation précoce (lére période) a également conduit a une augmentation

importante de la croissance des fruits.
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Figure 56 : Evolution du diametre des fruits au cours du temps (jour aprés pleine floraison) pour les
différents traitements thermiques (A: 2014, B: 2015).

1.2 Vitesse de croissance des fruits

La vitesse de croissance a été calculée a partir des mesures de diameétre, par unité de temps
calendaire (Figure 57A, B) ou thermique (Figure 57C, D) respectivement. Les différentes phases de
croissance sont synchrones en fonction du jour calendaire, en particulier le pic de croissance le plus
marqué, correspondant au maximum de I'expansion cellulaire, est centré respectivement autour de

115 et 95 jours apreés pleine floraison (JAPF) pour les années 2014 et 2015. A contrario, les pics de
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croissance apparaissent clairement décalés quand les vitesses sont représentées en fonction du
temps thermique, en particulier pour la 3éme phase de développement du fruit. Si les pics de
croissance sont synchrones en fonction du temps calendaire, 'intensité de la croissance pour une
période donnée, est différente suivant les traitements. En particulier, les fruits des arbres subissant
I'élévation de la température a la période 1 et le traitement avec augmentation de température sur
tout le cycle de développement du fruit ont une croissance plus prononcée sur les deux premiéres
périodes par rapport aux fruits témoins. La croissance de ces fruits s’achéve cependant plus

rapidement durant la 3éme phase de développement.
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Figure 57 : Vitesse de croissance en volume des fruits en fonction du temps (jour aprés pleine floraison)
(2014 : A, 2015 : B), et en fonction du temps thermique (2014 : C, 2015 : D).
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1.3 Durée de croissance des fruits

La fermeté est le critere principal pour apprécier la maturité des péches. La fermeté diminue
classiquement au cours de la phase de maturation des fruits (Figure 58). Le traitement thermique
continu (5/2/5) induit une avance de la maturité de preés de 20 jours, suivi par les traitements
(5/2/0, 2/0/0 et 2/0/2). Toutefois, il n'y a pas d’effet significatif de l'augmentation des
températures dans la phase finale de développement du fruit pour les traitements (0/0/2 et 0/0/5)

sur leur date de maturité par rapport au témoin (0/0/0).
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Des différences dans la durée de croissance sont observées entre les traitements thermiques en
particulier en 2014 (Figure 59A). Ainsi, des élévations de température précoce (2/0/0, 5/2/0) ont
entrainé des raccourcissements de la durée de croissance des fruits de pres de 10 et 15 jours
respectivement. Une diminution encore plus marquée de la durée de croissance est observée pour
le traitement continu (5/2/5) en 2014, avec une date de récolte anticipée de 21 jours. Pour I'année
2015, des différences de durée de croissance des fruits sont observées seulement pour les arbres
soumis a une élévation de température continue, avec une date de récolte anticipée d’environ 10
jours. Des élévations de température sur des périodes plus tardives, c’est-a-dire proche de la
maturité, n'ont pas eu d’effet sur la durée de croissance du fruit aussi bien en 2014 qu’en 2015. Les
années 2014 et 2015 ont été marquées par des climats printaniers tres différents. L’année 2015 a
été une année printaniere chaude et a entrainé un raccourcissement de la durée de croissance des
fruits (Figure 59B) d’environ 3 semaines par rapport a I'année 2014. On constate une durée de
croissance similaire entre le traitement ayant été soumis a une élévation de température continue

en 2014 et le traitement témoin en 2015. Les différences entre traitements ont été beaucoup moins
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marquées en 2015, avec des durées de croissance qui se rapprochent de la durée minimale de

croissance observée associée au traitement thermique continu de 2014.
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Figure 59 : Durée de croissance des fruits en jour pour les différents traitements thermiques (2014 : A, 2015
: B). Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les traitements (P<0.05).

1.4 Conductance cuticulaire des fruits

Les mesures de conductance cuticulaire montrent qu’au jour 61 (JAPF), la conductance
cuticulaire des fruits varie entre 15 et 35 [mmol.m-2s-1] pour I'ensemble des traitements, sans
différences significatives entre les traitements (Figure 60B). La dynamique temporelle est
également identique, avec une diminution de la conductance cuticulaire. En s’approchant de la
maturité (Figure 60A), on constate pour les traitements ayant subi une augmentation de
température précoce ou continue (5/2/0 et 5/2/5) une augmentation significative de la
conductance cuticulaire jusqu’a des valeurs de 50 [mmol.m-2s-1], en comparaison des valeurs

moyennes de 18 [mmol.m-%s-1] pour le témoin.
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Figure 60 : Evolution de la conductance cuticulaire des fruits au cours de la maturité des fruits en 2014 (102,
111 et 122 JAPF, A) et au cours de 2éme et 3eme période en 2015 (61 et 79 JAPF, B). Des lettres différentes
indiquent des différences significatives entre les traitements (P<0.05).

1.5 Coloration des fruits

La figure 61 présente la clarté des fruits (L : qui varie du noir vers le blanc) et la composante ‘a’,
en termes de couleur (qui varie du vert au rouge). En 2014, au début de la phase de la maturation,
aux jours 105 et 112 (jour apres pleine floraison), on distingue deux groupes significativement
différents : les fruits des traitements ‘0/0/0, 0/0/2, 0/0/5" d’'une part et les fruits ayant subi une
élévation de température précoce ‘2/0/0, 5/2/0, 5/2/5’, d’autre part caractérisés par une plus
faible clarté (Figure 61A) et une coloration externe plus rouge (Figure 61B). Au-dela de ces dates,
les dynamiques sont tres proches pour les différents traitements. En 2015, on n’observe pas de
différence aussi marquée et les dynamiques d’évolution de la clarté des fruits sont tres proches
pour les différents traitements. Cependant, les fruits récoltés sur des arbres placés a plus forte
température pendant la maturation (0/0/5 | 0/0/0/5) montre une clarté significativement plus
élevée au jour 125 (Figure 61C) et une diminution significative en couleur rouge au jour 105
(Figure 61D). Cette diminution en couleur rouge peut étre expliquée par un rayonnement solaire
plus faible arrivant aux fruits en 2015 en raison d'une croissance végétative plus précoce et
accélérée pour les traitements a plus forte température. Cependant, a maturité, pour une année
donnée, les fruits ne présentent pas de différence significative de coloration rouge comme indiqué

par des valeurs similaires pour la composante ‘a’ pour les différents traitements. On peut également
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noter que les fruits étaient globalement moins rouges en 2015 ce qui correspond également a des

fruits moins exposés au rayonnement.
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Figure 61 : Evolution de la coloration externe des fruits caractérisée par la composante ‘clarté’ (L) [0: noir,
100 : blanc] des fruits pendant la phase de la maturation (2014 : A, 2015 : B) et la composante (a) [-100:
vert, +100 : rouge] (2014 : A, 2015 : B) au cours du temps (jour aprés pleine floraison). Des lettres
différentes a une date donnée indiquent des différences significatives entre les traitements (P<0.05).

1.6 Poids et teneur en matiere séche du fruit

1.6.1 Poids frais du fruit

L’effet de 'augmentation de température sur le poids frais a la récolte est différent selon sa
période d’occurrence. Les fruits récoltés sur des arbres placés a des températures plus élevées
pendant les phases précoces ou en continu ont une masse fraiche significativement plus faible que
ceux du témoin en 2014 et 2015 (Figure 624, B). A contrario, des élévations de températures plus

tardives n’ont pas eu d’effet significatif sur le calibre final du fruit. Les différences entre traitements
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sont beaucoup plus marquées en 2014 qu’en 2015. On peut noter que les fruits étaient plus gros en

2015 qu’en 2014.
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Figure 62 : Poids frais du fruit a maturité selon les différents traitements thermiques (2014 : A, 2015 : B).
Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les traitements (P<0.05).

1.6.2 Poids sec du fruit

L’effet de 'augmentation de température sur le poids sec du fruit est également different selon
sa période d’occurrence. Les traitements tardifs ou continus entrainent un poids sec de fruit
significativement plus faible que celui du témoin en 2014 (Figure 63A). A contrario, des élévations
de températures plus précoces ont diminué le poids sec du fruit I'année suivante (Figure 63B). Les

différences entre traitement sont la encore beaucoup plus marquées en 2014 qu’en 2015.

1.6.3 Teneur en matiere seche du fruit

La teneur en matiere seche (TMS) a la récolte montre que 'augmentation de température durant
la phase tardive de croissance conduit a une diminution significative des TMS pour le traitement
+2°C a la derniére période comparé au témoin en 2014 (Figure 64A). Cependant, cet effet de

température n’est pas noté sur les arbres I'année suivante (Figure 64B).
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Figure 63 : Poids sec du fruit a maturité selon les différents traitements thermiques (2014 : A, 2015 : B). Des
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1.6.4 Teneur en matiére seche structurale du fruit

De méme que la durée de croissance, les teneurs en matiere seche structurale (TMSstruct) sont
trés variables suivant les années. L'année 2015 présente les TMSstruct les plus élevées avec des
valeurs moyennes toujours supérieures a 45g/100g. A contrario, en 2014 la TMSstruct est toujours
inférieure a 40 g/100 g. La teneur en matiere séche structurale a également été affectée par
I’élévation de la température. Pour des élévations de température précoces ainsi que proches de la
maturité ‘2/0/0’ (Figure 65A) et ‘'5/2/0 | 0/5/0/0°, ‘0/0/5 | 0/0/0/5" (Figure 65B), les fruits
présentent des TMSstruct significativement plus faibles par rapport aux fruits témoins. De fagon
encore plus prononcée, le traitement thermique continu en 2014 présente la TMSstruct
significativement la plus faible. Ce résultat n’est cependant pas stable entre les années, les fruits
ayant subi une élévation continue de la température en 2015 ne présentant pas une TMSstruct

significativement différente des fruits témoin.
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Figure 65 : Evolution de la teneur en matiére seche structurale TMSstuct des fruits a maturité pour les
différents traitements thermiques (2014 : A, 2015 : B). Des lettres différentes indiquent des différences
significatives entre les traitements (P<0.05).

1.6.5 Croissance du noyau
Des élévations de températures n’ont pas eu d’effet significatif sur le poids frais ni sur le poids
sec du noyau en 2014 par rapport au témoin (Figure 66A, C). A contrario, des diminutions

significatives du poids frais et sec du noyau sont notés sur le traitement précoce ‘5/2/0 | 0/5/0/0

en 2015 (Figure 66B, D). On observe des différences interannuelles avec des poids frais et sec de
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noyau plus élevés en 2015 qu’en 2014. Cependant, la part du poids du noyau dans le poids du fruit

est plus élevée lorsque les arbres sont soumis a une élévation de température en continu en 2014,

aussi bien en poids sec qu’'en poids frais (Figure 67A, C). On retrouve une réponse identique en

2015 avec une proportion du poids frais ou sec du noyau dans le poids total du fruit plus élevé pour

le traitement précoce ‘5/2/0|0/5/0/0’ (Figure 67B, D).
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Figure 66 : Evolution du poids frais du noyau (2014 : A, 2015 : B) et du poids sec du noyau (2014 : C, 2015 :
D) a maturité selon les différents traitements thermiques. Des lettres différentes indiquent des

différences significatives entre les traitements (P<0.05).
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Figure 67 : Proportion du poids frais du noyau rapporté au poids frais du fruit (2014 : A, 2015: B) et du
poids sec du noyau rapporté au poids sec du fruit (2014 : C, 2015: D) a maturité pour les différents
traitements thermiques. Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les
traitements (P<0.05).

1.6.6 Nombre de cellules

Le nombre et le volume des cellules sont présentés dans la figure (Figure 684, B). 1l existe une
grande variabilité du nombre de cellules dans le péricarpe des péches échantillonnées qui ne
permet pas de mettre en évidence d’effet de 'augmentation de température précoce ni sur le
nombre ni sur le volume des cellules en fin de croissance des fruits. Par contre, le traitement avec

élévation précoce de la température semble avoir augmenté la variabilité des données.
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Figure 68 : (A) Nombre et (B) volume des cellules estimés sur des fruits récoltés (107 et 111 jours apres
pleine floraison) en 2015.

