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INTRODUCTION : Pami les particularités biologiques des arbres, I'une des plus
importantes est la mise en place d'un organe particulier -le bourgeon- qui assure par différents
mécanismes (dormance, quiescence, inhibitions corrélatives) la transition d'une saison de
végétation i l'autre. De son développement au printemps va dépendre en grande partie
« I'architecture » de I'arbre. C'est pour cette raison qu'une grande partie de nos travaux se situe
au cours de cette période. Nos principaux objectifs sont donc d’essayer de répondre aux
questions suivantes : comment un bourgeon va croitre au printemps ? Pourquoi des « gradients
d'aptitude au débourrement s'installent le long d'un rameau ? Pourquoi et comment de tels
« gradients » peuvent étre soit modifi€s soit entretenus ? Comment la température intervient
dans ces modifications de « gradients » de débomemcnt 7 Et surtout quel est le role de l'eau
au cours de cette période ?

Il y a encore quelgues années, on sintéressait peu au fonctionnement hydrique des arbres en
période dite de repos (YOUNG & HOUSER, 1980 ; ASTEGIANO et al, 1988 ;
COTTIGNIES, 1990). Or c'est une péricde ol des phénomenes importants concernant I'état
hydrique des vaisseaux ont lieu et od l'on peut mettre en évidence des relations trés claires
entre cet état hydrique et certains aspects capitaux de la physiclogie de l'arbre. Ainsi, pour
gu'un bourgeon débourre au printemps, il faut qu'apres la levée de dormance la réhydratation
des tissus du bourgeon soit possible. Ceci implique que l'eau puisse cheminer des racines
jusqu'aux méristémes (fig. I). Trois principaux blocages peuvent entraver l'alimentation
hydrique, 2 plus ou moins longue distance du méristéme en croissance :

-® & trés courte distance, dans le bourgeon lui-méme et/ou entre l'axe porteur et le
bourgeon. Ii semble que des échanges hydriques locaux, bien moins connus que les
échanges globaux au niveau de la plante entidre (absorption, transpiration), jouent un
role trés important dans la dynamique des étapes menant au débourrement. En effet, si
les besoins en eau d'un bourgeon au printemps sont d'abord relativement faibies, is
deviennent beaucoup plus conséquents une fois que les feuilles transpirent.

-@ 4 plus longue distance, au nivean de l'appareil conducteur (embolie hivernale). Voir
également 1'exposé présenté par H. COCHARD.

-© a longue distance, au niveau des racines (sol trop sec ou trop froid ). Ce sujet n’a pas
été abordé lors de cette réunion du GEA. On trouvera cependant un €lément de réflexion
s’y rapportant dans I’exposé de A. VIGOUROUX.

On peut concevoir facilement que ces différents blocages n'interviennent pas forcément
au méme moment et pas avec le méme poids sur le développement de l'arbre.
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Bourgeon

Figure 1 : Schéma des trois «verrous» que l'eau peut renconirer sur son chemin des racines aux
méristemes.



Nous présenterons ici, quelques résultats préliminaires sur le fonctionnement hydrique
du Noyer pendant la période ot il est privé de ses feuilles :

- tout d'abord, sur l'embolie hivernale chez le Noyer et ses conséquences sur le
développement de I'arbre ("verrou” @).

- ensuite, sur la caractérisation de la réhydratation d'un rameau au
débourrement.

MATERIEL ET METHODES : Les expériences ont €€ menées d’une part sur des

noyers greffés (Juglans regia L. variété Lara) 8gés de 12 ans et plantés en verger, d’autre part
sur des arbres de méme variété, 4gés de 3 ans, en conteneur de 200 litres sur un substrat
composé d'l, de tourbe et %, de terre de Limagne (argilo-calcaire) et placés soit sous serre et
maintenus A des températures de l'air positives, soit & l'extérieur et soumis au froid. Ces
derniers ont été plantés 4 I'état de scions d'un an. L'expérimentation a commencé le 2% hiver
aprés la plantation sur des sujets comprenant un tronc d'environ 70 cm de hauteur et trois
rameaux d'un an taillés assez courts. Ces rameaux portaient chacun une dizaine de pousses de
I'année.

Etat hydrigue : En hiver, lorsque I'on coupe un rameau de noyer, il est assez fréquent de voir
la s¢ve exsuder (AMEGLIO & CRUIZIAT, 1992). Lorsque le rameau n'exsudait pas, une
détermination du potentiel hydrique moyen () de ce rameau était réalisée par la chambre de
pression (SCHOLANDER et al., 1964) On considére alors que ce y est aussi celui de Ia séve
du rameau en place sor 'arbre. Ceci n’est vrai que si la composante osmotigue est négligeable,
ce qui est loin d’étre toujours vérifié en hiver.

Si 1a seéve était sous pression, une valeur approchée de cette pression a était obtenue en
mesurant la pression osmotique de 1'exsudat. En effet il a ét€ montré que la valeur de Ia contre
pression nécessaire pour stopper le flux d'exsudation d'un systéme racinaire en place, coupé au
collet (MORIZET & ROBELIN, 1972, 1975), est trés voisine de la pression osmotique de ia
s¢ve de l'exsudat. En s'appuyant sur ce résultat, on a considéré que la pression osmotique
mesurée sur I'exsudat correspondait A la limite supérieure de la pression existant dans le xyléme
des pousses en place.

