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i. Résumé

L'objectif de cette thése est I'étude de la plasticité phénotypique du sapin pectiné a l'aide de
I'approche architecturale. Ces travaux se placent dans le contexte plus large de compréhension du
développement des plantes pérennes en lien avec leur environnement et limpact des
changements climatiques en région méditerranéenne.

Pour mener a bien ces objectifs, des études ont été menées ex-situ en conditions
contrOlées (gradient d'ombrage et de disponibilité en eau) et in-situ au Mont Ventoux (gradient
d'ombrage et altitudinal). Ces études ont consisté en I'analyse de la variabilité de différents traits
architecturaux, généralement mesurés a I'échelle de la pousse annuelle, en lien avec l'architecture
et 'environnement.

Ces études ont permis de caractériser quantitativement le développement du sapin jusqu'a
I'expression durable de la sexualité et de quantifier la réponse plastique a I'environnement
lumineux, hydrique et climatique. Enfin, ce travail a permis d'approfondir le concept de plasticité

architecturale et ses implications.

Mots-clés : Architecture des plantes; environnement lumineux ; altitude ; climat; ontogénie ;

croissance

ii. Abstract

The aim of this work is to assess silver fir phenotypic plasticity with an architectural
approach. This work takes place in the context of understanding perennial plant development

linked with their environment and the context of climate change in the Mediterranean region.

For this, ex-situ (shading and watering treatments) and in-situ (shading and elevation
gradients) studies were performed. They consist in the study of architectural traits variability,

mainly measured at annual shoot scale, linked with plant architecture and environment.

The results are the quantification of silver firs development up to reproductive tree and the
quantification of plastic responses to light and hydric environment and climate. The concept of

architectural plasticity and it consequences was also discussed.

Keywords : plant architecture ; light ; elevation ; climate ; ontogeny ; growth
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Préambule

viii. Mes années Master

Mon travail de thése au sein de 'TUMR AMAP a fait suite a mes stages de Master 1 et Master 2
(UM2 : spécialité Ecologie Fonctionnelle et Développement Durable, parcours Fonctionnement des
Ecosystémes Naturels Et Cultivés) au sein de la méme unité. Le terme « a fait suite » prend ici tout
son sens car ces cing années correspondent a un ensemble logique et le contenu du présent
document en est I'un des aboutissements.

Définir ce qui, parmi ces cinq années de travalil, fait partie de ma thése ou non n'a pas été facile.
Ce préambule est donc une maniére de donner une certaine visibilité a ce que j'ai exclu, a tort ou a
raison, de ma thése.

Mon stage de Master 1, soutenu en juin 2007, s’intitulait : Croissance chez des noyers communs
(Juglans regia L.) issus d'une régénération naturelle en sous-bois ; rapport disponible sur
olivier.taugourdeau.net tout comme celui de M2. Deux articles scientifiques, rédigés durant le M2
et la thése, en ont découlé (cf. Annexe 7. et Annexe 8.): I'un sur l'effet de I'environnement
lumineux et du climat sur la croissance (Taugourdeau et al. 2011), l'autre sur l'effet de
I'environnement lumineux sur le contenu du bourgeon hivernal (Taugourdeau et Sabatier 2010).

Durant mon stage de M2, intitulé Plasticité architecturale vis-a-vis de I'ombre et de la sécheresse
de Fagus sylvatica L. et Abies alba Mill. et soutenu en juin 2008, je me suis intéressé a la maniére
dont de jeunes sapins et jeunes hétres poussent dans des situations contrastées en terme
d'ombrage et d'arrosage. Un poster, présenté au Colloque GEA 2008 (Annexe 11.) a directement
fait suite a ce travail. Le jeu de données constitué durant mon M2, et complété par la suite, a été
utilisé et valorisé dans des travaux constituant le coeur de ma thése (Chapitre VI :Partie Il. ).

La collaboration avec Bruno Fady (URFM-INRA Avignon) entamée durant ce stage de M2 m'a
amené a travailler sur une réplique in situ du dispositif expérimental utilisé durant mon M2. Cette
collaboration, qui a donné lieu a un poster (Annexe 13.) et a un début d'article, s'est intéressée a la
survie de plantules de hétre et de sapin transplantées a la montagne de Lure (Alpes de Hautes-
Provence).

Ces différents travaux m'ayant occupé une partie de I'esprit durant ces cinq derniéres années, il y
sera frequemment fait référence dans la thése.

ix. La thése

Mon sujet de thése a évolué au cours du temps. La lecture du poster présenté aux journées
doctorants du département EFPA de I'INRA en septembre 2008 (Annexe 10.) donne une idée de
ce qu'il était au début de la thése.
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Chapitre | : Introduction

L'alimentation, la biodiversité et les changements globaux sont parmi les grands enjeux qui
intéressent la recherche scientifique, notamment dans le domaine de la biologie végétale. Mieux
comprendre les liens entre plante et environnement, est devenu un enjeu d'autant plus crucial que
I'Homme commence a réaliser l'impact qu'il a sur les milieux naturels : changements climatiques,
invasions biologiques, déforestation ... Toutefois, il reste difficile aujourd'hui d'en appréhender les

effets réels et encore plus d'en prédire les conséquences (Parmesan et Yohe 2003).

Les organismes vivants ont trois moyens complémentaires de répondre a des modifications
défavorables de leur environnement (Thuiller et al. 2005) : fuir (migration), changer (adaptation) et
faire avec (plasticité phénotypique); tandis que pour une modification favorable de
'environnement, I'organisme pourra profiter de cette modification a la fois a travers I'adaptation et
la plasticité phénotypique. Dans le cas de changements climatiques rapides, comme cela est
prédit par les modeles climatiques, la plasticité phénotypique semble devoir jouer un rdle

prépondérant, en particulier pour des organismes fixés comme les plantes (Nicotra et al. 2010).

Ces réponses plastiques peuvent étre associées a des changements de comportement, de
physiologie, de forme, de croissance, de traits d'histoire de vie et de démographie (Miner et al.
2005). Ces changements ont des conséquences a I'échelle de la population (Schmitz et al. 2003),
de la communauté (Berg et Ellers 2010) et du fonctionnement des écosystémes (Miner et al.
2005). Bien que ces différents phénoménes agissent déja aujourd’hui, leur diversité et leur
complexité rendent difficile la prédiction des conséquences des changements climatiques sur les
plantes. Bien que les plantes soient a la base du cycle du carbone, du moins au niveau terrestre, il
est actuellement impossible de prédire si leur réponse aura un effet régulateur ou amplificateur sur
I'enrichissement de l'atmosphére en carbone (Bonan 2008), ou sur l'occurrence d’invasions

biologiques (Hulme 2008), deux des causes des changements globaux.

La plasticité phénotypique est donc au centre des préoccupations environnementales
actuelles. De plus, elle est soupgonnée étre une des origines de la diversité actuelle (West-
Eberhard 1989, 2005).

Pour les plantes a long cycle de vie comme les arbres, la plasticité phénotypique sera
d'autant plus importante que ce sont les arbres d'aujourd’hui qui subiront ce changement
climatique (Thuiller et al. 2005) D'autant plus que les arbres mettent un certain nombre d'années

avant d'étre capable de se reproduire.

Pour les arbres, c'est la réponse plastique a I'environnement lumineux qui a été la plus
étudiée (Goulet et al. 2000; Delagrange et al. 2004; Kunstler et al. 2005; Stancioiu et O’Hara 2006;
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Sanchez-Gomez et al. 2006b; Petritan et al. 2009). En effet la lumiére est souvent un facteur
limitant la croissance en milieu forestier. Certains auteurs ont montré que la réponse des arbres
aux autres facteurs de I'environnement dépendait de I'environnement lumineux (Holmgren 2000;
Sack et Grubb 2002; Sack et al. 2003).

Etudier la plasticité phénotypique suppose de prendre en compte plusieurs traits, d'identifier
leur variations, leur covariations et leurs liens avec le succés de I'organisme (Nicotra et al. 2010).
L'étude de la plasticité phénotypique se rapproche donc de I'étude, plus fondamentale, de la
compréhension du développement et du fonctionnement des plantes. Du fait de leurs dimensions

spatiale et temporelle, les arbres ne sont pas les organismes les plus simples a étudier.

Les arbres sont I'exemple méme du développement itératif des plantes (Hallé 2004), la
pérennité de leur structure permettant de l'observer a posteriori (Barthélémy et Caraglio 2007).
Etudier les arbres expose a deux difficultés majeures : (i) leur durée de vie, ce qui focalise de
nombreuses études sur un stade particulier : les plantules en expérimental (Sanchez-Gomez et al.
2006b par exemple) ou l'arbre adulte in-situ (Bréda et al. 2006 par exemple) et (ii) la taille et la
complexité de leur structure, qui est souvent résumée par une hauteur (Koch et al. 2004) ou un
diamétre a 1,30 m (Ter-Mikaelian 1997).

L'approche architecturale, développée depuis les années 70 (Hallé et Oldeman 1970),
propose un cadre d'étude pour appréhender la complexité de la structure et ainsi mieux
comprendre le développement des plantes, en particulier les arbres. Cela repose sur l'identification
a posteriori de la croissance modulaire et itérative des plantes, ce qui permet ensuite d'en
comprendre la structuration dans I'espace et le temps (Barthélémy et Caraglio 2007). Il en ressort
que la dimension et I'organisation des différentes entités de la plante sont fortement structurées a
la fois par le développement et la structure. Cela a mené a I'émergence, entre autres, des
concepts de diagramme architectural (Edelin 1977), d'unité architecturale (Barthélémy 1991), de
gradient morphogénétique et d'adge physiologique des méristémes (Barthélémy et al. 1997), voir
également Chapitre Il :Partie Il. . Cette approche s'est notamment révélée pertinente lors de
I'étude de la variabilité intra- et inter-spécifique du phénotype de différentes provenances et
espéces de cedres, en lien avec leur aire d'origine (Sabatier et al. 2003). De plus, I'expertise
botanique qui est associée a l'approche architecturale inteégre souvent I'étude des liens de

causalité entre traits (Sabatier et Barthélémy 1999; Cochard et al. 2005).