2. Composition du fruit

2.1 Analyse factorielle discriminante des variables caractérisant la qualité des fruits

récoltés a maturité en 2014 et 2015 sous différents scénarios climatiques

Différents critéres ont été suivis pour comparer la qualité des fruits a maturité. Une analyse
factorielle discriminante a été réalisée sur ces critéres pour comparer les traits de qualité des fruits
récoltés entre les données de 2014 et 2015 et selon les traitements (Figure 69). Selon cette analyse,
I'année de récolte est le facteur le plus discriminant des traits de qualité des fruits. On distingue
clairement les fruits récoltés en 2014 qui sont corrélés avec des concentrations en saccharose (Su,
exprimés en g par kg de matiére fraiche) plus importantes et une durée de développement entre
floraison et maturité plus longue (DD). A I'opposé les fruits récoltés en 2015 contiennent plus
d’acide citrique, et sont plus riches en composés phénoliques (épicatéchine, acide chlorogénique,
...). L'effet des scénarios climatiques est moins discriminant que l'effet année, mais on distingue
clairement les fruits récoltés sur les arbres placés a température élevée pendant la phase de
maturation des fruits (4a, et 4b) ; ces fruits ont des concentrations en sorbitol et en hexoses
(fructose et glucose) plus élevées. En 2015, les fortes températures pendant la maturation ont

également augmenté les concentrations en catéchine et en acide chlorogénique.
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Figure 69 : Analyse factorielle discriminante des lots de fruits récoltés en 2014 (a) et 2015 (b) sur des
arbres conduits a différentes températures A : position des fruits échantillonnés (observations), et du
barycentre représenté en jaune (moyenne des fruits par traitement) et B: positionnement des
variables descriptives du fruit a la maturité. Les concentrations en composés d’intérét sont exprimées
en g/ kg de matiére fraiche. (0 : Témoin, 1: élévation de la température durant la premiere phase de
développement, 2, élévation de la température durant la deuxieme phase de développement, 3:
élévation de la température durant la troisieme phase de développement, 4 élévation de la
température durant la quatrieme phase de développement, 5 : élévation de la température durant
tout le développement. PF: poids frais du fruit (g), DD: durée de développement du fruit, Ms : teneur
en matiére séche, MSs : teneur en matiére seche structurale, Su: saccharose; Fr: fructose, Gl: glucose,
So: sorbitol, Ci: acide citrique, Ma: acide malique, NC: acide néochlorogénique ; Ku: kuromarine, CH:
acide chlorogénique; Ct: catéchine, eC: épicatéchine; Vt: vitamine C totale; IR: indice
réfractométrique ; IS: indice de sucrosité.

Les teneurs en métabolites ont ensuite été exprimées par rapport a la matiere seche structurale
de facon a s’affranchir des effets de dilution ou de concentration et d’identifier les métabolites dont
I'accumulation est affectée par les traitements température. La Figure 70 qui représente 1'analyse
factorielle discriminante sur les teneurs en métabolites montre que I'on peut distinguer clairement
les fruits récoltés en 2014 de ceux récoltés en 2015, ces derniers ayant des teneurs en matiere
séche structurale, en acide citrique et en acide malique plus élevées, mais des teneurs en saccharose
beaucoup plus faible. En 2015, on ne peut discriminer au sein des lots de fruits récoltés que les
fruits récoltés sur les arbres conduits a température élevées lors de la maturation, les autres
traitements ne se distinguent pas du témoin. De méme en 2014, les fruits récoltés sur des arbres
conduits a température plus élevée pendant la maturation se distinguent des fruits témoin, et dans
une moindre mesure il est également possible de distinguer les fruits témoin et les fruits récoltés
sur des arbres conduits a des températures plus élevées pendant tout leur développement. Les
fruits récoltés sur des arbres conduits avec des températures plus élevées durant toutes les phases
de leur développement se distinguent des fruits témoin par une plus forte teneur en sorbitol mais
ils sont cependant moins différents que ceux récoltés sur des arbres placés a température élevée en

fin de cycle. Le fait qu'une augmentation de températures durant tout le cycle de développement du
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fruit ait moins d’effet que I'augmentation de température sur la derniere période de développement
du fruit pourrait étre lié a une adaptation des processus impliqués dans la croissance et le
développement aux températures plus élevées. En 2015, les traitements thermiques ont été moins
discriminants qu’en 2014, ce qui pourrait étre la conséquence de différences climatiques
interannuelles, des différences de charge en fruit mais qui pourrait également étre dii a une
adaptation des plantes aux plus fortes températures, puisque ce sont les mémes arbres qui ont été

soumis deux années de suite a des traitements thermiques similaires.
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Figure 70 : Analyse factorielle discriminante des lots de fruits récoltés en 2014 (a) et 2015 (b) sur des
arbres conduits a différentes températures A : position des fruits échantillonnés (observations), et
du barycentre représenté en jaune (moyenne des fruits par traitement) et B : positionnement des
variables descriptives du fruit a la maturité. Les teneurs en composés d’intérét sont exprimées en
g/ g de matiere seche structurale. (0 : Témoin, 1: élévation de la température durant la premiére
phase de développement, 2, élévation de la température durant la deuxiéme phase de
développement, 3 : élévation de la température durant la troisieme phase de développement, 4
élévation de la température durant la quatrieme phase de développement, 5: élévation de la
température durant tout le développement. PF: poids frais du fruit (g), DD: durée de
développement du fruit, Ms: teneur en matiere séche, MSs: teneur en matiére séche structurale, Su:
saccharose; Fr: fructose, Gl: glucose, So: sorbitol, Ci: acide citrique, Ma acide malique, NC: acide
néochlorogénique ; Ku: kuromarine ; CH: acide chlorogénique ; Ct: catéchine, eC: épicatéchine ; Vt:
vitamine C totale ; IR: indice réfractométrique ; IS: indice de sucrosité.

2.2 Analyse année par année des effets des traitements thermiques sur la teneur en

composés d’intérét des fruits récoltés a maturité.

Les effets des traitements thermiques sur les traits de qualité des fruits ont ensuite été étudiés
année par année. La Figure 71 montre qu’en 2014, il est possible de distinguer les différents lots de
fruits récoltés sur des arbres ayant poussé a 2 ou 5 degrés de plus que le témoin apres la floraison
ou lors de la maturation des fruits. Les lots de fruits les plus différents du témoin sont ceux ayant

poussé sur des arbres a 5°C, apres floraison, lors de la maturation des fruits ou sur les deux
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périodes (lots 1,4 et 5). Ces lots de fruits ont globalement des teneurs en matiére séche structurale
plus faible que les fruits témoins et des teneurs en composés d’'intérét sucres, acides, composés
phénoliques plus élevées. L’élévation de température lors de la maturation est corrélée avec des
teneurs plus fortes en sorbitol des fruits. A 'opposé 'augmentation de température apres floraison
a raccourci la durée de développement des fruits (DD, pour les traitements 5i et 5if) et augmenté

leur teneur en saccharose (Su, et en composés phénoliques (eC et Ct).
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Figure 71 : Analyse factorielle discriminante des lots de fruits récoltés en 2014 sur des arbres conduits a
différentes températures A: position des fruits échantillonnés (observations), et du barycentre
représenté en jaune (moyenne des fruits par traitement) et B : positionnement des variables descriptives
du fruit a la maturité. Les teneurs en composés d'intérét sont exprimées en g/ g de matiére seche
structurale. (0 : Témoin, 2i (5i): élévation de la température durant la premiere phase de développement
du fruit de +2 (+5) degrés par rapport au témoin. 2f (5f) : élévation de la température de +2 (+5) degrés,
par rapport au témoin durant la derniére phase de développement du fruit,2if (5if): élévation de la
température de +2 (+5) degrés durant la phase initiale et la derniere phase de développement du fruit.
PF: poids frais du fruit (g), DD: durée de développement du fruit, Ms: teneur en matiére séche, MSs:
teneur en matiere seche structurale, Su: saccharose; Fr: fructose, Gl: glucose, So: sorbitol, Ci: acide
citrique, Ma: acide malique, NC: acide néochlorogénique ; Ku: kuromarine , CH: acide chlorogénique ; Ct:
catéchine, eC: épicatéchine ; Vt: vitamine C totale ; IR: indice réfractométrique ; IS: indice de sucrosité.

En 2015, on ne retrouve pas une discrimination aussi importante des traitements et seul le lot de
fruits récoltés sur des arbres traités pendant la maturation (lot 4) est différent des autres lots

(Figure 72). Il est également caractérisé par des teneurs en sorbitol plus élevées.
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Figure 72 : Analyse factorielle discriminante des lots de fruits récoltés en 2015 sur des arbres conduits a
différentes températures A: position des fruits échantillonnés (observations), et du barycentre
représenté en jaune (moyenne des fruits par traitement) et B : positionnement des variables descriptives
du fruit a la maturité. Les teneurs en composés d'intérét sont exprimées en g/ g de matiére seche
structurale. (0 : Témoin, de 1 a 4 : traitement augmentation de la température de +5°C par rapport au
témoin a différentes périodes du développement du fruit depuis la floraison (1) jusqu’a la maturation
(4); 5: augmentation de la température +5°C en continu de la floraison a la maturation. PF: poids frais
du fruit (g), DD: durée de développement du fruit, Ms: teneur en matiére séche, MSs: teneur en matiére
séche structurale, Su: saccharose; Fr: fructose, Gl: glucose, So: sorbitol, Ci: acide citrique, Ma: acide
malique, NC: acide néochlorogénique; Ku: kuromarine , CH: acide chlorogénique; Ct: catéchine, eC:
épicatéchine ; Vt: vitamine C totale ; IR: indice réfractométrique ; IS: indice de sucrosité.

2.3 Teneur en sucre solubles totaux

Une augmentation significative de la teneur en sucres solubles totaux rapportée a la MSstruct est
observée pour les fruits des traitements thermiques précoces (2/0/0 et 5/2/0 | 0/5/0/0) et tardif
(0/0/5 ] 0/0/0/5) en comparaison avec les fruits témoins (Figure 73A, B). L’augmentation de
température sur toutes les périodes en 2014 pour le traitement continu (5/2/5) a également
augmenté de facon significative le rapport de la teneur en sucres solubles totaux sur la MSstruct. Il
apparait une trés forte variation interannuelle, avec des valeurs beaucoup plus basses pour I'année
2015. On observe également que la réponse a la température de la teneur en sucres solubles totaux
rapportée a la MSstruct n’est pas stable entre les années. En particulier, les classements sont
inversés entre 2014 et 2015 entre le traitement élévation tardive de la température et élévation

continue de la température.
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Figure 73 : Evolution du rapport de la teneur en sucres solubles totaux sur la matiére séche structurale pour les fruits a
maturité selon les différents traitements thermiques (2014 : A, 2015: B). Des lettres différentes indiquent des
différences significatives entre les traitements (P<0.05).

2.4 Teneur en sucre individuel

La teneur en saccharose, refléte I’évolution de la teneur en sucres solubles totaux, c’est en effet
le principal sucre s’accumulant dans la péche. Cette teneur varie considérablement entre les années.
En 2014, les fruits ont eu des teneurs en saccharose beaucoup plus importantes que celles
observées en 2015. De plus, une élévation de température pendant les stades précoces a favorisé
I'accumulation du saccharose. Les traitements thermiques 2/0/0, 5/0/0°, (Figure 74A) et ‘'5/2/0 |
0/5/0/0’ (Figure 74B) présentent des teneurs en saccharose rapportée a la MSstruct
significativement plus élevées que le témoin. Ces teneurs élevées en saccharose sont liées a
I'accumulation du sucre dans les fruits pendant la 1ere phase de croissance. Le traitement continu
en 2014 a réduit la durée de développement des fruits et augmenté les teneurs en saccharose.
L’augmentation de température n’a pas affecté la teneur en glucose rapportée a la MSstruct quelle
que soit I'année et la période par rapport au témoin (Figure 74C, D). Cependant une élévation
tardive de température en 2015 ou le traitement continu en 2014 ont significativement augmenté
les teneurs en fructose (Figure 74E, F). Quelle que soit I'année, I'effet de 'élévation de température
pendant la maturation apparait clairement et se traduit par une augmentation des teneurs en

sorbitol rapportée a la MSstruct (Figure 74G, H) par rapport aux différents traitements.
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Figure 74 : Evolution de la teneur en sucre individuel exprimée par rapport a la matiere séche structurale

pour les fruits a maturité selon les différents traitements thermiques. Saccharose (2014 : A, 2015: B),
glucose (2014 : C, 2015 : D), fructose (2014 : E, 2015 : F) et sorbitol (2014 : G, 2015 : H). Des lettres

différentes indiquent des différences significatives entre les traitements (P<0.05).
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2.5 Teneur en acides organiques

L’augmentation de température en 2014 n’a pas eu d’effet sur les teneurs en acide citrique
(Figure 75A), mais a augmenté la teneur en acide malique pour le traitement continu ‘2/0/2’
(Figure 75C). A contrario, une augmentation significative de la teneur en acide citrique rapportée a
la MSstruct est observée quand on augmente tardivement la température (2/0/2 | 0/0/5/0) en
2015 (Figure 75B). De méme, 'augmentation de température pendant la 2éme et 3éme période
augmente significativement la teneur en acide malique dans la chair des fruits en 2015 (Figure
75D). Par contre, le traitement avec augmentation en continu de la température n’a pas d’influence
sur les teneurs en acides organiques quelle que soit 'année par rapport aux fruits témoins. Par
ailleurs, les teneurs en acide citrique sont pratiquement deux fois plus élevées en 2015 qu’en 2014,

les teneurs en acides maliques étant du méme ordre de grandeur entre 2014 et 2015.
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Figure 75 : Evolution de la teneur en acide citrique (2014 : A, 2015 : B) et en acide malique (2014 : C, 2015 :
D) exprimée par rapport a la matiére séche structurale dans les fruits a maturité selon les différents
traitements thermiques. Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les
traitements (P<0.05).