Pour prélever 1a séve, une pousse éiait coupée. Un tube en hexacanal soupie, bouché i
une extrémité, était fix€ 2 la coupure. Une fois le tube rempli d’environ 1 ml de séve, celle<ci
était prélevée a l'aide d'une seringue et versée dans des tubes Ependhorfs placés dans de Ia
glace. La pression osmotique des échantillons de séve a ét€ mesurée 2 l'aide d'un osmometre a
point de congélation (KNAUER) 2 partir de 50 pl de séve brute non diluée (précision de Ia
mesure : 1 %). Les valeurs obtenues en milliosmoles.}?, sont transformées en MPa en
considérant qu'une mole de soluté équivaut & 2,44 MPa 4 20°C.
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Figure 2 :

description des différents niveaux d'insertion des bourgeons étudiés.




Conductivité Hydrauligue: les mesures de conductance hydraulique ont été faites suivant la
méthode de SPERRY (SPERRY et al., 1988) : il s'agit de mesurer par pesée le débit d'eau, D
(distillée, dégazée, filtrée et acidifiée A pH=2 pour inhiber la croissance microbienne) traversant
un segment excisé d'une branche de longueur L, sous l'effet d'une pression P. La conductance
hydraulique est alors donnée par :

K, = D/(P/L)

La détermination du pourcentage de perte de conductance par rapport 2 la conductance
hydraulique maximale demande deux mesures. La premiére est la mesure de la conductance
initiale K|, telle quelle existe dans le rameau au moment du prélévement. Pour 'obtenir on
utilise une pression P faible (équivalente & 10-15 cm de hauteur d'eau, soit = 1.0 & 1.5:10-3
MPa) afin d'éviter de résorber toute l'embolie présente. La seconde est la mesure de la
conductance maximale K, .. obtenue aprés avoir résorbé toute l'embolie par perfusion de
'échantilion sous haute pression (0.14 MPa), en plusieurs "flushes” successifs de 20 minutes
chacun. A partir de ces valeurs de K| et de K, I'embolic des échantillons est chiffrée en
termes de pourcentage de perte de conductance hydraulique (% PCH) suivant la formule.

%PCH =100(K,__ - K)/K__

Cette méthode nécessite aussi qu'aucun des vaisseaux du segment de rameau étudié

n'ait ses deux extrémités coupées, ce qui suppose que la longueur maximale des vaisseaux ait

€t préalablement déterminée par la méthode d'injection d'air ZIMMERMANN & JEIE,

1981). Cette longueur étant de 25 cm, nous avons choisi pour les mesures des segments de 30

cm de longueur. Enfin, la totalité des prélévements, & I'exception de celui du 19/2/92

(températures < 0°C pendant toute Ia journée) ont €té réalisés en dehors des périodes de gel,
en fin de matinée (=11 heures).

Suivi phénologique et hydrique des rameaux de ['année : Ce suivi a €t€ réalis€ sur les arbres
du verger se trouvant A proximité immédiate du Laboratoire du PIAF. Les rameaux récoltés
provenaient du haut des arbres et mesuraient en moyenne 1 métre. lis étaient principalement
végétatifs et souvent formés de 2 vagues de croissance. Pour la description des profils de
débourrement, 4 niveaux d'insertion des bourgeons ont £t€ considérés (fig. 2) : segment
terminal (T); segment subterminal (ST), segment médian (M) et segment basal (B).

Les mesures dhumidité pondérale (HP) ont porté sur 3 "tissus" : les écailles et pidces
mtermédiaires du bourgeon (E), 'axe méristématique et les ébauches foliaires (ME), le segment
ligneux porteur du bourgeon, d'environ 8§ cm de long (AXE). Cette HP est donnée par :

HP = (PF-PS)/PS = P../PS
PF = poids frais
PS = poids sec aprés passage & I'étuve 4 70 °C pendant 48 heures pour E et ME et 1 semaine
pour AXE. :
P.. = poids d'ean

A03



ND ND+ ND++ D

Af Af2

NI - gtat dormant du bourgeon. celur-ct est recouvert d'écaniles brunes et dures.

ND+ les écailies brundtres commencent & sécarter. C'est le début du goptlement
sdu bowrgeon,

NB#++  le hourgeon contihue a gontler. on vout apparatre des ecaslles sem-

membraneuses et velues. [ bourseon salionee.

D : les ¢cailles laissent apperaitre Vextrémité des promieres leuiiles. vertes ef trés
regliees. C'est le DEBOURAEMENT.

P+l bourgeon cclase, les ecailles sécartent fotalement et les premieres (ewiles
sorent du bourgeon,

D+ s rounes fenitles se déplojent et se séparent. Les entre-noeuds sallongent.
cest e débue de ia feutilason

Figure 3 : Echelle phénologique du bourgeon de Noyer (d'aprés GERMAIN et al., 1973).



Les rameaux destinés aux mesures ont été prélevés de 1a maniére suivante :

- en conditions naturelles, prélévement d'une dizaine de rameaux tous les quinze
jours, de janvier 2 fin avril (aprés le débourrement).

- en chambre climatisée (25 °C * 2°C, en jours longs de 16 heures, HR%=85
%), deux séries de prélévements ont ét€ émdi€s (18 janvier et 6 avril). Pour chaque série une
partie des rameaux était conditionnée sous forme de rameau "entier" et l'autre partie sous
forme de "boutures de noeud". Périodiquement (2 fois par semaine, pour 10 rameaux) les
mémes mesures A’HP ont été réalisées sur les différentes parties identifies précédemment et
pour chaque type de bourgeon (T, ST, M et B).