Il nous a donc semblé pertinent de voir en quoi lI'approche architecturale permet d'apporter
des nouveaux éléments de compréhension, de la réponse plastique des arbres, notamment dans

le contexte du changement climatique.
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Chapitre Il : Concepts et définitions

Ce chapitre propose de donner au lecteur un certain nombre d'éléments conceptuels utiles a
la compréhension de cette thése soit a propos de la plasticité phénotypique et des concepts
associés, soit a propos des concepts liés a l'architecture des plantes et I'age physiologique des

meéristémes.

Partie I. Définition de la plasticité phénotypiqgue et des concepts associés

Tout organisme est le résultat de l'interaction entre son patrimoine génétique et les effets de
'environnement dans lequel il se développe. On nomme phénotype ce résultat, par opposition au

genotype qui est le patrimoine génétique de l'organisme.

Le succés de cet organisme dépend fortement de I'adéquation de son phénotype avec son
environnement. Cette adéquation peut étre le résultat de la sélection naturelle : les génotypes
présentant le phénotype le plus adapté ont plus de chance de transmettre leurs génes aux
générations suivantes. Toutefois, I'environnement n'étant pas invariant, les génotypes sont

ameneés a produire des phénotypes différents selon I'environnement (i.e. plasticité phénotypique).

Dans le contexte actuel de changements environnementaux rapides, la plasticité
phénotypique est identifiée au méme titre que la migration et I'adaptation, comme étant un élément
crucial pour comprendre les conséquences des changements globaux sur les plantes (Nicotra et
al. 2010).

A travers la définition des termes associés a la plasticité phénotypique, des questionnements
actuels a propos des différents types de plasticité sont introduits, ces différents types de plasticité

ayant des implications assez différentes en écologie, notamment évolutive.
1. Définition de la plasticité phénotypique

L'historique :

» (Bradshaw 1965): « Plasticity is shown by a genotype when its expression is able to be
altered by environmental influences ».

Un organisme :
* (Via et al. 1995) : « A change in the phenotype that depends on the environment ».

* (Callahan et al. 1997) : « The ability of an organism to alter its physiology, morphology or
development in response to changes in its environment ».

* (Agrawal 2001) : « Phenotypic plasticity is the ability of an organism to express different
phenotypes depending on the biotic or abiotic environment ».

* (Novoplansky 2002): « The responses of organisms to environmental conditions or
stimuli ».
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Plusieurs phénotypes :

+ (Debat et David 2001): « [producing] different phenotypes in relation to some
environmental parameter ».

 (Miner et al. 2005): « the production of multiple phenotypes from a single genotype,
depending on environmental conditions ».

* (Richards et al. 2006) : « the property of a genotype to express different phenotypes in
different environments ».

+ (Valladares et al. 2006) : « the capacity of a given genotype to render different phenotypic
values for a given trait under different environmental condition ».

» (Valladares et al. 2007) : « the capacity of a given genotype to render different phenotypes
under different environmental conditions ».

* (Ghalambor et al. 2007) : « the phenomenon of a genotype producing different phenotypes
in response to different environmental conditions and is a ubiquitous aspect of organisms »

* (Nicotra et al. 2010) : « The range of phenotypes a single genotype can express as a
function of its environment »

Variations phénotypiques :

* (Fallour-Rubio et al. 2009) : « environmentally induced phenotypic variation of a given
genotype ».

» (Forde 2009) : « defined as variation that is due to environmental effects »

Deux grands types de définitions existent, d'un coté I'organisme qui réagit a une variation
de I'environnement, de l'autre, des phénotypes différents issus d’environnements différents. Ces
deux types de définitions correspondent a deux maniéres d'étudier la plasticité phénotypique :
l'une étudie le phénotype d'un organisme avant et aprés une modification de son environnement
(approche éco-physiologique/ temporelle/ longitudinale) lorsque I'autre compare le phénotype d'un
organisme a celui d'un autre organisme ayant le méme génotype mais vivant dans un
environnement différent (approche écologique/ spatiale/ transversale).

«Variations phénotypiques» regroupe I'ensemble des approches rencontrées dans une
formulation trés statistique type « décomposition de la variance ».

La définition suivante, basée sur Fallour-Rubio et al. (2009), est proposée : variations intra-
et inter-organismes’ du phénotype induites par I'environnement pour un génotype donné. L'ajout
de intra et inter-organismes permet d'inclure explicitement les deux types de définitions vues
précédemment : des phénotypes dans des environnements différents et des variations temporelles
du phénotype en lien avec une modification de I'environnement.

Cette définition permet également d'aborder les variations spatiales intra-organisme en lien

1 Le terme organisme a été choisi, plutdét qu'individu, car la définition d'un individu est souvent associée a
un unique génotype (Ricardo 2002; Tuomi 2004). L'organisme correspond ici a une entité vivante qui
forme une unité définie dans I'espace, I'ensemble de ses parties étant connectées anatomiquement, et le

temps.
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avec un environnement localement hétérogéne (de Kroon et al. 2005; Kawamura 2010).

Notons enfin que la définition de Valladares et al. (2006) introduit explicitement l'idée que la
plasticité phénotypique est étudiée a travers les traits et que parler de plasticité phénotypique sans
préciser les traits en question reste un concept abstrait : dire qu'une espéce est plastique en
réponse a I'environnement lumineux n'a aucun sens en tant que tel et laisse sous-entendre, a tort,
que cette plasticité est quelque chose de bénéfique pour cette espéce (cf. Chapitre Il :Partie I. 5.).

2. Quantification de la plasticité phénotypique : la norme de réaction et les
indices de plasticité

La norme de réaction correspond a la courbe de réponse d'un trait (en ordonnée) a un
gradient environnemental (en abscisse) comme étant une caractéristique du génotype (Pigliucci et
al. 1995). Cette courbe n'étant pas forcement linéaire, il est apparu difficile de la caractériser,
notamment dans le cas ou seuls quelques points le long du gradient environnemental ont été
étudiés (e.g. traitement expérimentaux), Valladares et al. (2006) proposent donc de quantifier la
plasticitt comme la gamme d'expression possible du trait, sachant le génotype et le gradient
environnemental considéré. lls proposent également que ces indices soient en relatif afin de
faciliter les comparaisons ; voir Valladares et al. (Annexe 16.) pour les implications de ce passage
en relatif.

Cette quantification suppose également de travailler a génotype constant le long du
gradient environnemental, ce qui n'est pas toujours possible in-situ (cf. Chapitre Ill :Partie I. ).
Dans les faits, c'est souvent une plasticité moyenne qui est caractérisée : la norme de réaction
n'est pas étudiée a génotype constant mais sur un ensemble de génotypes pour chaque point du
gradient, on parle alors de courbes de réponse.

Ces approches font I'hypothése que la variabilité génétique n'est pas structurée en fonction
du gradient environnemental considéré (i.e. pas d'adaptation locale). En expérimentation, cela est

facilement réalisable en répartissant les graines de maniére aléatoire dans chaque modalité.
3. Concepts associés a la plasticité phénotypique

Dans les études du lien entre l'organisme et son environnement, d'autres concepts

complémentaires a la plasticité phénotypique ressortent frequemment.

La flexibilit¢ correspond a une variation d'un trait induite par I'environnement qui serait
réversible (Piersma et Drent 2003; Valladares et al. 2006). Ce concept reste assez peu utilisé de

par 'ambiguité du coté réversible.

La fixité correspond a l'absence de variation d'un trait bien que I'environnement change

(Alpert et Simms 2002; Novoplansky 2002), c'est donc une plasticité nulle.

L'instabilité correspond a deux phénomeénes selon I'échelle d'observation: (i) a I'échelle

inter-individuelle, cela correspond a des différences entre réalisations d'un méme génotype (i.e.
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phénotypes) qui sont dans des environnements identiques ; (ii) a I'échelle intra-individuelle cela
correspond a des variations qui ne sont pas induites par I'environnement (Alpert et Simms 2002;
Forde 2009). Avec un environnement parfaitement caractérisé, cela doit étre vu comme la
conséquence de la stochasticité (e.g. mouvement brownien des molécules d'eau). Mais cela est
souvent associé a des variations environnementales non-observées qui ont un effet sur les
phénotypes (i.e. plasticité). Le concept d'instabilité est souvent remplacé par le concept
d’asymétrie, notamment chez les animaux, par exemple des différences de forme d'ailes entre le

coté gauche et droit chez la drosophile (Scheiner et al. 1991).

L'acclimatation correspond a une réponse plastique qui augmente la capacité de I'organisme
a gérer une modification de I'environnement : c'est donc de la plasticité phénotypique adaptative
(cf. Chapitre Il :Partie I. 5. ).

La canalisation ne se situe pas exactement au méme niveau que les autres termes. C'est
plutdét un processus qui expliquerait la fixité d'un trait alors qu'il est lié a des traits plastiques et/ou
instables (Debat et David 2001).

4. Les différents types de plasticité phénotypique

Au fil des études sur la plasticité phénotypique, différentes catégories de plasticité ont été
définies :

La plasticité du développement: chez les animaux, ce terme est utilisé pour toute
modification du phénotype qui a lieu durant le développement (Piersma et Drent 2003), cela ayant
lieu durant une période réduite du cycle de vie de l'organisme. Chez les plantes, du fait de leur
développement continu, ce terme est plus restrictif et concerne uniquement les traits directement
liés au développement (Novoplansky 2002), par exemple, I'age a maturité.

Plasticité phénotypique réelle vs. apparente :

* (McConnaughay et Coleman 1999) : « Variable (i.e., plastic) biomass allocation patterns
may result from either ontogenetic drift in biomass allocation patterns coupled with
plasticity in growth rates (“apparent” plasticity in allocation) or plasticity in biomass
allocation patterns themselves (“true” plasticity in allocation) »

* (Weiner 2004) : « Some of the plasticity in allocation reported in the literature turns out to
be simply the result of size.[...]JAllometric growth (‘apparent plasticity’) »

Plasticité phénotypique active vs. passive :

* (van Kleunen et Fischer 2005) : « Many phenotypic responses to environmental stress,
however, may be the consequence of passive reductions in growth due to resource
limitation [...] active plastic responses require a specific signal perception-transduction
system allowing plants to respond by changing their development.»