2.6 Concentration en sucre du fruit

Le tableau 7 résume les effets des traitements sur les concentrations en sucres (exprimées par
kg de matiére fraiche), I'indice de sucrosité et le rapport entre les concentrations en sucres et en
acides. L’élévation de température précoce a favorisé l'augmentation de la concentration en
saccharose en 2015, mais les fruits en 2014, quels que soient les traitements, étaient beaucoup plus

concentrés en saccharose que ceux récoltés en 2015. L’augmentation de température (de 5°C par
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rapport au témoin) pendant la phase de maturation des fruits a augmenté la concentration en
sorbitol dans les fruits en 2014 et 2015. En 2014, il n’y a pas d’effet de la température sur les
concentrations en hexoses (fructose et glucose), alors que cet effet est bien observé en 2015 : une
élévation de température pendant la maturation a augmenté les concentrations en glucose et
fructose pour le traitement ‘0/0/5 |0/0/0/5’. Ce traitement présente les concentrations les plus
élevées en sucre (sorbitol, glucose et fructose). Au final, I'élévation de température durant la 2éme
et 4éme période entraine une sucrosité plus importante par rapport au témoin. Le rapport entre les
concentrations en sucre et en acide qui est bien corrélé avec la perception de la qualité gustative
des fruits est deux fois plus élevé en 2014 qu’en 2015 ; ceci est peut étre lié au fait que I'année 2015
a été beaucoup plus chaude que 2014. Ce rapport tend en effet a diminuer en 2015 avec I'élévation

de température en milieu ou fin de développement du fruit.

Année Traitement Saccharose Sorbitol Fructose Glucose Sucrosité Rapport
[g/kgMF] [g/kgMF] [g/kgMF] [g/kgMF] [g/100g MF] sucre : acide
Témoin 64.7+122a | 21+05g | 12.7+2.1g 115+194g 6.2+024a 23.4+3.0b
2/0/0 604+78 ab | 16+07a | 115+1.7g 10.1+1.34a 6.6+03ab | 22.5+3.2ab
5/2/0 64.2+794a 1.8+04qg | 119+17g 104+164a 6.4+02ab | 21.2+2.1ab
0/0/2 48.8+57h 20+06a | 134+28a 121+2440 6.8+0.8 ab 18.1+234a
0/0/5 67.9+196ab | 4.8£16b | 11.1+15g 106+134a 63+0.1g 22.4+38ab
2/0/2 579+7.1ab | 2.1%0.74a 11.5+23¢g 10.2+2.2a 63+024a 20.0£3.4ab
5/2/5 56.4+2.8 ab 1.6+05g | 11.8+1.00g | 10.7+0.94 7.1+05h 24.7+3.3b
P-value 0.03* 5e-10 *** 0.36 0.19 0.002** 0.007**
Témoin 322+474a 22+15ab | 11.7+2.64a 9.9+2.1a 6.2+08qa 105+1.8g
5/0/0/0 27.9+6.74a 1.1+0.44a 124+224a 10.5+1.94a 5.8+0.8a 9.5+ 1.5ab
0/5/0/0 412+79h 25+1.1p 11.8+1.44q 103+124a 7.1+0.9 bc 99+1.64a
0/0/5/0 31.8+7.64a 22+05ab | 10.8+1.64a 9.2+134g 59+094g 84+18b
0/0/0/5 36.1+9.1ab 64+24c 16.0+2.3h 13.7+1.8 b 78+11pb 109+1.2a
5/5/5/5 33.7+884a 3.8+25p | 11.7+24a 9.6+194a 6.4+0.9 ac 9.2+1.4ab
P-value 3e-07 *** 8e-13 *** 7e-06 *** 7e-07 *** 4e-08*** 0.001**

Tableau 7: Moyenne et écart type des concentrations en sucres solubles, indice de sucrosité et rapport (sucre
/ acide) (année 2014 et 2015). Différentes lettres dans les colonnes indiquent les différences
significatives selon le test de Tukey (P <0.05). Les différences significatives par rapport aux fruits témoin
ont été surlignées en vert.

2.7 Concentration en acides organiques des fruits

La Figure 76 présente les effets des traitements sur les concentrations en acides (exprimées par
kg de matiére fraiche). En 2014, les concentrations en acides organiques n’ont pas montré d’effet de
I'augmentation de température quelle que soit sa période d’occurrence (Figure 76 A, C, E). En
tendance, il semble apparaitre une diminution des teneurs en acide citrique avec une augmentation
de température tardive. En 2015, les traitements thermiques a la 2éme et 3éme période et le
traitement continu présentent des concentrations en acides organiques totaux (citrique et malique)
significativement plus élevées que le traitement témoin (Figure 76B). Individuellement, les
concentrations les plus élevées en acide malique sont observées avec l'augmentation de

température pendant la période 2 en 2015 (Figure 76D), alors que l'acide citrique présente une
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augmentation plus importante avec 'augmentation de température a la 3eme période et pour le
traitement continu en 2015 (Figure 76F).
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Figure 76: Concentrations en acides organiques totales (2014 : A, 2015: B), en acide malique (2014 : C,
2015: D) et en acide citrique (2014: E, 2015: F) dans les fruits a maturité selon les différents
traitements thermiques. Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les
traitements (P<0.05).
En 2015, nous n’avons pas observé d’effet du traitement continu sur la teneur en acides

organiques rapportée a la MSstruct. A contrario, il existe des différences sur les concentrations
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exprimées par rapport a la matiére fraiche qui sont liées a des variations de teneur en eau ou en

matiére séche des tissus entrainant une concentration des acides exprimés par rapport a la matiere

fraiche.

2.8 Teneur en vitamine C

La Figure 77 montre que les teneurs en vitamine C totale sont tres variables au sein des

traitements. Les traitements thermiques appliqués en 2014 et 2015 n’ont pas eu d’effet sur les

teneurs en vitamine C quel que soit le traitement et leur période d’occurrence.
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Figure 77 : Evolution de la teneur en vitamine C totale (2014 : A, 2015 : B) et réduite (2014 : C, 2015: D)

exprimé par rapport a la matiére séche structurale pour les fruits a maturité selon les différents
traitements thermiques. Des lettres différentes indiquent des différences significatives entre les

traitements (P<0.05).
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A maturité, une part importante de la vitamine C est présente dans le fruit sous forme oxydée
comme le révéle la différence entre teneur en vitamine C totale et vitamine C réduite. La teneur en
vitamine C réduite est également tres variable entre fruits récoltés au sein d’'un méme traitement et

est significativement plus élevée dans les fruits du traitement continu en 2014.

3. Discussion

3.1 Dynamique et durée de la croissance des fruits :

L’augmentation de température a eu des conséquences sur la phénologie du pécher et en
particulier sur la durée de croissance des fruits. L’augmentation de température a entrainé une
accélération de la croissance du fruit, mais sans décalage des pics de croissance observés durant la
lére et la 3eme phase de croissance. Les traitements ayant été soumis a une augmentation de
température (continue sur toutes les périodes ou pendant la phase précoce) ont présenté des
vitesses de croissance plus élevées sur les deux premieres phases de croissance des fruits. Des
recherches antérieures ont indiqué que les températures suivant la floraison ont un fort effet sur la
croissance de la péche, ainsi que sur la durée de croissance et la taille des fruits a la récolte (Lopez
et al,, 2007). En général, des températures relativement élevées sont favorables a la croissance des
fruits et accélérent la maturation de la plupart des fruits (Sugiura et al., 1991). Bergh (1989) a mis
en évidence sur pommier que des températures élevées suivant la floraison (durant 42 jours)
augmentent la croissance des fruits.

Comme le montre la dynamique des vitesses de croissance, les pics de croissance de la péche
sont bien synchrones entre les différents traitements thermiques en fonction du temps calendaire.
Exprimés en fonction du temps thermique, ces pics de croissance se retrouvent fortement décalés
suivant les traitements. Si les 2 pics de croissance sont synchrones, il apparait cependant un
raccourcissement tres important de la durée de croissance et une avancée de la maturité et de la
date de récolte pour les arbres soumis a I'augmentation de température durant la premiere période
de croissance (cas du traitement thermique précoce et continu). Si les pics de croissance sont
synchrones, cela signifie que le raccourcissement du cycle floraison-récolte concerne
essentiellement la fin de la 3éme phase de croissance et la maturation. Une maturité plus précoce,
avec une date de récolte avancée de 20 jours est observée en 2014 et d’environ 10 jours en 2015
pour les fruits ayant été soumis a une élévation de température précoce. Sur raisin, des
températures relativement élevées ont favorisé la croissance et accéléré la maturité des fruits :
pour un cultivar donné, la durée de croissance est plus courte dans les régions chaudes que dans les

zones fraiches (Winkler, 1948). Les observations de Richardson et al. (2004) sur kiwi confirme
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'effet de 'augmentation de température au cours de la division cellulaire sur 'avancement de la
maturité des fruits. Différents critéres de qualité des fruits sont affectés qui montrent un
avancement de la maturité : une fermeté inférieure, une conversion avancée de 1'amidon en sucres
solubles et la fin plus précoce de la croissance en dimension des fruits (Richardson et al., 2004).
Warrington et al. (1999) ont également observé une diminution de la fermeté plus précoce pour des
pommes lorsque les arbres sont placés dans un environnement plus chaud apres floraison. Lors de
nos expérimentations le raccourcissement du cycle a été trés marqué en 2014, mais beaucoup
moins prononcé en 2015. En 2015 les températures du témoin étaient proche des températures du
traitement avec élévation de la température en continu en 2014, et les fruits ont eu des durées de
développement de I'anthese a la récolte similaires.

Le raccourcissement du cycle de croissance lié a 'augmentation de température a conduit a
récolter des fruits plus petits. De Koning (1994) confirme sur tomate que le poids des fruits a la
récolte est négativement corrélé avec la température, principalement en raison d'une diminution de
la durée de croissance des fruits. La croissance du fruit résulte de deux processus: la multiplication
cellulaire et I'expansion cellulaire. La multiplication cellulaire détermine le potentiel de croissance
du fruit. Elle est sensible a différents facteurs comme I'alimentation hydrique et carbonée ou la
température (Génard et al., 2010). Nos estimations du nombre de cellules n’ont été réalisées qu’en
2015 et montrent des écarts types importants qui ne nous permettent pas de mettre en évidence de
différences quant au nombre des cellules entre les fruits témoins et les fruits se développant sous
plus forte température. Il faut souligner qu’en 2015, nos arbres étaient peu chargés et que les
traitements thermiques ont moins affecté les criteres de qualité des fruits comparés a 2014. Bertin
(2005) a observé sur tomate une diminution du nombre de cellules du fruit avec I'élévation de la
température. Des travaux sur poivron ont montré que I'augmentation de la température nocturne
diminuait a la fois le nombre de cellules et la taille des cellules (Darnell et al., 2012). Les effets d'une
augmentation de température dépendent également du rapport source/puits. Des travaux
précédents (Marcelis et Hofmaneijer, 1993) indiquent que lorsque l'assimilation a limité la
croissance des fruits du concombre, le nombre de cellules par fruit a diminué avec 1'augmentation
de la température, alors que l'effet sur la taille des cellules était négligeable. Par contre lorsque
I'apport d'assimilat n’a pas été limitant, une augmentation de la température augmente la taille des
cellules, sans que le nombre de cellules soit sensiblement affecté (Marcelis et Hofmaneijer, 1993).

Nos résultats rejoignent les observations de Saha et al. (2010) sur poivron, de Ledesma et al.
(2008) sur fraisier et de Sugiura et al. (1991) sur kaki. IIs ont observé que le poids et la taille des
fruits diminuent pour des températures élevées (30°C); I'élévation de température ayant augmenté

la vitesse de croissance des fruits mais raccourci encore plus fortement le cycle de croissance. Dans
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nos travaux, I'augmentation de la vitesse de croissance est moins marquée que l'avancée de la
maturité et conduit a avoir des fruits de plus petite taille et contenant moins de matiere seche a la
récolte finale. Ce résultat est clair pour les fruits des traitements thermiques +5°C a la 1ere période
et les traitements continus a +2 et +5°C. Adams et al. (2001) sur tomate et Wang et Camp (2000)
sur fraise ont également montré que 1'élévation de la température augmentait la vitesse de
croissance des fruits, mais avait un effet plus important encore sur l'accélération de la maturation
avec, pour conséquence, un poids moyen des fruits réduit a la récolte. Des travaux sur pécher
suggerent aussi qu'une croissance trop rapide sous I'effet du réchauffement ne permettrait pas une
mobilisation suffisante des éléments nutritifs, et pourrait conduire a des calibres réduits (Lopez et
Dejong, 2007).