En paralléle, le suivi phénologique de ces différents bourgeons a été établi 3 partir de
‘échelle de GERMAIN (GERMAIN et al., 1973), dont 6 stades phénologiques ont été retenus
(fig. 3).

Enfin, sur quelques rameaux, un bilan hydrique a été réalisé 2 l'aide d'un potométre
muni d’un capillaire gradué et, d'une balance (fig. 4). L'absorption du rameau a été évaluée par
lecture le long du fin capillaire. La transpiration a été mesurée par le perte de poids de
I'ensemble a 1’aide d’une balance. :

Figure 4 : schéma du potometre posé sur une balance, permettant la mesure de l'absorption et de la
transpiration du rameau.

RESERVE d'EAU
FIN CAPILLAIRE
GRADUE

ROBINET
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RESULTATS : Les résultats seront présentés suivant les deux points exposés dans
I'introduction : 1) embolie hivernale ; 2) caractérisation de la réhydratation du rameaun an
débourrement

1} EMBOLIE HIVERNALE ET DEVELOPPEMENT DE L'ARBRE

a) Embolie hivernale

La figure 5 (a et b) montre I'évolution du %PCH par rapport a la conductance
hydraulique maximale, de rameaux de Noyer d'un an et plus, observée sur les arbres en
conteneur (fig 5, a) ou en verger (fig. 5, b). Mise a part la mesure du 19/02/92 (fig. 5, b), ol
la valeur exceptionnellement forte peut s’expliquer par les conditions de prélévement des
rameaux (journée ol les températures sont restées inférieures 3 0°C) qui ont dfi accroitre le
risque d’induire de I'embolie, trois faits principaux s’observent. D’une part les plus fortes
valeurs de %PCH ont toujours lieu lorsque la séve est sous tension (histogrammes en grisée).
D’autres part, au passage « tension-pression » correspond une baisse du %PCH. Enfin, une
réduction de I'embolie s’est produite pendant une période ol les arbres sont not€s sous
pression (histogrammes vides : fig. 5, b entre le 26/02/92 : %PCH =27,0+ 8,0 et le 11/03/92 :
%PCH = 13,7+4,1)

b) Alternance Tension/Pression

Du fait de ces relations entre %PCH et 1'état hydrique (pression ou tension) de la seve,
nous avons cherché A préciser les conditions climatiques liées A la mise en pression ou en
tension de la séve. La variable température apparait comme trés discriminante comme la figure
6 le montre, laquelle illustre 1a relation existant entre la température journali¢re minimale de
T'air et I'état, quelques heures apres, de la séve dans le xyléme (pression ou tension) pour de
jeunes arbres en conteneur et pour des arbres adultes en verger. Comme on peut le constater,
quand les températures minimales sur 24h sont devenues négatives, la seve exsude
spontanément au retour des températures positives et 'on peut mesurer la pression osmotique
de cette séve exsudée. Si les températures journalidres restent constamment négatives ou
constamment positives, I’exsudation de séve ne se produit pas. II est alors possibie de mesurer
Ie potentiel hydrique moyen (y) du rameau 2 la chambre de pression.

L'expérience suivante confirme ce résultat. Elle a consisté 3 suivre I'évolution du v de
rameaux de 3 Noyers N1, N2 et N3, sur une période de 3 mois (mi-novembre & mi-février),
ainsi que la température minimale de I'air pendant cette période (fig. 7 : voir derriére). Au
départ (11 au 18/11), tous les arbres étaient dehors et I'évolution du w est parallele pour les 3
arbres. ' '

- L’arbre N1 a été laissé dehors pendant toute la durée des mesures.

- L’arbre N2 a été placé en serre le 18/11 i des températures de l'air maintenues
positives (0°C 4 +10°C). et laissé pendant toute la durée des mesures.

- Enfin I’arbre N3 a ét€ placé en serre le 18/11 puis dehors du 3/1 au 29/1.

Ap3



11 oMz 2112 10/01  S0/01  19/02

--h-- Atbre I2 @ serre |
g1 Arbre K3 e setve : (= condions paterelies)
--10 | 3
ee o
=1 -
gv -5 | =
g | =
o © -
E 3 o
5 T |35
g 3
o0 3
v o8 ° - 5
=® & =
R 5
%o & .10 | &
oo & 7 X k a
/ \ LY ®
/7 " Y
E 3 { ‘\‘ Vo1 Y bt )
& 1 ) -
s 0 kosa, Loy
= a'ﬂé - ? ﬁ..'g..,;gg.#-.- ‘; ‘u
% ﬁ Bk, 8 A
- S ™ oY,
v =10 L L
g 2 ot 18 om serre
S -5
s
@
T
3

Figure 7 : Evolution comparée de T'etat hydrique et des températures minimales de I’air sur 24 heures
durant I"hiver (AMEGLIO & CRUIZIAT, 1592).

Sitaation d-gmﬂ,m Hesndaion do in sdve apnie coapmse

Figure 8 : Schématisation de 1'exsudation de seve.