* (Kurashige et Callahan 2007): « active forms of plasticity (i.e. enhancements of
phenotype-environment matching that improve fitness) than for passive forms of plasticity
(i.e. inevitable growth or performance reductions detrimental to fitness) »
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La plasticité réelle vs. apparente et active vs. passive. L'idée est de prendre en compte un
effet taille/ontogénie ou ressource disponible dans les variations phénotypiques observées, la
plasticité apparente (taille) ou passive (ressource). L'hypothése étant faite que ces traits sont
fortement liés aux autres et vont donc structurer la majorité des variations observées. Par
exemple, il est probable que des conditions limitant I'assimilation carbonée induisent une réduction

du nombre et la taille des organes.

Les variations sortant de ces corrélations phénotypiques (i.e. modification des corrélations

phénotypiques) étant vues, respectivement, comme réelles (taille) ou actives (ressource)?.

5. Plasticité phénotypique et adaptation

Plasticité phénotypique adaptative vs. mal-adaptative :

o (Debat et David 2001): « A set of processes historically selected to produce different
phenotypes in relation to some environmental parameter. »

* (Ghalambor et al. 2007) : « Phenotypic plasticity is a property of an individual or genotype
that may be adaptive, maladaptive or neutral with regard to an individual’s fitness »

* (Kurashige et Callahan 2007): « active forms of plasticity (i.e. enhancements of
phenotype-environment matching that improve fitness) than for passive forms of plasticity
(i.e. inevitable growth or performance reductions detrimental to fitness) » .

Une réponse plastique est dite adaptative si elle augmente la valeur sélective d'un
organisme, par rapport a un organisme ne présentant pas cette réponse (i.e. valeur d'un trait plus

proche de l'optimal).

Généralement, la plasticité phénotypique est considérée comme une adaptation a des
environnements hétérogénes spatialement et temporellement. Cela rejoint I'opposition, en
écologie, entre des espéces généralistes et spécialistes. C'est pour ce lien entre plasticité
phénotypique et aire de répartition que les études sur la plasticité phénotypique sont considérées

comme cruciales dans le contexte actuel des changements climatiques (Nicotra et al. 2010).

Toutefois, comme le soulignent Kurashige et Callahan (2007), une réponse plastique n'est
pas forcement adaptative, en particulier pour la part passive ou apparente de la plasticité (e.g.
réduction de croissance du fait de ressources limitantes). Sanchez-Gomez et al. (2006b) ont
montré, sur des plantules de chéne et de pin, que I'espéce la plus plastique en terme de RGR
(Relative Growth Rate) était aussi celle qui survivait le moins bien. Ce sont plutét les plasticités
actives ou réelles qui correspondent a une réponse plastique adaptative sans que cela soit non

plus systématique (Valladares et al. 2007).

De maniére ultime, la plasticité phénotypique adaptative doit permettre de « fixer » la survie

de l'organisme (i.e. maintenir ce trait a I'état vivant) et de maximiser sa production végétative et

2 Le recouvrement entre les deux oppositions étant fort, seule I'opposition active/passive, plus imagée,

sera citée par la suite.
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reproductive. Par opposition, on s'attend a ce que les traits impliqués dans la viabilité et la

reproduction de I'organisme soient fortement canalisés (e.g. formes florales).

Par ailleurs, Forde (2009) propose que linstabilit¢ du développement racinaire soit une

adaptation pour explorer/exploiter un milieu hétérogéne.

Partie Il. Concepts liés a I'architecture des plantes

L'étude de l'architecture des plantes a commencé dans les années 70, avec les travaux
précurseurs de Hallé et collaborateurs (Hallé et Oldeman 1970; Hallé et al. 1978). Celle-ci consiste
aujourd'hui en I'étude du développement des plantes a différentes échelles, qui sont présentées ici

avec un niveau croissant d'intégration.

1. Les différents niveaux d'organisations de I'architecture des plantes

Seules les composantes de I'architecture aérienne des plantes vasculaires sont présentées
ici, toutefois un certain nombre des concepts identifiés sur l'architecture aérienne ont été
transposés & l'architecture racinaire (Atger 1992; Atger et Edelin 1994a; b; Jourdan et Rey 1997;
Charles-Dominique et al. 2009) et a I'architecture corallienne (Dauget 1991). Les notions abordées
ici sont présentées de maniére trés compléte dans Barthélémy et Caraglio (2007) (les illustrations

utilisées ici sont issues de cet article).

i. Méristéme apical caulinaire végétatif

L'ensemble des tissus des plantes vasculaires sont mis en place par des méristéemes : des
pbles de divisions et de différenciations cellulaires (Long et Barton 2000). Ces méristéemes se
répartissent en deux types : méristémes primaires ou secondaires selon qu'ils participent a la mise
en place de nouvelles structures ou a I'élargissement de structures existantes, et caulinaires ou
racinaires selon leurs origines. Les méristéemes primaires peuvent étre distingués en méristétmes

apicaux ou axillaires selon leur disposition ; et floraux ou végétatifs selon leur devenir.
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Fia. 1. Shoot apex (A) and stem (B) orgamzuation. Each lealy axis (B)
ends in an apical meristem frequently protected in an apical bud (A).
Each stem comprises a succession of metamers, Le. the set composed by
(1) one internode, (2) the node (i.e. insertion point of the leaves on a
stem) located at its rip and (3) the corresponding one or several leaves
and assoclated latcral buds (in grey on A; White, 1979: Caraglio and
Barth¢lcmy, 1997).

Figure 1I-1: D'aprés Barthélémy et Caraglio, 2007

Dans les parties suivantes, il sera principalement traité de la production du méristéme
caulinaire végétatif. C'est ce méristtme qui met en place les métaméres constituant les tiges :
Entre-Nceuds (EN), feuilles et méristemes axillaires (Figure 11-1). Ce méristéme est constitué d'un
doéme de cellules en division produisant des ébauches foliaires (i.e. I'organogénese) qui, au cours
de leurs maturations, vont étre séparées par des EN, et présenter a la base des feuilles un ou
plusieurs méristtmes axillaires pouvant rester dormants. Par la suite, I'EN et la feuille
s'allongeront, principalement par I'augmentation de taille des cellules initiées durant la phase

d'organogénese (Ripetti et al. 2008).

La disposition relative des ébauches foliaires sur le ddme méristématique se traduit ensuite

par l'insertion réguliére des feuilles le long des tiges (i.e. la phyllotaxie).

Sans entrer dans les détails, I'évolution des plantes est a I'origine de la réutilisation et de la
déformation de ces organes de base pour des usages divers et variés : accrochage, protection

contre les prédateurs, attraction des pollinisateurs ...

ii. Unité de croissance et pousse annuelle

Le méristeme apical fonctionne rarement en continu sur I'ensemble du cycle de vie de la
plante. Les métameéres sont souvent mis en place de maniére discontinue : on parle alors d'unité
de morphogénése comme étant I'ensemble des métaméres initiés durant la méme vague
d'organogénese par un méme méristeme apical. Et on parle d'Unité de Croissance (UC) comme
étant I'ensemble des métameéres s'étant allongé durant une période de croissance ininterrompue.

Chez les plantes tempérées, les pauses entre deux périodes de croissance sont souvent
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marquees par la mise en place d'un bourgeon protecteur constitué de feuilles écailleuses portées

par des EN trés courts.

Au sein d'une UC, les propriétés des métameéres successifs changent : les métaméres des
extrémités présentent souvent des feuilles réduites ou transformées (e.g. les écailles des
bourgeons). De méme, la présence de productions latérales végétatives ou florales est bien

souvent associée a une zone de I'UC particuliére (Heuret et al. 2003).

On nomme Pousse Annuelle (PA) 'ensemble des métaméres mis en place par un méristéme
apical au cours d'une méme année de croissance. Selon le nombre d'UC constituant la PA on
parlera de PA monocyclique ou polycyclique ; les PA polycycliques présentant des UC successives
pouvant plus (Sabatier et al. 2003) ou moins (Nicolini et al. 2000; Heuret et al. 2000) se

ressembler.

iii. Axe et ramification

Les axes caulinaires des plantes sont constitués d'une succession d'UC. On parle d'axe
monopodial ou sympodial selon que la construction de I'axe est due a un seul méristéme apical ou
non : le méristéme apical peut arréter de fonctionner et la croissance de I'axe sera relayée par un
méristéeme axillaire. La direction de croissance de l'axe est alors conservée. Toutefois, le
méristeme axillaire peut se développer sans que l'axe porteur arréte son développement, un

nouvel axe apparait alors et va complexifier la structure de la plante, on parle d'axes latéraux.

On parlera de ramification immédiate ou différée, selon que le méristtme axillaire se
développe, ou non, durant la méme phase de croissance que son porteur et de ramification
séquentielle ou traumatique, selon que la ramification se fait « naturellement » ou en réponse a

une perturbation.

Les plantes pérennes, notamment ligneuses (arbres, buissons, ...) présentent souvent un
nombre important d'axes. Depuis les travaux précurseurs d'Edelin (1977), un contexte pertinent
d'analyse de ces axes a pu étre mis en place. En effet, les propriétés des axes porteurs et portés
sont rarement identiques. L'ensemble des axes d'une plante peut étre regroupé en un nombre fini
de «catégories d'axes » souvent homogénes au sein d'une population d'individus (Figure I-2). Les

distinctions entre catégories d'axes sont souvent faites sur la base de critéres morphologiques.
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Trunk (A1) Branches (A2) | Branchlets (A3) Twigs (Ad) Brachyblasts (A5
Indeterminate I;ong term Long term N’edihm term Short term
growth determinate determinate ceterminate delerminate
growth arowth growth growth

Rhythmic growth

Rhythmic growth

Rhythmic growth

Rhiythmic growth

Rhythmic growth

Vartical Harizontal to Horizontal No precise Mo precise
growth slanted growth growth growth growth
direction direction dirsction directon direction
Rhythmic dzlayed |Rhylhmic delayed |Rhythmic delayed Rhythmic
and immediate and immediate | and immediale delayed Unbranched
branching branching branching branching

No reproductive

No reproductive

No reproductive

No reproductive

Terminal male or

structures structures structures structures female cones
Spiral Spiral Spiral Spiral Spiral
phyllotaxis phyllotaxis phvllotaxis phyllotaxis phyllotaxis

Fies. 17 The architectum] mnit of Cedrus atlantica (Pinaceae) is composed of five axis categories (Al to AS) (A) Diagrammatic mpresentation of the

tree (view in elevation) repmesenting the relative position of main axis categories; (B) diagrammatic representation of a tier of branches (view from

above); (C): diagram of a twig annual shoot bearing several short shoots. The break symbol indicates the limit between two successive annual shoots
(from Sabatier and Barth€lémy. 1999). The table summarizes the morphological features of all axis caiegories.