Outre un effet des traitements température et des fortes différences des scénarii climatiques en
2014 et 2015, d’autres facteurs peuvent également expliquer ces différences de croissance entre les
traitements et entre les années. En particulier, la charge en fruits est connue comme pouvant
moduler la croissance et la qualité des fruits (teneur en sucre, acidité; Kumar et al., 2010). Un indice
de charge en fruit a été calculé a I'échelle de 'arbre via le nombre de fruits aprés éclaircissage
rapporté a la longueur cumulée des pousses sur 'arbre [cm]. Cet indice montre que la charge en
fruit est différente entre les 2 années. En 2014 (Figure 78A), la charge en fruit est plus forte qu’en
2015 (Figure 78B), le nombre de fruit par arbre est proche, mais la croissance végétative a été
beaucoup plus forte en 2015. Les traitements en 2014 ne montrent pas de différence significative
en termes de charge. A contrario, les arbres ayant subi une élévation de température continue ou
seulement durant la 4éme période en 2015 ont une charge en fruit significativement moins

importante par rapport au traitement thermique ‘5/2/0|0/5/0/0’.
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Figure 78 : indice de charge en fruit (nb fruit/ cm pousse) en fonction des traitements apres I’éclaircissage en
2014 (A) et en 2015 (B).

La croissance en volume du fruit peut étre analysée sous l'angle des flux d’eau et de carbone
(Génard et al., 2010). Les variations de volume du fruit résultent du bilan entre les entrées d’eau et
de carbone par le xyleme et le phloéme et des sorties par la transpiration et la respiration. Huguet
et Génard (1995) ont montré que les péches perdent une quantité considérable d'eau par la
transpiration (70% de l'afflux d'eau entrant dans le fruit pendant sa phase rapide de
grossissement). La perte d'eau par la transpiration est d'une importance majeure dans la
détermination de plusieurs criteres de qualité a la récolte, y compris la taille du fruit et sa
concentration de sucre (Lescourret et al., 2001). La transpiration des fruits dépend de la surface de
cuticule des fruits, de la conductance cuticulaire et du déficit de pression de vapeur de l'air
(Lescourret et al,, 2001). Les mesures de conductance cuticulaire ont montré que les fruits ayant été
soumis a I'élévation de température (continue sur toutes les périodes ou pendant la phase précoce)
ont une conductance cuticulaire plus forte. De fortes vitesses de croissance conduisent a une
augmentation précoce et importante de la conductance liée a la génération de fissures cuticulaires
importante chez la péche (Gibert et al., 2005 ; Lescourret et al,, 2001). Ces fissures contribuent
fortement aux pertes transpiratoires (Gibert et al., 2005). D’autre part, le traitement thermique a
induit une augmentation du VPD par rapport au traitement témoin. La diminution du poids frais

des fruits et 'augmentation observée des concentrations en sucres solubles pourraient, dans ces
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conditions, étre liées a une plus faible dilution des sucres dans le fruit, liée a une perte

transpiratoire plus intense (Génard et al., 2010).
3.2 Alarécolte

3.2.1 Effets de I’élévation de température sur les carbohydrates et des acides organiques:

La composition des fruits en sucres, acides et en composés secondaires varie de facon tres
importante au cours du développement du fruit (Vizzotto et al., 1996) mais aussi en fonction de la
conduite de la culture et du climat (Dumas et al., 2003, Gautier et al., 2008, Kumar t al., 2010 ;
Etienne et al., 2013). Les variations de la composition du fruit peuvent étre liées d’'une part a une
variation du déchargement de la plante vers le fruit associé (i) a une variation de la disponibilité
pour les ressources carbonées (rapport source-puit affecté par exemple) et de la disponibilité en
eau, (ii) a une modification de l'allocation des ressources carbonés vers le fruit ou (iii) a une
modification du métabolisme du fruit.

Durant nos expérimentations, les fruits soumis a une élévation de température précoce ou
continue ont eu une durée de maturation plus courte et des poids secs plus faibles, ce qui montre
que ces traitements thermiques précoces ont diminué l'allocation d’assimilats vers les fruits. Par
ailleurs, ils ont également modifié la répartition des assimilats dans le fruit (en diminuant la
proportion de matiére séche allouée a la chair par rapport a celle allouée au noyau) d’'une part et
leur utilisation dans la cellule d’autre part (avec 'augmentation des teneurs en sucres au dépend du
carbone allouée aux structures comme indiqué par une matiere seche structurale plus faible). Des
résultats similaires ont été observés sur mandarine (Marsh et al.,, 1999 ; Richardson et al., 2004) et
sur melon (Kano, 2006), des températures élevées pendant la 1ére phase de croissance suivant
I'anthese favorisant I'accumulation des sucres solubles totaux.

Les deux années d’expérimentation ont été marquées par des différences importantes
notamment de croissance végétative qui a été plus importante en 2015 et par des niveaux de
température tres différents avec des températures plus élevées en 2015 (Figure 79). Toutefois, les
températures durant les stades précoces étaient semblables entre les deux années, aussi les
différences observées entre 2014 et 2015 ne peuvent pas étre liées a des effets précoces du climat
sur la composition des fruits. L’année 2015 était marquée par des températures plus élevées
pendant les périodes 2, 3 et 4 qui ont pu affecter partiellement le métabolisme des sucres et des
acides (les fruits récoltés en 2015 avaient des teneurs plus faibles en saccharose et plus fortes en
acides) conduisant a un rapport sucres sur acides beaucoup plus faible. Les fruits en 2015 étaient

également plus gros (liés a une charge en fruit plus faible et la respiration qui est proportionnelle a
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la taille du fruit étaient donc plus importante. Ainsi une croissance des fruits plus importante en
2015 pourrait expliquer une plus forte teneur en acide citrique, en accord avec les effets de la

croissance sur les teneurs en citrate simulée dans les fruits de péche par Lobit et al. (2003).
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Figure 79: Evolution des températures moyennes (graphe de gauche) et des sommes de degré-jour (graphe
de droite), pour le traitement témoin, en fonction du jour aprés pleine floraison pour les 2 années
d’expérimentation 2014 et 2015.

Les acides malique et citrique sont les principaux acides organiques présents dans la plupart des
fruits mirs, et en particulier dans la péche (Seymour et al., 1993 ; Moing et al,, 1998 ; 1999). En
2015, 'augmentation de température pendant les périodes 2 ou 3 a entrainé une augmentation des
teneurs en acides organiques totaux, liée a 'augmentation de la teneur en acide citrique (traitement
0/0/5/0) et en acide malique (traitement 0/5/0/0 et 0/0/5/0). Ces effets coincident avec les
phases d’accumulation importantes de ces acides dans les fruits de péche, avec un premier pic pour
I'acide malique (entre 40 et 80 JAPF) suivi d’'une décroissance et un pic plus tardif pour l'acide
citrique (Moing et al.,, 1998). Ces résultats confirment des travaux antérieurs de Reuther et al.
(1969) sur citrus, ou des températures élevées pendant la phase Il ont conduit a des concentrations
en acide supérieures au témoin. La plus forte acidité observée en 2015 pourrait étre liée a une forte
augmentation des températures en année 2015 sur les périodes 2, et 3 comparées a 2014 qui
correspond a des périodes d’accumulation des acides maliques et citriques. L’augmentation de
température durant les périodes 2 ou 3 a augmenté la respiration, ce qui a favorisé I'accumulation
d’acide citrique. Nos données sont en accord avec le modéle d’évolution du citrate dans le fruit en
réponse a la température développé par Lobit et al. (2003), Ce modéle prédit qu'une augmentation
de températures appliquée sur des fruits jeunes conduit a une accumulation de citrate dans le fruit,
liée a une stimulation de la respiration qui utilise le malate comme substrat. En fin de

développement du fruit, le citrate devient le substrat utilisé pour la respiration. Une augmentation
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de température au cours de la maturation stimule la respiration avec le citrate pour substrat dont la
teneur diminue dans le fruit.

On retrouve des effets opposés de la température sur les teneurs en acides citrique et malique
sur d’autres espéces. Wang et Camp (2000) ont observé sur fraise que l'augmentation de
température n’avait pas le méme effet sur I'accumulation de citrate et de malate ; une augmentation
des températures (jour et nuit) a augmenté, la teneur en acide malique alors qu’elle a diminué la
teneur en acide citrique. Sur kiwi, les concentrations de malate augmentent avec la température :
celles-ci ont été doublées pour des fruits chauffés pendant la division cellulaire (Richardson et al.,
2004). L’élévation de température pendant la 3éme période a augmenté la teneur et la
concentration en acide citrique dans les fruits. Des résultats similaires ont été observés sur citrus
lors d’'une élévation de température entre 8 et 14 semaines apres la floraison, (Richardson et al.,
1997).

Nos résultats montrent également qu'il n'y a pas d’effet d’'une augmentation tardive de la
température sur les teneurs et les concentrations en acides organiques totaux des fruits ni sur
I'acidité titrable des fruits (Figure 80). Pendant cette derniere phase de développement du fruit, la
concentration en acide citrique diminue (Wu et al, 2007 ; Etienne et al., 2013). Les seules
différences significatives au niveau de l'acidité titrable apparaissent entre traitement continu
(tendance a 'augmentation de I'acidité titrable) et traitement précoce (tendance a la diminution).
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Figure 80: Evolution de l'acidité titrable
pour différents traitements thermiques
en 2015.
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3.2.2 Meétabolisme

Il existe une grande diversité dans les concentrations en sucres dans les fruits qui suggére des
différences inter et intra spécifiques des génes impliqués dans leur métabolisme et leur transport.
Les activités enzymatiques qui peuvent moduler la transformation d'un sucre en un autre sont tres
sensibles a la température ce qui peut entrainer des modifications importantes des concentrations
et des proportions relatives en différents sucres (Desnoues et al., 2014). La vitesse d'une réaction
chimique dépend de plusieurs parameétres comme la température ou la concentration en substrat
(Desnoues et al,, 2014). La température pourrait, jusqu'a une température optimale, augmenter les
vitesses des réactions enzymatiques, et les ralentir voire les bloquer au-dela (Trasar-Cepeda et al.,
2007). La saccharose synthase est une enzyme permettant la transformation des sucres transportés
(saccharose et sorbitol) en fructose et glucose. Son activité dans les faisceaux vasculaires et
I'épiderme des fruits soumis a des températures plus élevées de 2 a 4°C était significativement plus
élevée que dans le fruit témoin pendant la phase de la division cellulaire et la différenciation
(Richardson et al.,, 1997). Ainsi, elle pourrait étre responsable des résultats décrits par Richardson
et al. (1997) et Marsh et al. (1999) qui montrent qu’'une élévation de température de 2 a 4°C
pendant la premiere phase de croissance augmente l'accumulation de sucres dans les fruits de
citrus ‘Mandarine satsuma’.

Les variations de concentration en sucres ont été aussi mises en relation avec la dégradation de
I'amidon (Ripoll et al.,, 2014). Dans nos résultats, nous avons observé que 'amidon est sensible a
une élévation de température pendant la période 2 de la croissance et que sa teneur diminue
(Figure 81). Les effets de la température sur la dégradation de l'amidon ont été décrits
précédemment. Richardson et al. (2004) ont montré que les teneurs en amidon ont été réduites trés
rapidement apres une augmentation de température durant la phase de division cellulaire du kiwi.
Des résultats similaires, avec une augmentation de température juste apres la floraison, indiquent
une concentration en composés solubles plus élevée et une hydrolyse plus importante de I'amidon
dans les pommes (Warrington et al., 1999). L’hydrolyse et I'utilisation de 'amidon peut étre liée a
une activité métabolique plus élevée associé a I'élévation de température (Wang et Camp, 2000). La
réduction de la synthése de I'amidon a des températures élevées pourrait étre causée par (a) une
inhibition directe des enzymes biosynthétiques de lI'amidon dans les plastes (c'est-a-dire une
sensibilité accrue des activités enzymatiques au stress thermique ou une thermolabilité) et/ou (b)
par une respiration accrue ou une mobilisation plus faible du saccharose (Geigenberger et al,
1998). Cette dégradation de l'amidon a favorisé l'accumulation des sucres solubles pour le

traitement appliqué durant la période 2 en 2015.
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Un déficit hydrique peut également augmenter les concentrations de sucres solubles et d'acides
organiques dans les fruits liés a un éventuel ajustement osmotique (Hummel et al., 2010). Le
métabolisme du fruit est affecté de facon visible au travers de 'augmentation forte des teneurs en
sorbitol. Le sorbitol est un indicateur de stress abiotique (déficit hydrique et température) pouvant
en particulier jouer un role dans l'ajustement osmotique (Plénet et al., 2010). Chez le pécher, le
sorbitol est, avec le saccharose, une des formes de sucre de transport des feuilles aux fruits. Sous
I'effet d’'une restriction hydrique, la proportion de glucose et de fructose augmente alors que la
contribution du saccharose diminue. Le déficit hydrique entralne également un retard dans la
diminution des teneurs en sorbitol, en relation avec le retard de maturité observé sous fort stress
(Plénet et al., 2010).