Pour N1, état de tension du rameau et £tat de pression de la séve altement. On
remarque que le parallélisme est trés bon entre les températures de Vair et cette évolution d'état
hydrique ; pour faciliter la mise en évidence de ce parallélisme, 1'échelle des températures de
T'air a ét€ inversée. Ainsi chaque fois que les températures minimales sont devenues négatives,
la séve exsude spontanément lorsque l'on coupe un rameau aprés la remontée des
températures.

Pour le noyer N2 resté sous serre le y décroit lentement indiquant un desséchement
progressif de l'arbre.

Par contre le noyer N3, sitbt sorti et exposé 2 des températures négatives, se comporte
comme le témoin N1. Il montre alternativement un état de “"pression” ou de "tension” suivant la
valeur des températures de I'air. Replacé en serre, il retrouve rapidement des w négatifs comme
le Noyer N2. Signalons aussi que l'arbre totalement privé de froid (N2) a montré au printemps
un débourrement de type erratique, différent du débourrement classique acrotone. En effet, les
bourgeons qui ont démarré se situaient 12 od I'on peut penser que le désséchement était le
moins poussé, c’est A dire sur le tronc, sur les rameaux &gés, ou plus rarement, sur les rameanx
d'un an en position basale contrairernent au débourrement classique acrotone ; de plus les
extrémités de certaines pousses étaient desséchées.

¢) Discussion et conclusions

Dés la chute des feuilles, le Noyer est capable d'exsudation. Cette exsudation, jusqu'a la
mi-fevrier, semble entitrement dépendante des températures de I'air. Elle ne se manifeste que si
celles ci sont négatives. Ce comportement du Noyer rappelle fortement ce que disait CLARK
(1874) 2 propos de celui de I'Erable A sucre "l'exsudation de séve chez cette espéce a lieu,
chaque fois qu'il géle la nuit er que la journée les températures s'éloignent de zéro, cesse
temporairement quand les températures restent froides, cesse quand les températures de nuit
ne descendent pas vers zéro". L'exsudation de séve nécessite Yexistence d'une différence de
pression osmotique entre les vaisseaux du xyl2me et un autre lieu (sol ou tronc) capable de
jouer le rble de réservoir (cf. fig.8).

L’explication de ce mécanisme, tel qu’on le trouve dans les travaux de BRAUN (1984),
ESSIAMAH & ESCHRICH (1985) est due principalement & l'augmentation de la pression
osmotique de la séve du xyléme qui s'enrichit en sucres solubles provenant de I'nydrolyse de
I'amidon contenu dans les cellules du parenchyme périvasculaire. L'activation enzymatique de
ce processus se réalise aux tempérawres froides (-5°C 4 +5°C : SAKAI 1966 ; FROSSARD &
LACOINTE, 1988 ; FROMARD, 1990) mais également pour des températures supérieures a
+15°C (SAKAI, 1966). Ainsi chez le Noyer on observe une diminution de la quantité d'amidon
au profit des sucres solubles entre octobre et janvier (LACOINTE ez al., 1993). Cette
hydrolyse de I'amidon durant cette période s'observe surtout dans la partie aérienne de l'arbre et
dans les fines racines.
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Alternance de températures négatives et positives sur 24 heures

Figure 9 : Schéma représentant 1"évolution des réserves amylacées dans les parenchymes, et les échanges de
sucres solubles depuis ces derniers vers les vaisseaux du bois 2u cours du cycle annuel. Cette évolution est
sous le contrfle de la température de P'air. Les points schématisent les sucres solubles. Le grisé traduit
I'importance des réserves amylacées. '




Cependant, si 1'hydrolyse hivernale parait tre un phénoméne général chez les ligneux,
la présence dans les vaisseaux du xylme des sucres solubles résultant de cette hydrolyse
semble jusqud présent un fait bien moins répandu. Ainsi s'expliquerait cette apparente
contradiction entre d'une part, la généralité que constitue la concentration en sucres solubles
dans les tissus pour les arbres en hiver, et d’autre part, la faible fréquence d'exsudation
observée. Cette compartimentation stricte des sucres solubles en hiver, contrdiée par les
cellules associées aux vaisseaux (FROMARD, 1990) n'existerait donc pas chez le Noyer ni
aussi certainement chez l'Erable & sucre (CORTES & SINCLAIR, 1985). Mais cette
explication ne tient pas pour le Saule qui posséde une s¢ve xylémienne riche en sucres solubles
et ne manifeste pourtant aucune exsudation (SAUTER, 1980). Dans ce cas, il faut supposer
que c'est l'absorption hydrique qui, d'une fagon ou d'une autre, est bloquée et non plus lefflux
du saccharose dans les vaisseaux du bois.

On peut donc proposer pour le noyer le schéma d’explication suivant (fig. 9). On
considére deux compartiments, les parenchymes de réserves et les vaisseaux du bois.
L’évolution des réserves amylacées dans les parenchymes au cours du cycle annuel est
semblable 2 celle décrite pour d’autres arbres. Les teneurs en amidon suivent un cycle annuel
en 4 phases, atteignant 3 2 reprises des valeurs maximales, 4 ’automne (chute des feuilles), et &
la fin de I'hiver. Ces 2 pics sont suivis de 2 périodes de mobilisation intense et de conversion
de 'amidon en sucres solubles. La premigre phase est étroitement liée au refroidissement
hivernal des températures (SIMININOVITCH et al, 1953). A I'inverse, avec le réchauffement
progressif des températures, aux mois de mars ou d’avril, 'amidon se dépose A nouveau dans
les tissus.