Figure 1I-2: D'aprés Sabatier et Barthélémy, 1999 (in Barthélémy et Caraglio, 2007)

Plus les catégories d'axes sont différentes les unes des autres, plus leur spécialisation est
forte, chaque catégorie d'axe assurant des fonctions différentes au sein de la plante. Pour prendre
un exemple simple comme le Ginkgo biloba L. (Del Tredici 1991) : le tronc a pour fonction
d'explorer verticalement le milieu, tandis que les branches ont pour fonction d'explorer le milieu de
maniére horizontale, enfin les rameaux courts ont pour fonction d'assurer I'exploitation du milieu
(assimilation carbonée) et la reproduction. Cette spécialisation se retrouve a travers la direction de
croissance de I'axe, sa durée de vie, I'allongement de ses entre-nceuds et I'allocation relative dans

les feuilles par rapport aux entre-nceuds.

Le processus de ramification est donc associé au phénomeéne de différenciation des axes :
plus un axe sera périphérique, plus il sera « différencié » et aura tendance a avoir des dimensions
réduites et une spécialisation forte (e.g. exploitation des ressources). Le concept de différenciation

sous-entend qu'un axe peu différencié sera plus polyvalent en terme de potentiel d'expression que
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ne le sera un axe trés différencié qui sera trés spécialisé dans une expression particuliére sans

possibilité d'exprimer autre chose.

Les différentes catégories d'axes sont agencées de maniére trés précise au sein de la
structure et au cours du développement de l'arbre. Ce qui a mené au concept d'unité
architecturale, (Edelin 1977; Barthélémy 1988, 1991), qui intégre I'ensemble des catégories d'axes

de l'individu, ainsi que leur agencement spatio-temporel (Figure 1I-2).

Dans ce cadre, il a été montré qu'une plante trés jeune ne présente pas I'ensemble des
catégories d'axes qu'elle est capable d'exprimer. Elle ne posséde que le tronc et quelques
rameaux courts qui ressemblent fortement aux structures les plus périphériques de l'individu plus
agé exprimant son unité architecturale. A I'exception du tronc, les plantes commencent souvent
par mettre en place les axes les plus différenciés, les axes moins différenciés apparaissant par la
suite. On parle du phénomeéne d'intercalation (cf. A5 portés par le tronc de la plantule Figure II-2),
car ces catégories d'axes intermédiaire « s’intercalent » entre le tronc et les rameaux courts au

cours du développement (Edelin 1977; Barthélémy 1991).

Bien qu'on associe fréequemment l'expression d'un axe latéral a la mise en place d'une
catégorie d'axe plus périphérique, cela n'est pas systématique, par exemple la mise en place de la
fourche chez certains arbres (Nicolini et Caraglio 1994; Sabatier 1999), est associée a I'expression
d'un axe porté possédant les mémes caractéristiques que son porteur, ici le tronc. On parle alors
de réitération totale séquentielle (Oldeman 1974). La réitération totale inclut également

I'expression de structures peu différenciées sur des axes différenciés (e.g. tronc sur branche).

iv. Schéma évolutif sous-jacent a la modularité

Comme cela a été montré dans les parties précédentes, les plantes peuvent étre vues
comme un ensemble de modules présentant une structure élémentaire identique mais adapté a

des fonctions différentes, et ce a plusieurs échelles imbriquées.
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Figure 11-3: D'aprés Tuomi 2004

Cet agencement peut facilement étre rapproché du schéma évolutif duplication/spécialisation
présenté par (Tuomi 2004) et identifié comme relativement générique en biologie évolutive
(Wagner et al. 2007). Dans un premier temps, le module est dupliqué puis fonctionnellement
intégré aux autres (e.g. la succession des métameres le long d'une UC). On peut imaginer que
cela apporte un avantage évolutif notamment en terme d'acquisition des ressources. Par la suite,
la présence en plusieurs exemplaires du méme module facilite la possibilité que certains modules
puisse se spécialiser dans une autre fonction bénéfique a I'ensemble de I'organisme (fleche B), par
exemple la spécialisation de certains métameéres dans la protection du bourgeon n'est possible

que parce que d'autres métameéres conservent leur fonction assimilatrice.

Ce nouvel ensemble de modules spécialisés peut lui-méme devenir une brique élémentaire

dans un nouveau schéma de duplication/spécialisation a une échelle supérieure (e.g. entre UC).

2. Concept de gradient morphogénétique et d'age physiologique

i. Structuration spatio-temporelle des PA

Au cours du développement des axes, les propriétés des PA successives qui forment les
axes changent : on parle de trajectoires de croissance (Yagi 2009). L'observation attentive de ces
trajectoires a permis de mettre en évidence des tendances fortes, prédictibles et plutét génériques
nommeées gradients morphogénétiques (Barthélémy et Caraglio 2007). Ces changements graduels

sont souvent visibles sur un ensemble de traits morphologiques fortement corrélés entre-eux (i.e.
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« variational module » sensu (Wagner et al. 2007).

Les PA du tronc ont tendance a étre de plus en plus grandes (i.e. longues, larges et plus
ramifiées) au fur et a mesure du développement de l'arbre. Cela correspond a l'effet de base
(Barthélémy et Caraglio 2007) ou encore a la phase d'établissement des forestiers ((Wright et al.
2000).

Pour les branches, les PA successives ont tendance a étre de plus en plus petites (courtes,

fines et moins ramifiées) le long de I'axe. On parle de « dérive » (Barthélémy et al. 1997).

Pour reprendre la terminologie des catégories d'axes : les PA des axes autres que le tronc
ont tendance a étre de plus en plus différenciées au fur et a mesure que l'axe se développe.
Tandis que le tronc commence par dé-différencier ses PA (effet de base) puis dans un second
temps a les différencier de plus en plus. Ce concept se rapproche par certains aspects du concept

de mouvement morphogénétique qui a surtout été identifié au niveau du métamére (Lauri 1988).

C'est l'identification de ces gradients en lien avec les autres concepts vu précédemment, qui
a permis I'émergence du concept d'age physiologique des méristéemes (Barthélémy et al. 1997;
Barthélémy et Caraglio 2007). Celui-ci classe I'ensemble des productions des méristéemes apicaux
végétatifs en fonction de leurs productions®. Ce classement se rapproche d'un gradient de
différenciation qui intégre a la fois les gradients morphogénétiques et les changements de

propriétés liés a la ramification (Figure 11-4).

3 Deéfinition exacte: « L'ensemble des valeurs des -caractéristiques biologiques d'une entité
élémentaire (métamere, unité de croissance, pousse annuelle, module, axe), au moment de sa
formation, permet ainsi de définir, a posteriori, I'4ge physiologique du méristeme qui I'a édifiée. »
Barthélémy et al. 1997.
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Fia. 30. Morphogenetic gradients and physiological age of meristems
(after Barthélény ef al,1997a). Theoretical and diagrmmmatic represen-
tation of the distribution of elementary botanical entities with similar
characteristics (ie. presenting the same ‘physiological age’ and rep-
resented by the same size and colour rectangle on the diagram) according
0 some main morphogenetic gradients very commonly observed in seed
plants: for the initial structure and reiterated complexes four “branching
orders” (BO1-B0O4), BO1 representing the main axis; *base effect’ is a
gradient linked to the “establishment growth phase’ of any plant grown
from seed; ‘acrotony’, with increasing acropetal gradient of vigour of
lateral axes, is a common feature of the annual shoots and growth units of
most rhythmically growing trees; “drift’ is a general feamre linked with
axis apeing: sequential “reiteration’, in this case, represenied by the auto-
matic duplication of the sequence of development and associated gradi-
ents of the main axis by another axis.

Figure 1l-4: D'apres Barthélémy & Caraglio, 2007

L'hypothése est que l'on peut rapprocher les propriétés des PA du jeune tronc (trés

différenciées), des propriétés des PA mises en place par le tronc et les branches agées.

Un age physiologique jeune correspond a une PA peu différenciée (figuré bleu foncé sur la
Figure II-4) avec une vigueur importante et un age physiologique agé correspond a une PA trés

différenciée (en jaune clair sur la Figure II-4) avec une vigueur faible.

Les auteurs indiquent bien que ce classement nécessite une approche multivariée : par
exemple, les PA monocycliques pouvant se trouver parmi les PA peu différenciées ou parmi les PA

tres différenciées. Par contre, si on combine ce trait avec la longueur, le nombre d'axes latéraux et
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la présence de sexualité male, I'ambiguité disparait (Figure 11-5).

100}

Percent

Annual shoot rank

FiGg. 32. Diagrammatic representation of trends in the value of some
morphological parameters according to annual shoot rank of successive
annual shoots of branches bormme on the same ontogenetical age parent
shoots of the main stem of a set of 22-year-old dominant to co-dominant
Pinus pinaster individuals grown on a same stand in the south-west of
France (unpublished data; Coudurier er al., 1995; Heuret er al., 20006),
where a i1s the mean annual shoot length (in percentage of maximum
length), b is the percentage of polycyclic shoots, ¢ is the percentage of
branched shoots, and d is the percentage of shoots with male cones. For
each shoot rank the particular combination of the value of the morpho-
logical parameters allows a strict characterization of the physiological age
of meristem activity that produced it.