Alors que les teneurs en glucose et fructose sont similaires lors du développement des fruits de
péche (Vizzotto et al., 1996 ; Desnoues et al,, 2014), une augmentation de température durant cette
phase a augmenté les teneurs et des concentrations en fructose et sorbitol en 2015, sans effet sur le
glucose.

La répartition du métabolisme primaire entre les sucres et les acides organiques a un effet
significatif sur les fruits (Marsh et al, 1999). Les niveaux relatifs de différents sucres et acides

changent pendant le développement des agrumes et cela semble étre influencé par la température
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(Richardson et al., 1997). Dans nos résultats, on observe que les températures élevées ont influencé
la répartition du carbone selon la période de la croissance des fruits. Leur application pendant la
phase précoce et finale de la croissance, a provoqué une accumulation importante du saccharose
ainsi que du fructose et du sorbitol respectivement. Les concentrations en saccharose restent
faibles pendant les phases précoces, ce sucre s’accumulant progressivement dés le début de 3éme
phase de développement du fruit (Vizzotto et al., 1996).

En revanche, une accumulation des acides organiques (malique et citrique) est marquée pendant
les phases 2 et 3. L’accumulation d’acides organiques de la péche n’est pas dépendante de I'activité
de fixation de CO; par la phosphoenolpyruvate (Moing et al., 1999), mais elle est liée a la capacité
de stockage cellulaire. Chez la péche, les acides organiques (citrique et malique) sont synthétisés
dans le cytosol et stockés dans les vacuoles des cellules mésocarpiennes. Les modifications du
métabolisme des acides organiques en réponse a la température proviennent probablement de
I'impact de la température sur les propriétés cinétiques des systemes de transport entre le cytosol
et la vacuole (Lobit et al., 2003) limitant le fonctionnement des pompes a protons et la diffusion des
anions organiques a travers le tonoplaste (Etienne et al, 2013). Selon le modéle de Lobit et al.
(2003), une augmentation de température de 1°C pendant le stade précoce du développement des
fruits augmente I'accumulation de citrate et cette augmentation de température pendant la phase
finale de croissance du mésocarpe diminue l'accumulation de citrate ; donc la température
augmente le «potentiel de synthése» du citrate tout en réduisant le «niveau d'efficacité» des
mitochondries. L'effet principal de I'augmentation de la température serait d’augmenter l'intensité
respiratoire (Etienne et al., 2013), ce qui entralne la synthése d’acide citrique et une augmentation
de sa concentration dans les péches au début de la croissance (Lobit et al., 2003). La température
affecte également la fluidité de la membrane en modifiant les propriétés lipidiques modifiant la
perméabilité tonoplastique des cellules de fruits, ce qui pourrait augmenter la fuite de solutés tels

que des protons ou des formes protonées d'acides organiques (Etienne et al., 2013).

3.3 Plus grande importation : capacité de transfert ou force de puits

Outre une modification du métabolisme du fruit, la forte accumulation des sucres pendant les
périodes précoces peut étre liée a l'augmentation de la taille des faisceaux vasculaires avec
I'augmentation de température (Marsh et al., 1999). L’augmentation des capacités de transfert vers
et dans le fruit lors du développement précoce des fruits déterminent sa capacité future a importer
et a décharger les glucides (Marsh et al, 1999). Nos résultats montrent que 'augmentation de
température pendant les périodes précoces en 2014 et 2015 a favorisé I'accumulation du

saccharose dans la chair du fruit, sans effet sur les concentrations en fructose et glucose. De facon
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similaire, Marsh et al. (1999) ont montré qu'une élévation de température pendant la division
cellulaire entrainait une accumulation plus forte du saccharose sans effet sur le niveau des hexoses.

A 1'échelle de la plante entiere, les variations de concentration en sucres ont été mises en
relation avec lI'importation de carbone. Le carbone est importé sous forme de saccharose, il peut
ensuite étre hydrolysé en hexose ou en acides organiques (Marsh et al., 1999). Walker et Ho (1977)
sur tomates, ont montré que l'importation de carbone est inversement proportionnelle a la taille
des fruits, et est renforcée par le réchauffement des fruits (35°C) par rapport aux témoins (25°C).
Richardson et al. (1997) ont également observé que les fruits chauffés sous tunnel avaient
également une plus grande force de puits que les fruits témoins. La température peut influencer la
répartition des photoassimilats entre les fruits et les parties végétatives, lorsque la température
augmente la force de puits des fruits (Gautier et al., 2005). Des teneurs plus élevés de ces
métabolites peuvent étre donc une conséquence d'une plus grande force de puits des fruits
(Lombardo et al., 2011 ; Walker et Ho, 1977). Génard et al. (1991) supposent que les qualités
gustative (composition biochimique) et commerciale (fermeté et coloration) sont liées a la
croissance des fruits pendant la phase de la croissance finale de la pulpe. Une croissance élevée
pendant cette phase pourrait favoriser, par effet puits, I'apport externe des assimilats et ainsi
permettre un important stockage de matieres solubles.

L’élévation de température pendant les périodes précoces et tardive a diminué la teneur en
matiere seche structurale des fruits. Gautier et al. (2005) ont montré que sous faible charge en
fruits, c’est a dire lorsque le rapport source/puits est favorable, le chauffage a diminué la TMSstruct.
A contrario, lorsque la charge a été plus forte (année 2014), I'élévation de température a entrainé
une diminution de la TMSstruct avec des valeurs globalement beaucoup plus faibles. La teneur en
TMSstruct représente principalement la teneur en paroi cellulaire. Le saccharose et le sorbitol
pourraient fournir un substrat pour la respiration, la division cellulaire et la synthese de la paroi
cellulaire au stade I du développement des fruits de la péche (Vizzotto et al., 1996). La diminution
en TMSstruct peut étre liée soit a une diminution des parois dans le fruit (cellule plus grande et
moins nombreuse) soit a une augmentation des teneurs en composés solubles. Nous avons observé
que pendant la période précoce, les fruits soumis a une élévation de température ont montré une
accumulation importante de saccharose et de composés phénoliques, entralnant en conséquence
une diminution de la TMS struct. La plus faible fermeté des fruits ayant subi une élévation de
température peut étre liée a une plus faible proportion de parois. Famiani et al. (2012) confirme la
corrélation positive entre la fermeté des fruits et la TMSstruct dans les fruits du kiwi apres le
stockage. La TMSstruct diminue au cours de la croissance de la péche. Les scénarii climatiques de

2014 et 2015 ont entrainé une récolte beaucoup plus précoce en 2015, quel que soit le traitement.
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Cette contraction forte de la durée de croissance/maturation a pu entrainer une récolte finale avant
la fin de la chute de la MSstruct, ou avant 'augmentation des teneurs en composés solubles (sucres

solubles et acides organiques) et des composées phénoliques (catéchine et épicatéchine).

3.4 Effetdelatempérature sur la vitamine C

Comme la température a une influence directe sur les activités enzymatiques elle peut affecter
I'ensemble du métabolisme primaire et secondaire de la plante, et modifier la composition des
organes, notamment leur teneur en sucres (Lafta et al,, 1995). L’acide ascorbique, forme réduite de
la vitamine C, est une molécule anti-oxydante présente dans toutes les cellules de la plante ou elle
joue différents roles (Gest et al., 2013). Sa concentration dans les tissus dépend de I'environnement,
elle est tres sensible a la lumiere, a la chaleur et a 'oxydation (Rivero et al., 2004 ; Gautier et al,,
2005 ; Gautier et al., 2008 ; Tamaoki et al., 2003).

En 2014, les arbres soumis a une élévation de température sur tout le cycle de développement
(traitement 5/2/5) ont produit des fruits avec une plus forte teneur en vitamine C, mais également
de plus fortes teneurs en saccharose et en fructose, comparées aux fruits témoin. Ces corrélations
entre accumulation de sucres et de vitamine C ont été décrites sur de nombreux especes, et ne sont
pas seulement liées au fait que les sucres soient les substrats de la voie de synthése de la vitamine C
(Wheeler et al,, 1998 ; Massot et al., 2010). Les sucres jouent un role dans la régulation des voies de
synthése de composés anti-oxydants comme le glutathion ou la vitamine C (Smeekens, 2000,
Hanson et Smeekens, 2009). Cette accumulation de vitamine C pourrait étre liée a I'activation de
génes de la voie de biosynthese et de recyclage de la vitamine C par un signal sucre comme cela a
été montré sur Kiwi (Nishikawa et al., 2005). Cette corrélation peut étre également liée au fait que
I'accumulation de sucres dans le fruit dépend du rayonnement, et que de nombreux genes de la voie
de biosynthese de la vitamine C sont activés lorsque que le rayonnement augmente (Massot et al.,
2012). Ainsi il a été montré sur feuille d’arabidopsis que I'accumulation de sucres et de vitamine C
est liée au transfert d’électrons dans la chaine photosynthétique et que I'accumulation de vitamine
C peut étre décorrélée de celle des sucres (Yabuta et al., 2007).

Par ailleurs la vitamine C joue un réle clé dans la régulation du potentiel redox de la cellule
(Pastori et Foyer, 2002 ; Noctor et Foyer, 1998). En situation de stress oxydatif, I'oxydation de la
vitamine C permet de réduire les espéces réactives de l'oxygéne ce qui peut conduire a une
diminution transitoire de la teneur en vitamine C, avant I'activation de la synthése de la vitamine C
et 'augmentation de l'activité des enzymes anti-oxydantes. On trouve dans la bibliographie des cas
de diminution des teneurs en vitamine C dans les fruits a des températures relativement élevées

(>31°C), que les fruits soient sur la plante ou détachés (Lester, 2006 ; Richardson et al,, 2004 ;
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Gautier et al,, 2005 ; 2008 ; Huet, 1958 ; Rivero et al., 2004). Mais aussi des cas ou la teneur accrue
en acide ascorbique a été observés en combinaison avec des activités enzymatiques accrues
impliquées dans le systéme antioxydant (Jimenez et al., 2002).

L’élévation de la température a pu générer un stress oxydatif au niveau des feuilles en situation
de photo-inhibition, ce qui a pu activer la synthese de vitamine C dans les feuilles et son transfert
dans les fruits (Hancock et al., 2003). Il existe une rétro-inhibition de I'expression des génes de la
voie de synthése de la vitamine C (en fonction de la teneur en vitamine C dans la cellule (Mieda et
al, 2004) qui permet une fois le stress passé, aux teneurs en vitamine C de retrouver leur valeur
d’origine.

En 2014, les teneurs en vitamine C étaient trés variables entre les fruits et en moyenne plus
élevées qu’en 2015. Ces différences pourraient étre liées a des différences d’exposition des fruits a
la lumiere (entre fruits ombrés et ensoleillés), avec un fort effet de 'ombrage sur la composition de
la peau des pommes (Li et al., 2009) ou sur le fruit de tomate (Gautier et al., 2009). En effet, en
2014, la croissance végétative des arbres étant plus faible, beaucoup plus de fruits étaient exposés
au rayonnement et il existait un grand contraste entre fruits exposés a la lumiere et fruits ombrés,

comparé a 2015 ou les fruits étaient plus protégés dans le couvert.

Conclusion

L’augmentation de la température pendant les différentes phases du développement des fruits
affecte de nombreux processus (phénologie, croissance, métabolisme) et ses conséquences varient
selon le stade de développement de la plante et du fruit au moment de leur occurrence. En termes
de croissance, les fruits ayant été soumis a I'élévation de température (continue sur toutes les
périodes ou pendant la phase précoce) ont une croissance forte avec un raccourcissement de la
durée de croissance conduisant a une forte avancée de la date de récolte. Le raccourcissement du
cycle de croissance résulte en des fruits de plus petite taille a la récolte. Nous n’avons pas pu mettre
en évidence d’effet sur la division cellulaire, par contre le rapport entre poids du noyau et du fruit
était augmenté ce qui indique que c’est la croissance de la chair qui a été principalement affectée.
En termes de composition, les fruits récoltés sur des arbres ayant subi une augmentation de
température précoce ont des concentrations en saccharose plus importantes, avec une teneur en
matiere séche structurale réduite. Des augmentations de température plus tardives (pendant les
périodes 2 et 3) augmentent les teneurs et concentrations en acides totaux (citrique et malique)
dans la chair des fruits. Une élévation de température durant la derniere phase (croissance finale
des fruits et maturation), affecte positivement les teneurs et les concentrations en hexoses (glucose,

fructose) et en sorbitol. L'augmentation des concentrations en sorbitol et hexoses, et en particulier
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en fructose qui posséde un pouvoir sucrant supérieur aux autres sucres, a entralné une
augmentation de l'indice de sucrosité en fin de développement. Les fortes températures n’ont pas
eu beaucoup d’effet sur la vitamine C quelle que soit la période et ni sur la coloration du fruit a la
récolte.