La seconde phase d’hydrolyse coincide avec le débourrement des bourgeons, alors que
les températures continuent 2 augmenter. L’amidon est alors massivement mobilisé et les
sucres solubles issus de son hydrolyse sont utilisés dans les tout premiers stade de croissance
(BONICEL et al. 1987).

Pour e noyer, par contre, il faut superposer & ce cycle annuel, un autre cycle au pas de
temps beaucoup plus court (inférieur & 24 h) pour les échanges de sucres solubles entre les
parenchymes de réserve et les vaisseaux du bois durant hiver (fig. 9). Ces échanges sont eux
aussi dépendants de la température, ou plutdt comme nous 'avons vu, de alternance sur 24
heures de températures négatives et positives. C’est ce transfert de sucres solubles vers la
lumigre des vaisseaux qui entraine donc un déplacement d'eau responsable de la mise sous
pression des vaisseaux du bois.

Il nous faut maintenant rechercher la localisation (rameau, racine...) de limpact des
alternances de températures négatives et positives sur 1'état hydrique de la stve du xyleme.
C'est également 2 ce niveau qu'il faudra rechercher les transferts de sucres supposés & I'origine
de la mise sous pression du xyléme. L'aspect cinétique de ces transferts semble prépondérant.
Son étude supposera de suivre la température du rameau lui méme et non plus seulement celle
de lair et d'analyser le rdle précis de la température sur lhydrolyse de l'amidon des
parenchymes et cellules associées aux vaisseaux, et sur les transferts de sucres depuis ces
parenchymes de réserves vers la lumitre des vaisseaux. Ce sont principalement ces questions
que nous avons entrepris d'étudier en travaillant sur des rameaux coupés conditionnés a
différentes températures.

444






Concernant ’embolie hivernale, I’on suppose qu’elle provient de 'alternance du gel et
du dégel JUST & SAUTER, 1991 ; article de H. COCHARD dans ce volume). Lors du gel de
la s¢ve, il y aurait formation de microbulles d'air, provenant des gaz dissous dans la s¢ve. Ces
microbulles de gaz, se dilatant avec I'augmentation des températures, seraient responsables au
dégel de l'embolie des vaisseaux. C'est ainsi que chez le chéne rouge (COCHARD & TYREE,
1990) les vaisseaux des pétioles perdent jusqu'a 100 % de leur conductance hydraulique des les
premiers jours ol la température de l'air descend & quelques degrés sous zéro. Chez Ie bouleau
(SPERRY, 1993), la perte de conductance des pousses de 1'année atteint 80 % en hiver alors
quelle n'est plus que de 5 % au débourrement. Cette résorption de l'embolie n'est explicable,
étant donné nos connaissances actuelles, que par 2 une mise sous pression de la séve
(PICKARD W.F., 1989). Ce mécanisme a pu étre décrit chez le bouleau (SPERRY &
SULLIVAN, 1992), I'érable (TYREE, 1983) et la vigne (SPERRY et al., 1987). 1l faut noter
cependant que cette résorption de lembolie a aussi été observée chez des coniféres
(BORGUETTI er al., 1991) sans qu'une mise en pression de la s¢ve du xyleme ait €t€ mise en
évidence.

Chez le noyer, nos résultats montrent que les périodes durant lesquelles la seéve est sous
pression, conduisent A une réduction de l'embolie des vaisseaux, ce qui est conforme 2 la
littérature (TYREE & YANG, 1992). Par contre, lorigine de l'embolie n'est toujours pas
expliguée de manitre satisfaisante chez cet arbre. Pour cela, il serait intéressant de suivre, en
conditions naturelles, les dynamiques d’induction de la perte de conductance hydraulique dés
Pautornne, avec les premiers gels, et de continuer ces mesures an printemps lorsque, a
’approche du débourrement, I'arbre est sous pression racinaire. Nos observations montrent
cependant que I'embolie augmente aussi quand on passe d'une péricde oit la séve du xyléme est
sous pression & une période ol elle est sous tension (cf. fig. 5, b). Or durant toute cette
période, aucun événement de gel ne s'est produit. De plus, ¥ n'a jamais descendu au dessous
de -0,5 MPa (cf. fig. 6), valeurs bien trop élevées pour conduire & une cavitation du type de
celle qui existe en été (%PCH = 50 % pour un ¥ = -2,2 MPa : (TYREE ef al., 1993). Faut-il
en conclure qu'il s'agit d'un autre mécanisme ?

Enfin, on peut remarquer e rdle antagoniste des températures "froides” : d'un c6té elles
semblent induire de I'embolie dans les vaisseaux ; d'un auntre, en déclenchant Thydrolyse de
I'amidon en sucres solubles qui migrent dans la lumidre des vaisseaux et €lévent la pression
osmotique de la s&ve, elles sont aussi & l'origine des processus qui aboutissent a une réduction
de cette embolie.
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2) CARACTERISATION HYDRIQUE DU DEBOURREMENT.

a) Humidité pondérale le long d'un rameau au débourrement.

Nous avons suivi I'Hp pour les différentes parties (ME, E, AXE) sur 2 types de
rameaux : rameaux d'arbres au débourrement acrotone normal et rameaux d'arbres privés de
froid, au débourrement basitone “erratique”. On peut voir (fig. 10) que les gradients d’Hp
suivent les gradients de débourrement, acrotone ou basitone, pour ME et E, mais également,

dans une moindre mesure, pour 'AXE.