Figure 11-5: D'aprés Barthélémy & Caraglio, 2007

Bien que cela ne soit pas explicité dans l'article, le concept d'age physiologique tel qu'il y est
présenté permet d'intégrer le concept de catégorie d'axes (Figure 11-6) : comme vu précédemment,
plus une catégorie d'axes est différenciée plus ses PA le seront également. Lintérét de I'age
physiologique est de considérer que la trajectoire de croissance des PA successives d'un axe suit
ce méme gradient de différenciation : la fin de vie d'un axe peu différencié ressemblera a la fin de
vie d'un axe trés différencié, ce dernier I'atteignant plus vite. Dans ce contexte, le phénoméne de
ramification peut étre vu comme un saut vers une différenciation accrue, la réitération totale
séquentielle, comme I'absence de différenciation et la réitération totale différée comme un saut en

arriere (une dédifférenciation).
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Figure 11-6: Cette figure est modifiée de Barthélémy & Caraglio, 2007 (la version originale est proposée
Figure 1I-4) afin d’intégrer I'ensemble des concepts pouvant étre transposé dans le contexte de I'age
physiologique. Les concepts de basitonie et de mésotonie ne sont pas présentés dans le texte (voir
Barthélémy & Caraglio, 2007). Pour rappel, cing ages physiologiques sont représentés ici via le gradient de
couleur.

Aujourd'hui, le concept d'age physiologique des méristéemes semble donc étre un paradigme
pertinent pour étudier de maniére intégrée les propriétés des PA et des axes mis en place au cours
de la vie de la plante ET au sein de la structure. Toutefois, celui-ci reste surtout utilisé en
modélisation, la réalité biologique du concept et ses implications restant trop peu étudiées (voir
Chapitre Il :Partie Il. 2. ii. ).

ii. Limites actuelles du concept

Comme présenté plus haut, le concept d'age physiologique cherche a donner un age
physiologique a chaque PA, dans l'optique de pouvoir les ordonner les unes en fonction des
autres, les PA d'age physiologique proches devant partager un grand nombre de caractéeres par
rapport a des PA présentant des différences d'age physiologique importantes. De fait, dans
Barthélémy et Caraglio, (2007), les PA de petites dimensions sont identifiees comme trés
différenciées, c'est-a-dire comme ayant un potentiel d'expression réduit et donc physiologiquement

ageées. Toutefois, a part la taille, les propriétés des PA des jeunes troncs sont assez différentes des
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propriétés des PA mises en place par des axes agés chronologiquement parlant, par exemple ces
derniéres présentent généralement de la sexualité (Figure 1V-5), ce qui n'est pas le cas des PA
courtes mises en place par le jeune arbre. De méme, Nicolini et Chanson (1999) ont montré que
les propriétés des PA des rameaux courts du jeune hétre étaient différentes de celles du hétre

age : forme des feuilles, anatomie ...

L'age physiologique semble donc pertinent pour résumer les gradients de vigueur au sein de
la structure et au cours du développement de l'arbre ainsi que les gradients de vigueur entre
porteur/porté et plus généralement entre catégories d'axes. Mais ne permet pas, en l'état,

d’intégrer I'ensemble des traits morphologiques des PA au sein de ce gradient.

Il est important de noter que le concept d'age physiologique est notamment issu de mesures
réalisées sur des pins maritimes (Figure IV-5), qui est une espéce caractérisée par une
différenciation peu marquée entre le tronc et les branches (tout deux orthotropes) ce qui explique
la capacité des branches a ressembler au tronc, au point que les plus vigoureuses soient des
réitérats.

Un certain nombre d'études semblent plutdt confirmer la pertinence qu'il y a a regarder les
plantes sous cet angle (Sabatier et Barthélémy 2001) mais peu ont cherché a valider le concept

notamment sur les limites de certaines homologies identifiées plus haut.

Une question ouverte étant de savoir si cet age physiologique est une conséquence de
covariations entre traits morphologiques, ou quelque chose de réellement physiologique qui
influence directement la régulation génétique au niveau du méristéme. Un premier indice dans ce
sens est l'identification du lien entre des traits biochimiques (concentration en polyphénols) et

degrés de différenciation de la PA (Jay-Allemand et al. 1995).
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Chapitre lll : Problématique et enjeux de la thése

Partie I. Comment étudier I'effet du changement climatique sur les arbres

La région méditerranéenne est notamment caractérisée par une saison estivale aride :
températures élevées et pluviométrie nulle et des pluies abondantes au printemps et a l'automne
(Cailleret et Davi 2010). Les scenarii climatiques pour le sud de la France prédisent une
aridification du climat qui devrait se traduire par l'allongement de la période estivale aride et

I'augmentation de la fréquence d’événements climatiques extrémes (Giorgi et Lionello 2008).

Afin d'étre capable de prédire les conséquences de ces changements climatiques, il est
nécessaire d'étudier la réponse des plantes a des conditions, provoquées ou observées, aussi

proches que possibles de celles prédites.
1. Approches expérimentales

Le meilleur moyen pour observer les conséquences d'une aggravation de l'aridité est de la
provoquer expérimentalement soit par la mise en place d'expérimentation ex situ avec différentes
modalités de disponibilité en eau (Valladares et Sanchez-Gomez 2006), soit par des dispositifs

d'exclusions d'eau in situ (Limousin et al. 2008).

Pour les arbres, les approches ex situ se limitent généralement aux premiéres années de vie
des plantes, le temps de développement et la taille des arbres devenant vite incompatibles avec
les contraintes des conditions expérimentales. Ces approches permettent surtout d'identifier I'effet
des facteurs environnementaux sur la survie des plantules (Valladares et Sanchez-Gomez 2006)
et leur taux de croissance (Sanchez-Gomez et al. 2006a), qui donnent respectivement des

informations sur le recrutement et la compétition.

Les approches d'exclusions d'eau in situ, sont relativement lourdes a mettre en place et se
font généralement sur des peuplement forestiers assez homogénes. Cela permet d'étudier des
arbres pouvant étre de grande taille en lien avec leur environnement (sols, herbivores ...).

Toutefois, ces approches supposent un suivi permanent et non destructif des arbres.

Comme toute démarche expérimentale sur les arbres, ces deux approches demandent a
étre mises en place sur le long terme et ne peuvent donc étre faites de maniére systématique.
Elles n'ont pas été mises en ceuvre durant cette thése et seul un dispositif ex situ préexistant a été

utilisé mais principalement pour l'effet de I'ombrage, I'effet de I'arrosage y étant peu marqué.
2. Approches observationnelles

Aujourd'hui, les plantes doivent déja faire face a des variations climatiques. L'objectif des
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approches observationnelles est d'identifier quelles sont les variations qui peuvent se rapprocher

des conditions climatiques futures.

Par exemple, en 2003, la France a fait face a une période de sécheresse trés forte qui a
permis d'étudier la réponse des arbres a des conditions qui préfigurent celles a venir (Bréda et al.
2006).

C'est le méme type d'approche qui est classiquement utilisé en dendrochronologie
(Schweingruber 1996) : des carottes sont réalisées sur les troncs et les fluctuations de largeurs de
cernes (entre autres) sont associées aux données climatiques passées. Cette approche permet
d'étudier la sensibilité des arbres au climat sur de longues périodes mais ne permet d'étudier que
des traits anatomiques : le prélevement a 1,3 m est supposé résumer I'ensemble de l'individu
(Schweingruber 1996). Toutefois, avec une méthodologie adaptée (cf. partie Méthodes), il est
également possible d'avoir le méme type d'approche rétrospective sur d'autres variables

notamment morphologiques (Chaubert-Pereira et al. 2009; Taugourdeau et al. 2011).

Ces approches permettent donc d'identifier les conséquences d'une saison estivale aride sur

la croissance, mais restent limitées pour prédire des changements durables.

Pour étudier les conséquences d'une modification durable du climat, il est possible de
travailler sur un gradient écologique mimant ces modifications du climat. C'est notamment le cas
des gradients altitudinaux en région méditerranéenne (Cailleret et Davi 2010): I'augmentation de
I'élévation est liée a une diminution des températures (Korner 2007) et une augmentation des
précipitations.

De telles conditions permettent d'étudier la croissance d'une méme espéce, a défaut d'un
méme geénotype, de plus ce gradient spatial présente certaines similarités avec le gradient
temporel prédit pour cette région. On peut faire I'nypothése que la croissance actuelle des arbres
des conditions les plus arides préfigure la croissance future des arbres aux stations les moins
arides. Par contre, cela suppose qu'il n'y a aucune autre variation, ni environnementale, ni
génétique, ce qui est peu probable, par opposition aux approches rétrospectives (e.g.

dendrochronologie) qui étudient la réponse d'un méme organisme et donc d'un méme génotype.

Pour cette thése, il a donc été choisi d'avoir une approche rétrospective a différentes
altitudes afin de confronter les fluctuations inter-annuelles du climat a un gradient climatique
durable. En l'absence de transplantation croisée, qui permet de découpler I'effet adaptation locale
et réponse plastique, le gradient altitudinal permettra surtout d'identifier des différences de
réponses plastiques au climat selon l'altitude et d'identifier des variations phénotypiques associées
a l'altitude afin d'identifier des traits candidats pour des approches ultérieures, nécessaires pour

faire la part de génétique et d’environnement dans ces variations.

Partie Il. Problématique de la thése
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Etudier la capacité de réponse des arbres aux changements climatiques demande de
prendre en compte la complexité des arbres et la dynamique de leur structure ; l'approche

architecturale semble y apporter un cadre formel pertinent (cf. Chapitre 1l :Partie Il. ).

L'objectif de cette thése est d'étudier la plasticité phénotypique du sapin pectiné (Abies alba
Mill.) en contexte méditerranéen afin d'identifier I'intérét du concept d'age physiologique pour
mieux comprendre et prédire le développement et le fonctionnement du sapin pectiné en lien avec

['environnement.

Le sapin est une plante modéle intéressante pour étudier I'architecture du fait de la pérennité
des structures qu'il met en place (facilité d'une lecture a posteriori) et de la différenciation forte qui
existe entre le tronc et les branches (cf. Chapitre Il :Partie Il. 2. ii. ) lié a son mode de
développement qui suit le modéle architectural de Massart : tronc orthotrope, axes latéraux
plagiotropes, ramification rythmique, floraison latérale ... (Hallé et al. 1978). Les autres espéces de
coniféres bien connues en architecture présentant plutét une différenciation forte entre le rameau

court et le reste (e.g. Caraglio et al. 2007).