Les climats tres différents durant les deux années d’expérimentations ont mis en évidence des
résultats pas toujours stables sur les différents processus en réponse a des augmentations de
température. Cette non-stabilité pourrait étre associée (i) a la forte variation du climat entre ces
deux années (le témoin de I'année 2015, correspondant sensiblement au traitement +5°C continu
de 'année 2014) (ii) au fait que les arbres sont jeunes et ont présenté une forte croissance entre ces
deux années. Ainsi en 2015, le développement végétatif des arbres était beaucoup plus important
qu’'en 2014 pour un nombre de fruits sensiblement identique, avec pour conséquence une charge
en fruit beaucoup plus faible en 2015. Nos résultats expérimentaux ont mis en évidence la
complexité des interactions selon les stades de développement du fruit entre conduite et climat sur
I'élaboration de différents criteres de qualité des fruits. Une meilleure connaissance de ces
interactions, des lois de réponse a la température et des températures seuils pour différents
processus serait utile pour comprendre les effets de I'élévation de la température sur la croissance
et qualité des fruits. Nous n’avons pas ici abordé la variabilité génétique de la sensibilité a la
température qui peut étre trés différente selon les processus. Cette étude a mis en évidence la
complexité des réponses a la température et suggére la nécessité d’utiliser des approches
complémentaires comme la modélisation pour hiérarchiser les processus impliqués dans la qualité
identifier des lois de réponses a la température et utiliser des modéles pour rechercher les
combinaisons entre génotypes et conduites de cultures qui seraient les plus adaptées aux futures
conditions climatiques afin de maintenir la production en termes de rendement et de qualité des

fruits.
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Dans ce travail, les approches expérimentales ont été utilisées pour mieux appréhender I'effet de
la température sur les processus écophysiologiques impliqués dans la croissance végétative et
reproductive ainsi que dans I'élaboration de la qualité des fruits. Les expérimentations ont été
effectuées sous différentes niveaux de température (témoin, +2°C et +5°C) et pendant différentes
périodes de la croissance du fruit sur une variété de mi-saison de pécher depuis la période du
développement précoce du fruit jusqu’a sa maturation. Cela nous a permis de bien caractériser
I'effet de I'élévation de température sur l'acquisition du carbone et les pertes transpiratoires a
I'échelle de la feuille ainsi que de mesurer la croissance végétative et ses conséquences sur

I'architecture de I'arbre et sa pérennité, et enfin sur la croissance et la qualité des fruits.
Synthese

Le climat, au-dela de la température

Les climats ont été trés différents pour les 2 années d’expérimentations. L’année 2015 s’est
caractérisée par un climat beaucoup plus chaud que celui de 2014, avec pour conséquence un
traitement témoin en 2015 plus chaud que celui de 2014 et proche du traitement +5°C continu de
I'année 2014. Les traitements thermiques ont été associés a une modification plus générale du
climat et en particulier de I'humidité de I'air, avec une humidité de I'air plus forte pour le traitement
témoin associé aux techniques de refroidissement de la serre. Le maintien de la température
extérieure en serre a nécessité un refroidissement qui a entrainé une élévation de '’humidité de
I'air. Les traitements thermiques ont donc également été associé a des différences de déficit de
pression de vapeur, avec des VPD plus fort sous élévation de température. Les traitements
thermiques sont donc aussi associés a des différences dans la demande climatique. Cette élévation
de la demande climatique s’est traduite par un statut hydrique des arbres plus défavorable et une

diminution du potentiel hydrique de la plante au cours de la journée.

Température, vitesse et durée de croissance

Les arbres conduits avec des températures plus élevées précoces ont présenté une accélération
de la dynamique de croissance végétative. Cette accélération s’est exprimée au travers de 3
composantes. D’une part, en termes de développement des bourgeons, I'élévation de température a
entrainé une proportion de bourgeons débourrés plus grande et plus précoce. D’autre part, les
températures élevées aprés la pleine floraison ont accéléré I'émergence des feuilles avec un
phyllochrone, c’est-a-dire le temps séparant 'apparition de 2 feuilles, plus court. Cette accélération

est cependant temporaire et on observe un fort ralentissement apres la fin de la période 1. Enfin,

124



Synthése et Perspectives

I'élongation des pousses a été plus forte et une plus grande proportion des pousses s’est
transformée en axe long. Une élévation de température (traitement thermique continu et
traitement thermique précoce +5°C) a eu pour conséquence une dynamique trés rapide
d’élongation des axes en pousse longue, contrairement aux traitements thermiques plus tardifs.
Cette accélération de la vitesse de croissance a été associée a une dominance apicale plus marquée,
et une diminution de la ramification des axes au travers de la réduction du développement des
pousses axillaires.

Concernant les fruits, 'augmentation de température a entrainé également une accélération de
la croissance du fruit. Un raccourcissement dans la durée de la croissance de la 3¢me phase est
observé pour les fruits soumis a des températures élevées (précoce et en continu). La durée de
maturation pour les fruits soumis a une élévation de température (précoce et continue) est plus
courte. La fermeté, un bon indicateur de la maturité des fruits, a diminué beaucoup plus tét avec
des températures élevées au printemps apres la floraison (continu et précoce +5°C). Au final, on
observe un raccourcissement tres marqué de la durée de croissance du fruit, avec une date de
récolte anticipée de prés de 3 semaines. Ce raccourcissement de la durée de croissance a entrainé
une diminution de temps du remplissage et d’'importation de carbone.

Le raccourcissement du cycle de développement des fruits a eu des conséquences sur le calibre
des fruits et les traits de qualité des fruits a la récolte. Une conductance cuticulaire plus forte
pendant la phase de la croissance rapide de fruit et une mobilisation insuffisante des éléments
nutritifs sous I'effet de réchauffement climatique ont conduit a récolter des fruits de petite taille. En
revanche, les fruits récoltés sur les arbres placés a température élevée pendant la derniére phase de
développement présentent des traits similaires au témoin (fermeté, durée de la croissance, taille
des fruits et conductance cuticulaire). Nous n’avons pas pu mettre en évidence d’effet sur la division
cellulaire, par contre le rapport entre poids du noyau et du fruit a été augmenté ce qui indique que

c’est la croissance de la chair qui a été principalement affectée.

Croissance végétative et croissance des fruits

Dans notre étude, avec I'élévation de température, le décalage temporel des périodes de fortes
croissances végétatives peut temporairement fortement modifier la compétition pour la ressource
carbonée et le rapport source/puit. La croissance initiale des fruits et des feuilles est en effet
supportée par la remobilisation des réserves au printemps. Avant de devenir des sources en
assimilats carbonés, les jeunes feuilles sont des puits qui peuvent entrer en compétition avec la
croissance précoce des fruits, en particulier durant leur 1¢re phase de croissance. Cette 1¢re phase de

croissance des fruits se caractérise par une tres forte activité de division cellulaire, définissant leur
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croissance potentielle. Cette croissance précoce et anticipée est réalisée sur les réserves carbonées
de la plante et peut étre en compétition avec la croissance des fruits pendant sa phase de division.
Chez le pécher, la croissance végétative a lieu aprés la floraison et la croissance végétative et celle
des fruits se déroulent en méme temps. Les températures élevées peuvent augmenter la
compétition entre la croissance des fruits et la croissance végétative (i) en anticipant le
développement et la croissance végétative, (ii) en augmentant la respiration des différents organes
et (iii) en privilégiant I'allocation du carbone vers les apex et les jeunes feuilles (Wolf et al., 1991).
L’élévation de température en début de printemps a pu toutefois favoriser 'acquisition du carbone,
a une période ou l'élévation des températures peut étre bénéfique a la photosynthése. Cette
compétition accrue peut également étre temporaire, et permettre une anticipation de I'autotrophie
pour le carbone et un rapport source/puits plus favorable ensuite a la croissance des fruits.

Selon Vizzotto et al. (1996), la croissance des fruits du pécher montre une courbe double
sigmoide avec une premiére phase de croissance rapide, une deuxieme période d'augmentation
réduite du diametre correspondant au durcissement du noyau et une phase finale caractérisée par
une croissance rapide en volume des fruits. Le ralentissement de croissance des pousses entre les 2
phases de croissance pourrait étre associé a une compétition pour les ressources carbonées entre la
croissance végétative et la croissance des fruits. En effet, le ralentissement ou I'arrét de I'’émergence
des feuilles est centré autour de 80 (année 2014) et 55 jours apres pleine floraison (année 2015).
La croissance des fruits n’est pas forte durant ces périodes. Ce ralentissement de I'émergence des
feuilles pourrait étre relié non pas a des phénomenes de compétition pour les ressources au
moment de leurs croissances mais plutét au moment de leurs initiations. Le délai entre l'initiation
d’une feuille et sa croissance est de 'ordre de 5-6 feuilles, soit environ 15-20 jours selon le
phyllochrone. Cette période correspond au ler pic de croissance des fruits, et a une période ou la
surface foliaire est encore faible, c’est-a-dire lorsque le rapport source/puits est encore faible.
Williamson et Coston (1989) et Soing et Mandrin (1993) ont également rapporté un ralentissement
de la croissance des pousses, associé a la phase finale de croissance des fruits. Ce ralentissement
n’est pas observé lorsque 'arbre ne porte pas de fruit. Toutefois, des études menées a I'échelle de la
branche fruitiére, avec des charges en fruit variés sur rameaux décortiqués, n’'ont pas permis de
mettre en évidence un lien entre la croissance des fruits et la croissance des pousses (Ben Mimoun,
1998). Des interactions a une échelle plus large, et en particulier avec la croissance du systéeme
racinaire pourraient expliquer ces vagues de croissance. Sur péchers, la croissance du systéme
racinaire est rythmique, avec une lére période de forte croissance entre mi-avril et mi-mai

(Williamson et Coston, 1989) et une seconde apres la récolte des fruits en juillet-aolt (Bécel, 2010).
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Ces phases de croissance observées sur les pousses pourraient étre associées a une compétition
pour les ressources carbonées entre la croissance racinaire, la croissance des pousses et la
croissance des fruits. Sur Chéne, la croissance rythmique de la partie aérienne, avec des flushs de
croissance, a été relié a la croissance rythmique du systéme racinaire (Willaume et Pages, 2006) et
des manipulations du rapport source/puits ont largement modifié I'antagonisme entre la croissance

de la partie aérienne et le systéme racinaire.

Croissance végétative, acquisition du carbone et statut hydrique

Au début du printemps (début de la saison de développement), les traitements avec I'élévation de
température ont enregistré des températures maximales de 28-32°C, contre 20-25°C pour le
témoin. Ces valeurs élevées de la température ont eu des effets bénéfiques sur différents processus.
En particulier, a I'échelle de la feuille, la photosynthése a présenté des taux élevés, jusqu’a 25 pmol
m-2s-1, La courbe de réponse a la température met bien en évidence une augmentation continue de
la photosynthese jusqu’a des températures de 30-32°C. Au-dela, le taux de photosynthese a été
fortement diminué (jusqu’a moins de 5 pmol m-2s-1).

Pendant la période estivale, les traitements avec 1'élévation de température ont enregistré des
températures maximales extrémes atteignant prés de 45°C. Ces températures extrémes ont été
associées a des déficits de pression de vapeur trés élevés affectant la croissance des péches de fagon
plus ou moins directe, en particulier a travers leur influence sur I'assimilation carbonée. De fagon
complémentaire, I'accélération de la croissance végétative a permis le développement plus précoce
de la surface foliaire, donc une transpiration a 1'échelle de 'arbre plus grande pour une méme
demande climatique. Le climat (température et VPD) et la surface foliaire plus importante ont
induit un statut hydrique de la plante défavorable, méme avec une alimentation en eau qui n’était
pas limitante. A I’échelle de la feuille, le modéle de photosynthese développé met bien en évidence
I'effet combiné de la température et du statut hydrique de la plante sur 'acquisition du carbone.
Selon les températures et le statut hydrique, les élévations de températures peuvent donc étre
favorables ou au contraire déléteres. Des travaux précédents ont montré que le potentiel hydrique
est un indicateur intéressant pour gérer l'irrigation et que le bilan carboné devient négatif pour des
potentiels hydriques seuils. Dans ces conditions, 'acquisition du carbone devient inférieure aux
besoins pour la respiration et la croissance (Rahmati et al.,, 2014). Le décalage phénologique de la
croissance végétative avec 'élévation de la température a entrainé la mise en place plus précoce de
la surface foliaire. Le statut hydrique moins favorable pourrait étre le résultat non seulement d'une
demande climatique plus forte (température et VPD plus élevés) mais également d’une surface

transpirante plus développée. Au final, cette croissance végétative précoce pourrait avoir un effet
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négatif sur 'acquisition du carbone par la plante et sa croissance a plus long terme. Ainsi, I'effet de
la chute de potentiel hydrique sur la croissance foliaire a été observé, avec une diminution

importante de la surface foliaire pour les traitements thermiques (tardif et continu).