Figure 10 : Evolution de I'humidité pondérale le long d’un rameau (CLLIER, 1993)
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Figure 11 : Evolution de I"hurmnidité pondérale en fonction du stade

phénologique (OLLIER, 1993).
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b) Evolution de I'humidité pondérale en fonction du stade phénologigque.

La figure ci-contre (fig. 1I) présente 1'évolution de 1'Hp pour chaque partie (E, ME,
AXE) dans trois conditions différentes (cf. page 4) :

* boutures de nocuds placées 4 25°C (B25).
* rameaux placés a 25°C (R25).
* rameaux prélevés en conditions naturelles (RAMEXT).

E et ME ont une hydratation qui augmente avec la reprise de croissance. L'Hp de E et
ME varient approximativement de 1 4 5, A I'exception des boutures ot ME atteint une Hp de 8
au stade D++. De fagon générale, I'hydratation est légérement supérieure pour ME par rapport
& E, mais les profils de réhydratation de ces 2 parties sont trés parall¢les. L'analyse statistique
montre que 1Hp augmente significativement entre les stades ND et D pour ME dans les
boutures et rameaux coupés en conditions contrflées. La différence dHp est également
significative entre les stades D et D++. Pour les rameaux sur l'arbre en conditions extérieures,
chaque stade phénologique présente une Hp significativement différente de celle des stades
voisins, et ceci pour ME et E. Au niveau de I'AXE, la situation est contrastée. Pour les
boutures et rameaux en conditions contrdlées (& 25°C), aucune différence significative dHp n'a
été trouvée entre stades phénologiques. Par contre, pour les rameaux extérieurs, il existe une
différence d'hydratation entre les premiers stades ND, ND+ et les derniers ND++, D, D+ et
D++. De méme, le stade D++ (déploiement des jeunes feuilles) est significativement plus
hydraté qu'au stade D. Si l'on compare les humidités suivant les conditions expérimentales, on
observe que, jusqu'an stade D, les profils de réhydratation sont trés paralléles pour les trois
conditions, mais avec des valeurs d'Hp trés différentes. Quelle que soit la partie considérée (E,
ME, AXE), les boutures ont en général une humidité pondérale significativement plus €levée.
Pour ME, 1'écart des boutures par rapport aux rameaux extérieurs tend 2 s'accentuer & partir du
débourrement (stade D). Pour les rameaux 2 25°C, leur évolution différe. A partir du stade D,
l'augmentation d'Hp est arrétée et le niveau d'hydratation n'est alors plus corrélé au stade
phénologique. L’explication de cet arrét est la suivante : dans nos conditions expérimentales, la
base du rameau s’était assez vite obstruée, entrainant un arrét plus ou moins important de
Pabsorption. _

On observe cependant pour les rameaux en conditions contrbiées et pour ceux en
conditions extérieures, une corrélation identique entre Hp et stade phénologique jusqu’au stade
D.
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¢) Evolution de I'humidité pondérale en fonction de la localisation du bourgeon sur
le rameau en conditions naturelles.

La figure 12 présente I'évolution de I'Hp des parties ME et AXE en fonction de la
localisation du bourgeon sur l'axe porteur et dans le temps.
Pour ME, on observe qu'un gradient d'Hp s'installe le long du rameau au cours du temps
(échelle en jours juliens) : les bourgeons terminaux et subterminaux deviennent trés
significativement plus hydratés que les bourgeons basaux. L'Hp de ces derniers n'évolue pas au
cours du temps (aucune différence sigrﬁﬁcativc par rapport au premier prélévement).

Pour I'AXE, on observe aussi un gradient significatif dHp le long du rameau. Mais, la
portion d'AXE terminale est d&s le départ (contrairement 3 ME) plus hydratéc que la partie
basale. Ce gradient persiste au cours du temps.

d) Bilan hydrique d'un rameau coupé au cours du débourrement.

Nous avons placé des rameaux sur potometre afin d'établir le bilan hydrique global du
systtme axe-bourgeon. La figure 13 (voir derriére) présente, pour un rameau en conditions
contrSlées, 1a courbe d'absorption et de transpiration au cours du débourrement. On note une
prise de poids jusqu'au stade D++ du bourgeon terminal. 11 y a donc réhydratation du rameau.
A partir du moment o le bourgeon terminal a atteint le stade D++, le bilan hydrique est
déficitaire et le rameau se desséche, du fait de I’augmcntatlon importante et soudaine de la
transpiration sans pour autant que 1’absorption suive.

e) Cinétigue de débourrement et % de bourgeons débourrés en fonction de leur place
sur le rameau.