Il se rencontre dans un contexte méditerranéen sensible : le sapin y est en limite sud d'aire
de répartition et des dépérissements potentiellement liés aux changements climatiques y sont
visibles (Cailleret 2011).

1. Dans un premier temps (Chapitre V :), une analyse quantitative de I'architecture du
sapin sera effectuée afin de connaitre les différents gradients morphogénétiques associés
a son développement architectural, I'objectif étant d'étudier ces gradients

morphogénétiques en utilisant le concept d'age physiologique des méristémes.

2. Dans un second temps (Chapitre VI :), la variabilité phénotypique du sapin en lien avec
I' environnemental lumineux sera étudiée. En effet, le sapin est une espéce de fin de
succession se développant en sous-bois, la lumiére est donc le premier facteur pouvant
limiter sa croissance. Un effort sera fait afin d'identifier ce qui reléve ou non de la plasticité

du développement, mais également le rble fonctionnel et adaptatif de cette réponse.

3. Enfin (Chapitre VI :), la réponse plastique au climat de la structure des PA du sapin
sera caractérisée en lien avec un gradient altitudinal. L'originalité de la démarche est
d'utiliser I'architecture comme un moyen de mieux comprendre la réponse au climat de

I'ensemble des structures de l'arbre.

Partie lll. Enjeux associés a ce travail

Comme présenté dans le chapitre précédent, aujourd’hui le concept d'age physiologique des
méristemes reste peu utilisé et encore moins validé : permet-il réellement de classer I'ensemble

des productions des méristémes ? A t-il réellement un pouvoir prédictif a différentes échelles ?

Par ailleurs, les études sur la plasticité phénotypique, qui sont, elles, trés nombreuses (plus
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de 800 articles pour I'année 2010, source ISI-Web of Science), montrent limportance de mieux
comprendre les mécanismes biologiques impliqués dans la réponse plastique des plantes tout en

prenant en compte le développement de la structure, en particulier pour les arbres.

L'enjeu principal de cette thése est de tester la pertinence du concept d'age physiologique

comme un moyen de mieux comprendre la réponse des arbres a I'environnement.

Les enjeux secondaires de cette thése sont : (i) 'analyse architecturale d'un conifére de forét
tempérée pouvant servir d'espéce, voir de genre, modéle en architecture ; (ii) l'identification de
méthodes d'analyses adaptées aux approches quantitatives de l'architecture et de sa variabilité;
(iii) proposer des projets pilotes pour les démarches d’intégrations logicielles en cours a 'UMR
AMAP et (iv) collaborer avec I'URFM d'Avignon a travers leur site d'étude et de l'un de leurs

modéles biologiques.
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Chapitre IV : Matériel et méthodes

Partie I. Généralités sur le sapin

Le sapin pectiné (Abies alba Mill.) est une gymnosperme faisant partie de la famille des
PINACEAE. Le genre Abies se rencontre dans l'ensemble des région tempérées de I'némisphére
nord avec trois espéces a large aire de répartition : Abies sibirica pour I'Asie, Abies alba pour

I'Europe et Abies balsamea pour 'Amérique du Nord (Figure 1V-1).

Fig, 8. Aire générale du genrec Abies.

En grisé, les deux csplces a 4rds vaste distribution : Abies balsamea en Amérique du Nord, Abies sibirica en Asie
septentrionale. En noir, 'aire du Sapin d'Eusope. Abies albe. En pointillé, les trois groupes méridionaux riches en espéces
dont chacunc n'a qu'une gire restreinte : A, groupe ouest-américain avec vingt espdees; B, groupe méditerranéen avec dix
espdees (pour le dérail de ce dernier, voir figure suivante), C, groupe extréme-oriental avec quarante espices eaviron (adapté
d'aprés Gaussen). ; [

Figure IV-1: Issus de Gaussen in Ozenda, 1982

Les autres espéces du genre présentent des aires de répartition plus restreintes, comme par
exemple sur le pourtour méditerranéen (Figure 1V-2).

De par son aire de répartition large et son rble prépondérant dans certaines foréts de
montagne(Figure IV-3), le sapin pectiné fait I'objet de nombreuses études scientifiques (environ 40
publications par an d'aprés ISI). En région méditerranéenne, le sapin pectiné est dans la limite sud
de son aire de répartition et ne se rencontre qu'en région montagneuse. On s'attend donc a ce que
I'aridification du climat en région méditerranéenne réduise la présence du sapin pectiné dans ces

régions (Cailleret et Davi 2010).
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Figure 3 Current distribution and diversity of Mediterranean fir (Abies) species. 1, A. alba; 2, A. cilicica; 3, A. pinsapo; 4, A. numidica;
5, A. cephalonica; 6, A. bornmuelleriana; 7, A. nordmanniana; 8, A. equi-trojani; 9, A. borisii-regis (A. X borisii-regis = A. alba X A. cepha-
lonica); 10, A, nebrodensis; 11, A. pinsapo var. marocana; and 12, A, pinsapo var. tazaotana. Post-glacial expansion routes hypothesized
for A. alba based on molecular data and fossil records appear as arrows.

Figure IV-2: Issus de Linares et al. 2010
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Figure IV-3: Aire de répartition actuelle du sapin pectiné. La fleche correspond aux peuplements du
Mont Ventoux. Carte issus du site 'EUFORGEN.

En effet, les différents scenarii climatiques prédisent pour la région méditerranéenne un
accroissement des sécheresses estivales associé a une augmentation de la température (Giorgi et
Lionello 2008). Cela correspond donc a un déplacement en latitude et en altitude des conditions
favorables a la croissance du sapin, sa limite sud étant déterminée par les conditions d'aridité
estivales (Cailleret et Davi 2010).

Partie Il. Sites d'étude

1. Le Mont Ventoux
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i. Généralités
Le Mont Ventoux (1910 m) est une montagne emblématique de la région méditerranéenne,
c'est le relief le plus avancé des pré-Alpes. Il est caractérisé par un versant Sud présentant une
pente douce constituée de foréts de cédres, hétres et pins noirs ; par opposition au versant Nord
qui présente une pente forte avec des pins noirs jusqu'a 1000 m d'altitude, des hétres de 800 a
1400 m d'altitude et des sapins de 1000 a 1600 m d'altitude. Les peuplements du Mont Ventoux

ont historiquement été fortement exploités avant les campagnes de reforestation du début du

XXeme sigcle avec des pins (Cailleret et Davi 2010).

La présence de pins a permis linstallation en sous-bois du sapin. Ces régénérations
naturelles se sont faites a partir d’flots refuges. Les foréts du versant Nord sont caractérisées par
une exploitation forestiere trés ponctuelle, qui consiste généralement en des coupes de pins a

I'avantage du sapin et du hétre (Cailleret et Davi 2010).

Le Mont Ventoux est caractérisé par un sol peu profond, présentant beaucoup d'éléments
grossiers et une roche mére calcaire pouvant affleurer par endroit. Ce qui laisse penser que la

capacité en eau du sol est plutét faible (Cailleret et Davi 2010).

Le climat est caractérisée par une saison estivale chaude et séche et une saison hivernale
marquée par la présence durable de neige lié¢ a des températures fréquemment négatives

(Cailleret et Davi 2010 voir également la figure IV-12 pour les données climatiques mensuelles).

ii. Les parcelles étudiées

Durant la thése, des peuplements de sapins de trois altitudes différentes ont été étudiés
(Figure IV-4). Ces trois sites ont été choisi parmi les parcelles de I'INRA suivies depuis 2004 (ANR

Dryade).
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Figure 1V-4: Disposition des différentes parcelles. Fonds de cartes IGN (géoportail.com)

La parcelle N2 (1150 m) est caractérisée par la présence de pierriers qui indiquent a la fois
un milieu trés drainant mais également la présence de zones a découvert de maniére durable. Le

couvert est majoritairement constitué de hétres et de sapins, souvent colonisés par du gui.

La parcelle N3 (1250 m) est caractérisée par des pentes plus faibles et un couvert dominé
par les sapins. Une partie des sapins de la parcelle a profité d’'une coupe de pins sylvestres qui

date du milieu des années 90 (Données ONF in URFM pers. comm.).

La parcelle N4 (1350 m) correspond a deux sites différents selon la campagne de mesure, le
site le plus a l'ouest correspond a la campagne « Arbres de sous-bois 2009 » (cf. Chapitre IV
:Partie Ill. 4. ). Toutefois, ces deux sites présentent une altitude comparable et un couvert
majoritairement constitué de sapins, le site a I'Est présente plus d’affleurement de blocs de pierre
et un milieu moins fermé lié a une coupe de pins dans les années 80 (Données ONF in URFM

pers. comm.).
2. Pépiniére d'Aix-Les-Milles les Milles

En complément des mesures faites in situ au Mont Ventoux, un dispositif expérimental a pu
étre exploité. Le dispositif expérimental a été établi en juin 2004 a la pépiniére administrative des
Milles d'Aix-en-Provence (43°30'37"N 5°24'33"E), dans le cadre d'une thése (Cheikh al Bassatneh
2006) effectuée sous la co-tutelle de B. Fady (URFM) et T. Tatoni (UPCAM). Ce dispositif consiste
notamment en deux modalités de sécheresse durant la période de végétation : avril a octobre
(deux vs. six minutes d'arrosage par semaine, puis passage en 2006 a deux minutes toutes les

deux semaines pour la modalité la plus séche) et en deux modalités d'ombrage (30% vs. 80%
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d'interception de la lumiére incidente par un ombrage artificiel vert).

Des germinations de sapin, issues de peuplements classés de I'Aude*, ont été plantées dans
chacune des modalités : 12 caisses (= 12 répétitions) de 35 individus pour chaque modalité. Les

mesures y ont été réalisées en 2007, aprés quatre années de croissance.

Partie lll. Méthodes de mesure

1. Du temps : lecture a posteriori de la croissance

Cette méthode découle de I'expertise botanique associée a I'étude de I'architecture.

i. Marqueurs de croissance

L) ; - "“'-,‘.:_-_. 22
Figure IV-5: Marqueurs de croissance du sapin pectiné. a-d : arréts de croissance hivernaux (fleches) sur
des sections de troncs plus ou moins &gées. e : arréts de croissance sur une branche agée. f: arréts de
croissance secondaire.