Température et composition des fruits

Le fruit est un systeme complexe et difficile a analyser sans prendre en compte les processus de
croissance et d’élaboration de la qualité en interaction avec le développement végétatif et le
fonctionnement de la plante (photosynthése, transpiration). Plusieurs facteurs environnementaus,
agronomiques et génétiques interagissent sur le systéme « fruit», influencant la production et
’élaboration de la qualité. La forte variabilité de la composition des fruits entre les deux années
d’expérimentation pourrait étre associée (i) a la forte variation du climat entre ces 2 années (le
témoin de I'année 2015, correspondant sensiblement au traitement +5°C continu de 'année 2014)
(ii) au fait que les arbres, encore jeunes, ont présenté une forte croissance entre ces 2 années, le
développement végétatif des arbres étant beaucoup plus important en 2015, et la charge en fruit
était plus importante en 2014.

A la récolte, les fruits ont présenté des différences de composition liées aux traitements
thermiques, en particulier pour le saccharose, le sucre principal dans la chair de la péche. L’année
de récolte est le facteur le plus discriminant des traits de qualité des fruits. En 2014, une élévation
de température (précoce et continue) a conduit a récolter des fruits ayant des concentrations et des
teneurs en saccharose plus importantes et une durée de développement entre floraison et maturité
plus longue (DD) par rapport aux fruits en 2015. Ces derniers étaient caractérisés par des teneurs
et des concentrations moins importantes en sucres, en particulier, en saccharose et plus riches en
acide (citrique et malique) et en composées phénoliques a la récolte. La concentration en sorbitol,
forme de transport du carbone dans le phloeme pour la péche et osmoticum produit pendant le
stress hydrique, a été significativement augmenté par I'élévation de température tardive. Des
températures élevées a la phase finale de la croissance ont également augmenté les concentrations
en fructose ce qui produit des fruits avec une sucrosité plus importante. Cette augmentation est liée
a une plus faible dilution mais également a un effet sur le métabolisme. Quelle que soit I'année et la
phase de croissance, I'élévation de température n’a pas eu d’effet sur l'acidité titrable. En outre, la

coloration des fruits a la récolte ne présente aucune différence significative.

Température, croissance et développement pluriannuel
Une anticipation du débourrement et du développement des pousses en axe long est

Y

observée pour les arbres soumis a un traitement thermique (précoce et continu) l'année
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précédente. A contrario, une température élevée tardivement n’a pas eu d’effet sur la date de
débourrement. De méme, des températures élevées précoces ou pendant I'été n’ont pas influencé la
date de la floraison I'année suivante. Cependant, il est apparu des asynchronismes de floraison. Les
fleurs portées sur les arbres du traitement thermique continu ont présenté un plus grand étalement
temporel. Selon l'approche théorique de Ganeshaiah et Uma Shaanker (1994), cet étalement
pourrait impacter la nouaison et la croissance des fruits. Sur nos observations, les bourgeons
floraux qui ont fleuri plus précocement, se sont effectivement plus développés que les fruits issus
de bourgeons ayant fleuri plus tardivement (Figure 82). Cet étalement plus grand de la floraison
peut donc avoir des conséquences avec une variabilité précoce de croissance des fruits plus grande,

pouvant entrainer une récolte plus hétérogene en terme de calibre des fruits.
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La floraison est une étape cruciale dans la fructification. Lorsque le nombre de fleurs est
faible, la charge peut étre limitée par le nombre de fleurs formées (Guardiola, 1997). Des
températures élevées pendant I'été ont affecté I'initiation des bourgeons floraux I'année suivante.
L’'induction et I'initiation florale chez le pécher ont lieu fin juin/juillet de 'année précédente. La
différenciation des bourgeons de fleurs est souvent associée a la croissance des pousses. La
diminution de la densité de bourgeons floraux le long des axes peut résulter d'une part d'une
dédifférenciation de I'ébauche florale avec les fortes températures (Koutinas et al.,, 2010). D’autre
part, le développement des bourgeons axillaires est a relier a la vitesse de croissance des pousses,
des vitesses de croissance fortes entrainant généralement moins de bourgeon et une plus grande
proportion de bourgeon a bois. Enfin, un bilan carboné moins favorable peut également engendrer

une plus faible initiation d’ébauche floral (Koutinas et al., 2010).
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De fagon complémentaire, la structure de la croissance 'année précédente a également eu
un impact sur le type de rameau et sur le nombre de bourgeon a fleur porté par les arbres. En effet,
I'élévation de température a entrainé une dominance de la pousse principale plus marqué et un
plus faible développement des axillaires. Au final, si la croissance cumulée a I'échelle de I'arbre a été
sensiblement identique, la taille des pousses et leurs architectures ont été profondément modifiée
avec moins d’axe développé mais plus long avec I'élévation de température. La longueur des
pousses a un effet majeur sur le nombre de bourgeon porté, les premiers phytomeres étant

généralement des phytomeres courts, ayant donc une densité de bourgeons élevée.
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Figure 83 .Schéma de synthese présentant les différents effets de la température de I'échelle des

organes (feuille et fruit) a I’échelle de l'arbre entier.

Perspectives

Autour de la modélisation
Les principaux objectifs de production en arboriculture sont le rendement, la qualité et la
régularité de la récolte. Le rendement d'un arbre est déterminé par sa charge en fruits et la

croissance individuelle de ses fruits (calibre). La température affecte de nombreux processus

130



Synthése et Perspectives

comme la photosynthese et la transpiration, I’émergence et la croissance des organes, ainsi que le
métabolisme. Ces différents processus ne sont pas affectés de fagon similaire par la température et
les organes présentent également des sensibilités différentes. L’émergence est par exemple plus
accélérée que la croissance en dimension des organes par une élévation de la température. C'est le
cas particulier des pousses et des feuilles, avec une vitesse d’émergence plus grande en lien avec la
température mais des phytomeéres plus courts voire méme des surfaces individuelles de feuilles
fortement réduite par la température. L’accélération de la croissance végétative avec la
température peut permettre une plus grande fourniture en assimilats carbonés mais peut
également induire une compétition plus forte en début de croissance, lorsque la croissance
végétative et générative se fait sur les réserves carbonées de l'arbre. De plus, suivant la
température, I'élévation peut étre bénéfique ou au contraire délétere, c’est le cas en particulier de la
photosynthése. Enfin, les durées de croissance sont fortement affectées par la température, comme
la croissance végétative et de facon encore plus marqué la croissance des fruits, limitant par la
méme potentiellement I'importation des assimilats carbonés dans le fruit. La disponibilité en
carbone est une des principales sources de variation de la croissance en matiere séche des fruits et
de la qualité. Cette disponibilité, qui dépend des processus d’assimilation et de gestion du carbone,
est modulée par les relations sources-puits de I'arbre et en particulier le rapport feuilles/fruits.
Certaines pratiques culturales telles que la taille et 'éclaircissage influencent les relations sources-
puits en manipulant la taille des sources ou des puits. La taille peut également modifier
I'interception lumineuse et l'assimilation du carbone par les organes sources ainsi que
I'environnement thermique des fruits et leur transpiration.

Le statut hydrique de I'arbre a également un réle important dans la croissance en matiére
fraiche des fruits (calibre) et I'élaboration de la qualité des fruits. Le stress thermique par les fortes
températures se trouve fréquemment associé au déficit hydrique, non seulement parce que les
périodes chaudes sont souvent séches, mais aussi a cause de I'augmentation du déficit de pression
de vapeur et de la transpiration. Le déficit hydrique affecte 1'assimilation C de l'arbre par
l'interaction de deux facteurs: (i) réduction de la photosynthese des feuilles pendant la saison de
croissance et (ii) réduction de la surface foliaire totale. Le raccourcissement des cycles de
végétation et la diminution de la durée de croissance et de maturation des fruits en réponse a
’élévation de température ont affecté la production des assimilats carbonés et leur importation par
les fruits.

Il apparait donc extrémement difficile de donner une réponse intégrée a la température de la

production et de sa qualité. La modélisation apparait dans ce cadre comme permettant d’'une part
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d’'intégrer des connaissances sur les différents processus et leurs sensibilités a la température, de
mieux mettre en évidence les interactions entre ces différents processus et d’autre part de simuler
une infinité de scénario climatique. Des travaux antérieurs de modélisation ont été mené a la fois a
I’échelle du fruit ainsi qu’a I’échelle arbre. Ces travaux ont cherché a décrire 'effet et des pratiques
(taille, éclaircissage, irrigation) sur la production et la qualité des fruits. Les études ont
essentiellement porté sur le déficit hydrique ainsi que sur la charge en fruit. L'utilisation des
modeles pour mieux appréhender I'effet du changement climatique a moins été étudié. Les données
expérimentales recueillies dans le cadre de la thése sont ainsi une base de données importante et
intéressante pour mieux formaliser I'effet de la température sur les différents processus ainsi que
pour mieux appréhender I'effet de la température sur le fonctionnement intégré de I'arbre. Ce jeu
de données permet aussi de tester la validité et la robustesse des modéles pour des gammes de

température plus grandes.

Autour de la croissance et de la composition du fruit

Un modele de croissance du fruit a été développé (Fishman et Génard, 1998). Ce modeéle est basé
sur une représentation biophysique du fruit, dans laquelle les sucres sont transportés a partir du
phloéme de la plante par flux de masse, diffusion et transport actif. Les flux d'eau sont contro6lés par
les différences de potentiel hydrique entre le xyléme, le phloeme et le fruit. La pression de
turgescence est le moteur de la croissance des fruits. La pression osmotique dépend du
métabolisme du fruit et en particulier du devenir des sucres importés dans le fruit entre les
composés solubles (sucres et acides) et des composés insolubles (amidon, parois cellulaires ...).
Cependant, a de rares exceptions, la composition des fruits est toujours absente de la plupart des
modeles. Des travaux de modélisation ont porté sur les composés solubles tels que les sucres et les
acides organiques. Un modele a été développé pour l'accumulation des sucres (modéle « Sugar »,
Génard et Souty, 1996 ; Génard et al., 2003) et deux modeles pour I'accumulation du citrate (Lobit
et al, 2003, Etienne et al,, 2015) et du malate (Lobit et al., 2006 ; Etienne et al., 2014), ont été
développés. Certains modéles conduisent également a la prédiction de la douceur et de l'acidité des
fruits (Génard et Souty, 1996 ; Etienne et al.,, 2014). Le modele dynamique "Sugar" représente la
transformation des sucres importés dans le fruit vers les différents sucres accumulés dans la pulpe
de fruits (principalement saccharose, glucose et fructose), ainsi que vers la synthése de composés
insolubles et I'utilisation des sucres pour la respiration. Pour la modélisation des acides organiques,
les variations du métabolisme mitochondrial expliquent les concentrations d'acide citrique, tandis

que le stockage dans la vacuole est mieux adapté pour expliquer les variations de 1'acide malique
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(Etienne et al., 2013). Le modeéle d'acide citrique est basé sur une représentation simplifiée du cycle
TCA. Le modeéle est capable de simuler a la fois des variations saisonniéres et l'effet de
I'environnement sur la production et de la dégradation de l'acide citrique, en particulier en lien
avec la température, I'acide citrique étant utilisé comme substrat pour la respiration. Le modele
malate suppose que son accumulation dans les fruits charnus est principalement déterminée par les
conditions de stockage vacuolaire dans les cellules. Les données expérimentales recueillis dans le
cadre de cette these sont des jeux de données intéressants pour valider les modeéles développés et
proposer des pistes d’amélioration. Un travail important de paramétrisation du modele
biophysique de croissance et des modeles sucres et acides, ainsi que leurs couplages effectifs sont
des perspectives intéressantes du travail. Ces modéles permettront avec des scenarios climatiques
encore plus contrastés de mieux comprendre et prédire l'effet du changement climatique sur la

croissance et la composition du fruit.