La figure 14,2 & b (voir derritre) présente le pourcentage de bourgeons ayant atteint le
stade D pour deux conditions expérimentales : boutures {fig.14,a) et rameaux (fig. 14,b) en
conditions contrblées pour le prélévement du 18 janvier. On observe que dans le cas des
boutures (figl4,b), quelle que soit Ia position d'origine du bourgeon sur le rameau, I'ensemble
débourre contrairement aux bourgeons sur le rameau entier ol seuls les terminaux (90%) et les
sous-apicaux (20 %) atteignent le stade D (fig. 14,4). Par ailleurs on note des différences
significatives dans la vitesse de débourrement des lots de bourgeons selon leur position
d'origine. Les bourgeons, le long du rameau, ne soat donc pas dans le méme “état
physiologique”. Le prélévement du 6 avril, juste avant le débowrement en conditions naturelles
(fig. 14,c) présentc une cinétique de débourrement différente. Tous les bourgeons terminaux
débourrent, mais aussi les sous-apicaux (65 %) et quelques médians (10 %). De plus, le
débourrement se produit aprés seulement 2 jours de conditionnement contre plus de 15 jours
pour le prélevement de janvier.
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Figure 13 : Bilan hydrique d’un rameau coupé au cours du débourrement (OLLIER, 1993).
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D) Discussion et conclusions

Sl existe une assez bonne corrélation entre le niveau d'hydratation du bourgeon et le
stade phénologique, dans le sens ol Ia dynamique de I'évolution phénologique est toujours liée
a une augmentation d'Hp, le niveau d’hydratation & un stade donné est fortement conditionné
par la situation expérimentale. Ainsi en conditions contrdlées, le systtme bouture montre des
Hp supérieures pour un méme stade phénologique par rapport aux rameaux (R25 et
RAMEXT). 11 semble que I'on puisse attribuer cette différence au fait que plus du ters de
I'AXE des boutures est plongé dans l'eau. Cette situation favorise certainement une absorption
d'eau, par diffusion, au travers de 'AXE. Pour les rameaux 4 25°C, jusqu'au stade D, les
conditions expérimentales ne jouent pas sur la corrélation. Par contre, 2 partir de ce stade, on
observe (fig. 11} une diminution de I'Hp pour ME et E, que l'on attribue 2 une mauvaise
alimentation hydrique du rameau coupé et donc 2 un léger desséchement du bourgeon lors du
déploiement des jeunes feuilles (cf fig. 13).

Il est donc important de souligner que le type de conditionnement (boutures ou
rameaux coupés) modifie profondément 1’état hydrique des différentes parties du rameau et
que de ce point de vue, ils sont donc peu comparables. En conditions extérieures, les parties du
bourgeon (E et ME) se réhydratent fortement d&s que le bourgeon augmente de volume (stade
ND+). Chaque stade présente une Hp significativement différente du précédent. Pour 'AXE en
conditions extérieures, on observe une réhydratation significative de cette partie pendant la
phase de post-dormance, contrairement aux conditions contrblées, ol aucune différence d'Hp
n'a pu étre mise en évidence, aussi bien pour le systtme bouture que pour les rameaux coupés.

La répartition du débourrement sur Ie rameau est fortement liée i 1'€tat hydrique Ie long
de ce dernier. On observe un parall€lisme étroit entre profil d'Hp des bourgeons le long de l'axe
et profil .phénologique de ces bourgeons. Ceci est bien illustré par la comparaison entre
conditions de privation de froid et conditions naturelles (fig. 18). Les bourgeons qui
débourrent, quils soient en position basale (débourrement erratique) ou en position terminale
(débourrement normal), sont les plus hydratés. Mais cette répartition de I'Hp le long du rameau
n'est pas fixée une fois pour toutes pendant I'hiver. Nos mesures montrent clairement qu'en
début de post-dormance, aucune différence d'Hp pour ME n'a ét§ observée le long de l'axe
(fig. 12). Ces différences d'Hp s'installent au cours du temps. Il n'y a donc pas de "préséance”
hydrique entre bourgeons. Néanmoins, pour les rameaux en conditions extérieures, il faut noter
que '"AXE" présente un gradient dHp croissant de la base du rameaun vers le sommet dés
janvier, alors que 12 encore, pour "ME", ce gradient ne s'installe qu'au cours du temps, Peut on
parler d'une "préséance " hydrique dans ce cas ? Est -elle le support physxque de l'hy’pothése de
Champagnat, sur le rdle d'mﬂucnccs caulinaires sur l'acrotonic ?.

Dans tous les cas cependant, i partir du moment ol un gradlent (acrotone ou ba.suone)
de débourrement s'installe, on peut se poser la question : comment s¢ maintient-il 7
En effet le test boutures de noeud est clair, l'ensemble des bourgeons a la possibilité de crofitre.
Pourtant, sur un rameau "entier" seul un petit nombre de bourgeons va démarrer. De
nombreuses hypothéses ont ét€ avancées pour expliquer ce résultat. Nous allons dans ce qui
suit privilégier I'hypothese hydrigue : Lorsqu'un bourgeon a débourré, la transpiration détourne
la majorité du flux d'eau vers les jeunes feuvilles transpirantes (compétition hydrique).
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PRESSION TENSION

Figure 15 : Schéma illustrant I'hypothése de compétition pour I’eau entre les bourgeons non débourrés et les
parties transpirantes de I’arbre
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Dans le cas du Noyer en conditions naturelles, on passe d'un état de pression (poussée
racinaire printanigre, non abordée ici) & un état de tension de la séve dans le xyltme (fig. 15)
lorsque les jeunes feuilles transpirent. A la lumiére de cette hypothése on peut proposer de
nouvelles explications aux cinétiques de débourrement différentes entre janvier et avril (cf. fig.
14, a et c). En effet, un rameau coupé se développe & partir de ses propres réserves hydriques.
Ses capacités d'absorption d'eau dans le vase ot il plonge sont tr&s vite inexistantes, le ramean
se bouchant,

On congoit donc que; dans I'hypoth&se ob les rameaux prélevés en janvier posséderaient
les mémes réserves hydriques que ceux prélevés en avril, le ternps mis pour atteindre le
débourrement (15 jours) dans une enceinte & 25°C ait alors suffisamment diminué ces réserves
d'eau disponible pour que seulement quelques bourgeons puissent alors démarrer.