Les marqueurs de croissance sont des indices morphologiques pouvant étre observés sur la
plante et qui permettent de retracer la production de chaque méristtme (Barthélémy et Caraglio
2007).

Le sapin pectiné, comme de nombreuses espéces de forét tempérée, présente une
croissance rythmique avec une période de repos durant l'hiver. Cette période de repos est

marquée par la mise en place d'un bourgeon constitué de feuilles écailleuses. Méme aprés le

4 L'ensemble des graines a été mélangé avant d'étre attribué aux différentes caisses de maniére a éviter

tout biais lié aux variations génétiques
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débourrement du bourgeon, ces écailles restent quelques années sur les axes et permettent
d'identifier a posteriori I'arrét de croissance hivernal (Figure IV-5a). Le sapin ne mettant en place
qu'une unité de croissance par an (i.e. espéce monocyclique), on peut parler de pousse annuelle
(PA).

Comme on peut le remarquer sur la Figure 1V-5a, la ramification est sub-apicale (i.e. sous le
bourgeon hivernal) et différée d'un an. Lorsque la PA présente plusieurs axes latéraux sub-
apicaux, ceux-ci forment un pseudo-verticille ; un vrai verticille supposerait que I'ensemble des

axes latéraux soient portés par le méme entre-nceud (EN), ce qui n'est pas le cas.

Lorsque les traces du bourgeon hivernal disparaissent, sous l'effet du temps associé a la
croissance secondaire, il est possible d'utiliser les axes pseudo-verticillaires comme un marqueur
alternatif de l'arrét de croissance hivernal (Figure IV-5b-e), y compris aprés leur élagage, les
cicatrices restant visibles (Figure 1V-5¢-d). A part & la base du tronc, il est relativement rare qu'une

PA ayant perdu ses écailles (i.e. croissance secondaire forte) ne porte pas d'axes latéraux.

Les cernes de croissance marquent de leur coté la rythmicité de la croissance secondaire
(Figure IV-5f). lls peuvent étre utilisés pour confirmer les arréts de croissance identifiés par les
marqueurs externes, toutefois cela nécessite une approche destructive, qui prend du temps et qui
gagne donc a ne pas étre systématique ; le carottage étant imprécis pour la datation si la carotte

n'inclut pas la moelle.
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Axe(s) Pseudo-Verticillaire
Axe(s) Inter-Verticillaire

Axe(s) Différée(s)

© Arrét de croissance

Figure IV-6: Différentes modalités de ramification. a. Disposition des bourgeons (a l'aisselle des aiguilles)
PV et IV le long de la PA de I'année ; b. Positionnement des axes PV et IV le long des PA du tronc (au
centre) et des branches (en périphérie), les PV sont bien disposés en pseudo-verticille au niveau de l'arrét
de croissance ; c¢. Positionnement en groupes des IV sur le tronc ; d. Positionnement d'un axe Dif au sein
d'une branche ne présentant que des axes différés d'un an, notez le décalage en nombre de PA entre le Dif
et la branche porteuse ; e. Allure des Dif apparaissant sur le tronc, notez la présence d'un Dif sur une
branche et le fait que les autres structures sont toutes défeuillées.

On parle d'axes pseudo-verticillaires (PV) pour tous les axes latéraux émis de maniére sub-
apicale (Figure IV-6a-b-c). Les autres axes étant identifiés comme inter-verticillaires (IV) et se
distinguant des PV par le fait qu'ils sont insérés tout au long de la PA (Figure 1V-6a-b-c), formant
dans certains cas, et uniquement sur le tronc, des groupes (Figure IV-6¢). Toutefois, il est aisé de
distinguer les IV des PV car ils sont toujours moins longs que les PV pour une méme PA porteuse
(Figure IV-6b-c). Les bourgeons PV et IV sont tous mis en place en méme temps que la PA
porteuse (Figure IV-6a). Ces bourgeons se développant l'année suivante on parle d'axes a
développement différé d'un an, ils sont dit séquentiels car correspondant au mode de ramification

« naturel » chez cette espéce.

Les axes latéraux mis en place plus d'un an aprés la PA qui les portent sont nommés axes

différés (Dif). Ces axes sont généralement portés en position IV et, lorsque l'axe porteur est
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plagiotrope, plutét sur le dessus de I'axe (Figure IV-6d). lls peuvent étre distingués des IV par le
décalage de datation entre le porteur et le porté. Lorsque le Dif ne pousse plus, il devient alors
impossible de le dater, au mieux peut-on le caractériser comme un Dif car il est plutot sur le
dessus de l'axe et porte encore des aiguilles alors que les IV (voir les PV) portés par la méme PA

sont défeuillés (Figure IV-6d-e).

ii. Datation

2010 JS

PA 2007:
germination

1080 o mranifls, o/ wg ST
Figure IV-7: Datation des pousés annuelles. a. le long d'un tronc; b. sur lI'ensemble d'un systeme
ramifié ; c. sur une plantule de trois ans.

L'identification des arréts de croissance permet de dater I'année de mise en place des
différentes pousses annuelles de l'arbre (Figure IV-7a). |l faut partir des extrémités ayant poussé
l'année en cours et remonter progressivement vers les parties les plus anciennes. Le
développement itératif et synchrone de la ramification chez le sapin permet de confirmer les

datations de PA en parcourant différents chemins (Figure IV-7b).

Cette lecture peut potentiellement se faire jusqu'au collet de l'arbre, ce qui permet ainsi

d'avoir une estimation de I'adge de l'individu (Figure I1V-7c).

iii. Difficultés
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Figure IV-8: Base de tronc. Les insertions de PV sont marquées d'une fleche
grise verticale et les rides d'une fleche blanche horizontale. Les traits de scie
correspondent aux arréts de croissance tels qu'ils ont été identifiés sur le terrain a
partir des marqueurs présentés ici.

2007
=7\ 2008

Datation des PA (niveaux de gris)

Figure IV-9: Dévelopement rtard de deux ahs du bourgeon apical (fleche blanche). Le schéma a droite
donne la datation des PA.

Dans le cas ou le tronc présente une croissance secondaire importante, il devient difficile de
ne pas rater d'arrét de croissance (Figure I1V-5d; Figure IV-8), I'estimation de I'age est donc a
minima et un comptage de cernes (destructif) permet souvent d'améliorer I'estimation. La présence
de cicatrices associée a des rides sur I'écorce permet toutefois, aprés une observation attentive,
d'identifier un certain nombre d'arréts de croissance (Figure IV-8).

L'utilisation de plusieurs chemins (i.e. successions de PA) pour dater les PA permet de
mettre en évidence des incohérences de datation : selon la succession empruntée, la PA peut
avoir deux ages différents (Figure IV-9). Cela indépendamment de toute erreur de datation due au
fait que la PA la plus distale n'est pas une PA de l'année (visible a la couleur des aiguilles et de

I'écorce). Trois origines a ces décalages peuvent étre rencontrées :

* Le bourgeon s'est développé aprés deux ans : il arrive qu'un bourgeon reste dormant au
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printemps et ne débourre que I'année suivante (Figure IV-9). Ce phénoméne a déja été

rencontré chez l'araucaria (Lusk et Le-Quesne 2000) mais reste peu fréquent dans le réegne

végétal.

Tronc ayan{ﬁ“gl:du

la dominance

) "‘;; T Ll .
- S W N
Figure IV-10: Identification des accidents de croissance.

* La croissance d'une partie de l'axe est stoppée a cause d'un traumatisme et c'est un
bourgeon latent qui prend le relais a partir d'une PA plus &gée (Figure IV-10a-b). Ce type de
phénoméne est facilement identifiable a posteriori grace a la présence de cicatrices

transversales et a I'angle inhabituel de I'axe ayant perdu la dominance (Figure IV-10c).

» Certains bourgeons latents peuvent se développer en l'absence de tout traumatisme. C'est
en particulier le cas des axes différés dont le développement retardé provoque ces

décalages de datation.
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iv. Marqueurs de la sexualité

Figure IV-11: Identification de la sexualité male (M) et femelle (F) a I'échelle de la PA (haut gauche)
et a I'échelle du systéme ramifié.

La sexualité male et femelle, le sapin étant une espéce monoique, laissent toutes deux des
marqueurs qui peuvent étre identifiés a posteriori, y compris sur des PA de plusieurs dizaines
d'années (Figure IV-11) :

* Les écailles formant le chaton male restent présentes sur la tige de maniere
durable, notamment du fait que la croissance secondaire et la durée de vie de ces
axes est souvent faible. Ces chatons males sont toujours situés sur la partie

inférieure de la PA et présents en grand nombre : plusieurs dizaines (1 chaton a
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l'aisselle de chaque aiguille).

* La dispersion des graines est souvent associée a la chute des écailles du cbéne
(aidée par les écureuils et les oiseaux), a la fin de I'année seul le rachis reste visible.
Celui-ci ne disparaissant jamais complétement, il est facilement identifiable a
posteriori. N.B. La sexualité femelle apparait toujours sur le dessus de la PA sauf en
cas d'expression massive ou certains cénes de la PA sont initiés par des bourgeons

présents sur le coté de la PA.

La mise en place de la sexualité se fait de la méme maniére que pour les axes latéraux : les
bourgeons se développent durant l'allongement de la PA porteuse et ne débourrent que I'année
suivante. |l arrive toutefois que les bourgeons floraux avortent et laissent des écailles de

bourgeons de petites tailles.

Il arrive également, notamment les années ou la sexualité s'exprime peu, que les bourgeons
positionnés sur le dessus de la pousse, donnent des IV orthotropes et épitones avec une symétrie
apparente radiale, ces axes ont été notés comme tels mais non mesurés. Le méme phénomeéne a
été identifié pour les bourgeons méles mais de maniére trés ponctuelle (sur une seule année sur

un seul arbre).