Autour d’'un modele de culture arbre

L’intégration des connaissances sur l'effet de la température dans un modeéle plante peut
permettre de mieux appréhender les interactions entre les processus et entre les organes, et mieux
cerner 'impact de différents scenarios climatiques sur la croissance et la qualité des fruits. Un
modeéle de culture, qualiTree, a déja été préalablement développé (Lescourret et al,, 2011). 1l s’agit
d’'un modéle mécaniste guidé par les processus physiologiques liés a I'assimilation et a la gestion du
carbone (photosynthése, mise en réserve, mobilisation, allocation, respiration, croissance) et de
I'eau (transfert, transpiration des feuilles et des fruits). Ce modéle combine des points de vue
agronomiques et physiologiques et décrit la croissance reproductive et végétative et le
développement de la qualité des fruits (Mirds-Avalos et al., 2011). Il prend en compte l'architecture
de l'arbre et les pratiques culturales et prédit la variabilité intra-arbre de la croissance et de la
qualité des fruits. QualiTree est un modele d'arbre fruitier virtuel qui considére I'arbre comme un
ensemble d'objets dans une architecture, c’est-a-dire localisé dans I'espace et connecté par une
certaine topologie. Les différents compartiments sont considérés avec des niveaux de détail
nécessaire et suffisant pour décrire les principaux processus. Le compartiment du rameau mixte
fruitier (Fruit Unit) est constitué du rameau, des pousses et des feuilles portées et des fruits. L’arbre
est ainsi vu comme une collection de rameau mixte, positionné spatialement et avec des liens de
topologie. D’autres compartiments jouant sur I'acquisition, I'utilisation et le stockage de carbone,

ainsi que sur 'acquisition de I'eau ont été considérés.
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Dans le modeéle, la température impacte différents processus. En premier lieu, la respiration est
tres sensible a la température, elle suit une loi de Q1o avec un coefficient proche de 2 pour les
différents organes. La photosynthése est également affectée en diminuant la photosynthése nette
par une augmentation de la respiration foliaire et en affectant également lefficience de la
photosynthése. Toutefois, si le modele prend bien en compte l'effet de la température sur la
respiration de maintenance, l'effet de la température est actuellement trés limité sur la
photosynthese. Ainsi, la réduction n’est que de 5% pour une température supérieure a 40°C (Figure
83). De plus, la photosynthése ne fait que diminuer avec la température, méme pour des élévations
de températures qui devraient étre favorable. L'impact de la température sur l'activation des
réactions enzymatiques impliquées dans la photosynthése ou au contraire I'inhibition pour des
températures élevées n’est pas actuellement prise en compte. Des travaux antérieurs (Walcroft et
al, 2002) ont permis l'utilisation du modele de Farquhar et al. (1980) et son paramétrage sur
pécher. La loi de réponse de la photosynthése est avec ce formalisme plus sensible a la température
et trés semblable aux mesures réalisées dans le cadre de cette thése. L'intégration du modéle de
Farquhar dans QualiTree est ainsi une voie intéressante pour mieux rendre compte de I'effet de la

température sur l'acquisition du carbone (Figure 84).
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Figure 84 : Variation de la respiration (A) et de la photosynthese nette (B) en fonction de la température
par le modeéle QualiTree. La respiration et la photosynthese sont normalisées par leurs valeurs a 25°C.
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Figure 85: Evolution de la photosynthese nette (A) et de la photosynthése normalisée a 25°C (B) en
fonction de la température avec le modéle de Farquhar paramétré pour le pécher (Walcroft et al.,
2002).

Enfin, la température affecte également la croissance des différents organes. Le pas de temps de
la croissance est a I'échelle journaliére, et la vitesse de croissance est proportionnelle a la somme de
degré-jour du jour. Dans le méme temps, la croissance est freinée par une fonction temporelle,
rendant compte des fenétres temporelles permettant la croissance des organes considérés (Figure
86). Dans ces conditions, une élévation de la température va bien entrainer une accélération de la

vitesse de croissance des organes, mais réduire également la durée de croissance.

Croissance

Figure 86: Représentation de la dynamique du frein
temporelle associé a la croissance en fonction de la
somme des degrés-jours d’apres I'équation 4.
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En plus de l'indice de développement, la croissance dépend également de la vitesse de
croissance initiale. Ainsi a une date donnée, avec I'étalement de la floraison, les fruits présentent
des taux de croissance variables. Au sein d’'un méme arbre, les fruits issus d'une floraison précoce
ont ainsi une vitesse de croissance plus forte. En conséquence, Cet étalement de la floraison va

entrainer une augmentation de la variabilité de calibre des fruits a la récolte.
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Si I'introduction dans le modeéle QualiTree d’'un module plus réaliste pour la photosynthese basé
sur les travaux de Farquhar est une piste intéressante, la formalisation de la respiration et de la
croissance intégre déja des éléments susceptibles de jouer fortement avec la température sur la
croissance des organes, aussi bien en terme de vitesse qu'en terme de durée de croissance. Le jeu
de donnée récolté dans le cadre de cette thése, portant aussi bien sur I'acquisition du carbone et la
croissance des organes, doit permettre a la fois de paramétrer ce modele pour cette variété, et
d’explorer les effets de I'élévation de la température durant les différentes phases de croissance du

fruit.
Autour de la prédiction du débourrement et de la floraison

Un des effets majeurs et déja perceptible du changement climatique est 'avancée progressive du
début de la saison de croissance, concernant la date de débourrement ou de floraison. Ainsi, le
début de la croissance a été avancé de 2,3 jours par décade depuis les 40 dernieres années (Chuine
et al,, 2016). Les projections des modéles confirment cette tendance avec les scenarios climatiques,
méme si des incertitudes persistent sur l'intensité de cet avancement. Les changements dans la
phénologie ont des effets forts sur la production et la qualité des fruits et il apparait donc
nécessaire de mieux comprendre I'effet du changement climatique sur la phénologie. Actuellement,
le modeéle QualiTree démarre bien aprés la floraison, en renseignant les masses initiales des
différents organes. Dans le cadre du changement climatique, il importe que ce modéle puisse
également simuler la date de floraison et de débourrement, ces phases étant en particulier des
phases tres critiques pour la fécondation et la sensibilité au gel. Les effets de la température sur la
phénologie ne sont cependant pas linéaires, en particulier car la température impacte différemment
I'entrée en dormance et sa levée. Les bourgeons traversent ainsi 3 états successifs (Bonhomme et
al., 2010). Durant la paradormance (mi-été/mi-automne), la croissance cellulaire est inhibée par la
croissance des autres organes (fruit, feuille). Durant I'’endodormance (mi-automne/mi-hiver), la
croissance est inhibée par des facteurs internes qui peuvent étre levés par des températures basses.
Enfin durant I'écodormance (mi-hiver/mi-printemps), la croissance est inhibée par des
températures trop faibles ou une photopériode trop courte. Plusieurs modeles ont été développé
qui visent a prédire la date de débourrement et de floraison, mais peu permettent de prédire I'effet
des scénarios climatiques sur ces dates (Chuine et al., 2013), en particulier car ils ne considerent
que certaines phases de dormance ou s’appuient sur des formalismes spécifiques a chaque phase.
Ainsi les modeles qui décrivent seulement I'’écodormance ont permis de prédire correctement les
dates de débourrement et de floraison pour des bases de données historiques, mais il semble peu

probable qu’ils puissent correctement les prédire pour des climats futurs, avec en particulier I'effet
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du réchauffement des températures hivernales sur la levée de I'endodormance. Les modeles
phénologiques devront bien intégrer également la prédiction de la date de levée de
I'endodormance, méme si elle est expérimentalement difficile a caractériser (Chuine et al.,, 2016).
L’ajout d’'un modele phénologique dans le modéle QualiTree est dans ce contexte important a
développer, et ce travail pourrait s’appuyer sur des études préalablement réalisées, en particulier

sur péche (Bonhomme et al., 2000).
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F. Adra Effect of a temperature rise on peach growth and development. Consequences on fruit quality.

Abstract

The latest IPCC report clearly confirms the climate projections for increasing temperatures
and their variability at the end of the 21st century. The effects of climate changes in fruit yield and
quality have been studied in a project funded by INRA (project CAQ40, Metaprogramme ACCAF).
Experiments carried out on potted peaches placed in different climates (control, +2 ° C and + 5 ° C),
allowed the identification of the processes (phenology, development, growth, photosynthesis,
metabolism) most sensitive to rising temperatures and their consequences on the development and
composition of fruits and the sustainability of production.

Higher temperature has increased the demand for water, leading to a decrease in the water
potential of the trees, which may have led to a concentration of the compounds of interest in the
fruit. The reduction of leaf photosynthesis under high temperature conditions was related to the
inhibition of photosynthesis by high temperatures and stomatal control related to water status.
After flowering, the rise in temperature accelerates the vegetative growth, triggering a more rapid
establishment of leaf area. This early vegetative growth resulted in: (i) very rapid dynamics of
elongation of the axes in long shoot (ii) a more pronounced apical dominance, (iii) a decrease in the
axillary axial branching. In contrast the later heat treatment had an adverse effect on the initiation
and differentiation of floral buds reducing the production potential in the following year.

In addition, the increase in temperature after flowering resulted in a marked shortening of
the fruit growth period, with an expected harvest date almost 3 weeks earlier. This shortening of
fruit growth duration has led to a decrease in the flow of carbon entering the fruit, penalizing its
growth and quality. The very different climates between the two experimental years resulted in a
high variability in fruit composition between the two years of experimentation. In 2014, increased
temperature during the early stage of fruit development or continuously led to the harvest of
smaller fruit with higher concentrations and higher sucrose content. In 2015, the time duration
between flowering and maturity was even shorter than in 2014, which could be linked to the
warmer climate of 2015. In 2015 fruits were less sweet and acidic than those of 2014. However, the
rise of temperatures at the end of fruit development in 2015 increased the levels and
concentrations of hexoses and sorbitol; this increase was partially due to a concentration effect but
also to an effect on fruit metabolism. Increased temperatures in the middle and at the end of fruit
development also favoured the accumulation of malic and citric acid. The high temperatures did not
have much effect on vitamin C and either increased or decreased the levels of phenolic compounds.
The effects of an increase in temperature on the metabolism are therefore very dependent on the
stage of fruit development.

The use of a Fruit-scale model and a tree-level (QualiTree) model could simulate both the effect of
the environment and cultural practices on the growth and quality of the fruit, and give a more
integrated view of the plant's functioning under environmental constraints.

Keywords: Peach tree, climate warming, temperature, phenology, vegetative growth, fruit growth,
fruit quality, sugars, organic acids.



F. Adra Etude des effets d’'une élévation de température sur la croissance et le développement du
pécher. Conséquences sur la qualité des fruits

Résumé

Le dernier rapport du GIEC confirme clairement des projections climatiques prévoyant une
augmentation des températures et de leur variabilité a la fin du XXI¢me siecle. Les effets de ces
changements sur la production et la qualité des fruits ont été étudiés dans le cadre du projet CAQ40
(INRA). Les expérimentations menées sur des péchers en pot placés sous différents climats (témoin,
+2°C et +5°C), ont permis d’identifier les processus (phénologie, développement, croissance,
photosynthése, métabolisme) les plus sensibles a 1'élévation des températures et leurs
conséquences sur le développement et la composition des fruits et la pérennité de la production.

L’élévation de température a augmenté la demande climatique entrainant une diminution
du potentiel hydrique des arbres, ce qui a pu entrainer une concentration des composés d’'intérét
dans le fruit. La réduction du taux de photosynthése des feuilles dans des conditions de forte
température est liée a une inhibition de la photosynthése par les températures élevées et a un
controle stomatique lié au statut hydrique.

Apres floraison, I'élévation de température accélére la croissance végétative, induisant une
mise en place de la surface foliaire anticipée. Cette croissance végétative précoce a eu pour
conséquence (i) une dynamique trés rapide d’élongation des axes en pousse longue (ii) une
dominance apicale plus marquée, (iii) une diminution de la ramification des axes axillaires,
contrairement aux traitements thermiques plus tardifs qui ont eu un effet défavorable sur
I'initiation et la différenciation des bourgeons floraux réduisant le potentiel de production I'année
suivante.

En outre, 'augmentation de température apres floraison a entrainé un raccourcissement
trés marqué de la durée de croissance du fruit, avec une date de récolte anticipée de preés de 3
semaines. Ce raccourcissement de la durée de croissance du fruit a entrainé une diminution du flux
entrant de carbone dans le fruit, pénalisant sa croissance et sa qualité. Le climat tres différent entre
les deux années expérimentales a entrainé une forte variabilité de la composition des fruits entre
les deux années d’expérimentation. En 2014, une élévation de température précoce ou continue a
conduit a récolter des fruits de petites tailles ayant des concentrations et des teneurs en saccharose
plus importantes. En 2015, la durée de développement entre floraison et maturité était encore plus
courte qu'en 2014 ce qui pouvait étre lié au climat plus chaud de 2015 et les fruits ont été moins
sucrés et plus acides que ceux de 2014. Toutefois, 1'élévation des températures en fin de
développement en 2015 a augmenté les teneurs et les concentrations en hexoses et en sorbitol liées
a un effet concentration mais également a un effet sur le métabolisme. L’élévation des températures
en milieu et en fin de cycle a également favorisé 'accumulation d’acide malique et citrique. Les
fortes températures n'ont pas eu beaucoup d’effet sur la vitamine C et ont soit augmenté ou
diminué les teneurs en composés phénoliques. Les effets d’'une élévation de la température sur le
métabolisme sont donc trés dépendants du stade de développement du fruit.

L’utilisation de modele a I’échelle du fruit (Virtual Fruit) et a I'échelle de I'arbre (QualiTree)
pourrait permettre de simuler a la fois I'effet de I'environnement et des pratiques culturales sur la
croissance et la qualité du fruit, et donner une vision plus intégrée du fonctionnement de la plante
sous contraintes environnementales.

Mots-clés : Pécher, réchauffement climatique, température, phénologie, croissance végétative,
croissance fruit, qualité des fruits, sucres, acides organiques.