Au contraire, en avril, le débourrement en 24 heures limite les pertes en eau et permet
donc 2 un plus grand nombre de bourgeons de démarrer.

De plus, comme nous I'avons vu (fig. 12), les réserves hydriques au départ ne sont pas
identiques entre le mois d'avril et le moins de janvier (réhydratation). Enfin, en janvier, comme
le révéle le test boutures de noeud (fig. 14,b), les bourgeons ie long du rameau ne sont pas
dans le méme "état physiologique”, le débourrement s'étale dans le temps, ce qui contribuera
rapidement, une fois que les jeunes feuilles deviennent transpirantes 3 diminuer encore les
réserves hydriques qui devraient permettre aux autres bourgeons de débourrer.

Pour conforter cette hypothése, je terminerai par une présentation rapide des résultats
d'une theése (MJ SOCHET, 1973 ; fig. 16), qui pour tester des hypothéses hormonales,
pratiquait des piqfires sous I'écorce & proximité de bourgeons de pommier, soit en position
basale soit en position terminale, en introduisant une petite méche de coton plongeant dans de
I'ean (témoin par rapport 2 la solution avec hormones). Les résultats montrent qu'au mois de
novembre, en pleine dormance, seuls les rameaux “piqués" ont quelques bourgeons qui arrivent
3 débourrer. Ce débourrement sera soit apical soit basal suivant la position de la "pigire”
(apport d'ean). En mars, les résultats sont beaucoup plus marqués. Par une pigiire basale sur un
ramean entier, on inverse le gradient de débourrement. Dans le cas ol l'on ébourgeonne le
rameau (diminution des "puits” d'ean) on favorise 2 la fois le débourrement basal et apical avec
un apport d'eau basal.
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CONCLUSIONS

A la lumiére de ces travaux préliminaires, il apparait clairement que I'étnde du
fonctionnement hydrique de l'arbre pendant la période dite de repos permet de relier ce
fonctionnement 4 la morphogengse et au métabolisme carboné. Ainsi, contrairement 2 la
période estivale, oli I'état hydrique peut influer sur le métabolisme carboné pendant une période
de sécheresse par exemple, en période hivernale, ce dernier, via la présence des sucres solubles
dans les vaisseaux, contrble I'état de pression ou de tension de la séve du xyléme. De plus, le
rOle de ces alternances tension/pression sur la conductance hydrauligue pourrait expliquer dans
certains cas les modifications de morphogenése lides au non-développement de certains
bourgeons (fig. 1 : verrou n°@). Ces résultats semblent confirmer en partie 1'hypothése
avancée par ailleurs (AMEGLIO & CRUIZIAT, 1992) de l'existence d'une relation entre le
degré plus ou moins important de réparation de I'embolie et "l'erratisme” du débourrement dans
le cas de Noyers placés hors gel. Plus généralement, on peut rappeler la classification
(ZIMMERMANN, 1983) entre arbre 2 pores diffus (cas du Noyer) et arbres 4 zone poreuse en
observant, que chez ces derniers au printemps, l'ensemble des vaisseaux du bois des pousses
sont embolis€s comme dans le cas du chéne rouge (COCHARD & TYREE, 1990) ce qui
nécessite une reprise d'activité cambiale avant le débourrement pour mettre en place les
nouveaux vaisseaux du bois. Pour le Noyer au contraire, et la plupart des arbres & pores diffus,
la possibilité d'exsudation de la séve semble impérative, car l'activité cambiale est postérieure
au débourrement (LUCIER & HINCKLEY, 1982) et la réparation de I'embolie permet alors de
rétablir Ia conductivité des vaisseaux du bois.

Dans un second temps nous avons cherché A caractériser la réhydratation des
bourgeons au printemps. Pour ce second point, nous avons montré que le stade phénologique
du bourgeon était logiquement comrélé 4 son humidité pondérale aussi bien dans le cas de
débourrement acrotone normal que dans le cas de débourrement basitone "erratique”. Nous
avons également montré que des gradients d'hydratation s'instailent dans le ramean, indiguant
que les différents bourgeons ne sont pas dans les mémes "états physiologiques” sans que l'on
puisse, au niveau des méristémes, distinguer des différences d'hydratation en janvier. Ce n'est
pas le cas par contre de l'axe, ol un gradient croissant existe d&s janvier entre la base et le
sommet du rameau.

Mais le point qui nous semble le plus important ici est I'hypothése de compétition
hydrique au sein du rameau au cours du débourrement. En effet, une fois qu'un bourgeon a
débourré la majorité du flux d'eau est détournée vers les jeunes feuilles transpirantes ce qui
empécherait la croissance des autres bourgeons et expliquerait pourquoi seulement quelques
bourgeons se développent alors que tous ont la possibilité de Ie faire (test boutures).

Clest donc autour de ces hypotheses que se développeront nos futurs travaux en
essayant également d'évaluer le role du fonctionnement racinaire dans le développement des
bourgeons (cf. fig. 1).
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