2. Des traits

i. Longueur, diamétre des PA

Les longueurs des PA ont été mesurées a 0,5 cm prés avec une regle millimétrée. Les
diamétres ont été pris avec un pied a coulisse électronique d’'une précision annoncée de 0,1 mm
mais a l'usage, la précision ne dépasse pas 1 mm. Notamment a cause de I'écorce et des aiguilles

qui ne facilitent pas la mesure.

ii. Productions axillaires

Le d'axes latéraux de chaque type (PV, IV et Dif) a été noté ainsi que la présence de

sexualité male et/ou femelle. Pour la sexualité femelle, le nombre de cones a également été noté.

iii. Largeur de cerne

Les largeurs de cernes ont été mesurées sur les rondelles qui ont été prélevées sur les
arbres adultes (cf. Chapitre IV :Partie 1ll. 4. ). Ces rondelles ont été stockées au froid avant d'étre
poncées et scannées. Les images obtenues ont ensuite été mesurées avec ImageJ (Abramoff et
al. 2004). La largeur de chaque cerne ayant été mesurée selon quatre directions : Nord, Sud, Est,

Ouest.

iv. Mesures de biomasse
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Des mesures de surface foliaire, biomasse foliaire et caulinaire ont été faites sur les arbres
de sous-bois. Pour cela, la plus haute branche de deux ans a été prélevée et stockée au froid. Les
mesures suivantes ont été réalisées sur chaque PA : surface et nombre d'aiguilles (I'ensemble des
aiguilles a été scanné avec un scanner bitube), biomasses séches des aiguilles et des tiges,
longueur et diamétre de chaque PA (les mesures étant faites sur la PA défeuillée, la précision des

mesures est supérieure a celle in-situ).

3. De I'environnement

i. Lumineux

Des photographies hémisphériques ont été utilisées pour estimer I'environnement lumineux
(Kobe et Hogarth 2007). Ce sont des photographies de la canopée prises au niveau du bourgeon
terminal de chaque arbre, avec un appareil photographique (Nikon Coolpix 8400) muni d'un
objectif grand angle de type « fish-eye » (Nikon Coolpix FC-E9) qui permet de prendre une
photographie sur 360°. Les photos ont été prises le matin de maniére a ce que le soleil soit caché
par la montagne et ne sature pas une zone de l'image.

Les photographies hémisphériques ont été traitées a l'aide du logiciel GLA2 (Frazer et al.
1999) qui permet de définir le seuil d'intensité ou un pixel est considéré comme de la végétation ou
comme du ciel. Cela a été réalisé sur la composante bleue de l'image (permet un contraste
maximal entre le ciel et la végétation). Le logiciel a ensuite calculé la proportion de pixel ciel

(blanc) et pixel végétation (noir) et déduit le pourcentage d'ouverture de la canopée.

De plus, sachant la localisation du site, le logiciel a simulé la course du soleil durant la
période de végétation (considérée comme étant du 15 avril au 31 octobre), pour en déduire le
pourcentage de lumiére totale transmise a l'arbre au cours de cette période. Cela permettant

d’intégrer la position de la trouée dans I'estimation de I'environnement lumineux.
ii. Climatique
Une station Météo France est installée au Mont Serein depuis 1993 (altitude 1445 m). Cette
station se trouve sur le méme versant que les peuplements de sapins (Figure IV-4). Les données
de cette station se sont déja révélées pertinentes pour étudier I'effet du climat sur les sapins du
Mont Ventoux (Cailleret et Davi 2010). Afin d'identifier I'effet du climat sur la structure des PA, les

données mensuelles de pluviométrie et de moyenne de températures journaliéres® ont été utilisées
(Figure 1V-12).

5 Calculée comme étant la moyenne entre la température min et max de la journée
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Moyenne mensuelle période 1993-2010 (altitude 1445m)

T 2501 25 4
£ Tmax g
o 2004 ) -20 T
= & Tmoy ™ ]
5 =
E 1504 -15 £
2 @
> w
=] —
= 100+ -10 2
= |
50‘ '5 =
= . [
& . o
0- dor—ad " -0 2
Jan Fev Mar Avr Mai Juin Juil Aou Sept Cct Nov Dec -5
Données saisonniéres et annuelles (altitude 1445m)
[ ] _ Tmoy Ete E
= 1500~ [T i B
£ _ — k=]
£ — o3
~ ] ]
[4}] =
£ 10004 - — Tmoy L10 &
£ "~ — m 2
8 — | =}
: A Tt T T T TR | | S
a 500+ 1 | O e | N | - -9 B
= il | | == =
E || e e = 0 g
©  o- B I L Lo =
[r] [te] I~ [=3] = o] Ty} I~ o2} 2
[o2] 2] (o)] [o2] = = o = = -
(o2 [*)] (%)] o o (=] = = =

— — - — ™~ ™~ &l N 3

Figure IV-12: Conditions climatiques depuis 1993 au Mont Serein
(1445 m, versant nord du Mont Ventoux). Les températures
journalieres sont moyennées sur la période considérée. Le
découpage de l'année en trois saisons (période de débourrement en
vert, période estivale en rose et reste de I'année en gris) n'est utilisée
que dans cette figure et a des fins d'illustration. La température
estivale correspond a la moyenne pour Juin-juillet-Aodt (idem pour a
la pluviométrie).

Depuis 2007, 'INRA a installé un certain nombre de sondes de température, humidité
relative et pluviométrie a différentes altitudes du versant Nord. Il en ressort un gradient marqué
pour la température (-0,7°c tout les 100 m) et I'humidité relative, qui augmente avec l'altitude. La
pluviométrie a tendance a augmenter avec l'altitude, mais cela peut s'avérer complétement faux

selon les années ; voir la thése de Cailleret (2011) pour plus de détails.

4. Jeux de données acquis : Ventoux

Afin de caractériser le développement du sapin, des arbres de dimensions variées ont été
mesurés : de la plantule de un an a l'arbre adulte de 15 m de haut. La complexité de I'arbre étant
fonction de sa taille, le nombre d'arbres mesurés et le protocole d'échantillonnage dans la structure
ont été adaptés a ces différentes tailles. Au total, 22466 PA ont été mesurées sur 190 arbres, soit
1351,18 m de tiges.

De maniére classique lors de l'analyse architecturale, des arbres de classes de tailles
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différentes sont mesurés avec des niveaux de précision dépendant de leur complexité (Chapitre IV
:Partie 1. 4. iv. ).
Les dimensions et &ges des différents arbres sont donnés au début des résultats (Chapitre V

:Partie I. ).

i. Mesures réalisées

Les informations suivantes ont été notées pour chaque PA décrite : année de mise en place,
longueur de la PA, nombre d'axes pseudo-verticillaire (PV), inter-verticillaire (IV) et différé (Dif).
L'année de mise en place de chaque Dif est notée. Lorsque que la PA décrite a moins d'un an (PA
de l'année), le diameétre basal de la PA est mesuré. La présence éventuelle d'une mort d'apex ou

d'un relais est précisée.

ii. Méthodes d’échantillonnage dans la structure

Le sapin est caractérisé par un développement itératif et synchrone du fait de la ramification
différée d'un an. Les homologies au sein de la structure y sont nombreuses. Différents protocoles
d’échantillonnage se basant sur l'expertise d'architectes (Yves Caraglio et Sylvie Sabatier) ont

donc été mis en place selon la complexité du systéme ramifié en question.

1-par-étage récursif

Mesuré
e WA MESUFE

Figure IV-13 : Protocole d'échantillonnage récursif dans
le systéme ramifié. Le choix de I'axe décrit au sein de la
PA est fait de maniére aléatoire sauf si certains axes sont
visiblement trés difficiles a relire.

* 1-par-étage récursif . L'idée est de profiter de la similarité trés forte qui existe entre les
différents axes latéraux d'une méme PA pour ne décrire qu'un axe latéral de chaque type :
un PV, un IV et un Dif par étage. Pour chaque axe latéral, la méme méthode
d'échantillonnage est appliquée pour les structures portées (d'ou le terme « récursif »,

Figure IV-13). Afin de conserver une information sur la dimension des axes non décrits, les
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diamétres a la base de tous les axes portés ont été mesurés. Ont été évités les axes

semblant trés difficiles a dater (axe mort, traumatisme important ...)

» 1-tout-les-5-étages récursif: Lorsque l'axe a décrire avait plus de cing ans, un
échantillonnage plus léger a été appliqué : seulement un axe tous les cinq étages était
décrit. Si I'axe porté a plus de cing ans, le méme échantillonnage a été appliqué sinon c'est
le 1-par-étage récursif qui a été appliqué. Afin de conserver une information sur la
dimension des axes non décrits, les diamétres a la base de tous les axes portés par les PA
décrites ont été mesurés y compris pour les étages ou aucun axe n'a été décrit. Le 1-fout-

les-3-étages récursif correspond a la méme approche mais avec un axe tous les trois ans

« Défilement rapide : Avec cette méthode, seules les PA de I'axe considéré sont décrites, les

axes latéraux n'étant que dénombré. Aucun diamétre n'est mesuré dans cette méthode.

» Défilement rapide d'ordre 2 : Méme approche que pour le défilement rapide sauf que la

premiere PA d'un PV est également décrite.

iii. Arbres de sous-bois, campagne 2009

Durant I'été 2009, une premiére campagne de mesures a été réalisée sur les sapins de

sous-bois. Environ 40 arbres par altitude ont été échantillonnés :
* des plantules de moins de 15 cm (noté X) : 23 pour N2, 15 pour N3 et 14 pour N4
* des jeunes de moins de 50 cm (noté L) : 8 pour N2, 7 pour N3 et 8 pour N4
* des arbres de moins d'1 m (noté M) : 6 pour N2, 7 pour N3 et 6 pour N4
* des arbres de moins de 3 m (noté H) : 5 pour N2, 4 pour N3 et 7 pour N4

Ces arbres ont été échantillonnés dans des environnements lumineux aussi variables que
possible. Il est toutefois rare d'observer de jeunes sapins en milieu trés ouvert. C'est sur ces
arbres que les mesures d’environnement lumineux ont été faites ainsi que le prélévement d'une

branche de deux ans (la plus haute) pour les mesures de biomasse (Annexe 18.).

Durant cette campagne de mesure, toutes les PA des troncs ont été décrites. Pour la partie
haute de l'arbre (5 dernieres années), un protocole d'échantillonnage 7-par-étage récursif a été
appliqué. Pour le reste de l'arbre, une branche par étage a été mesurée en défilement rapide.
Lorsque le premier axe latéral de la branche était lisible, celui-ci était décrit suivant le protocole 1-

par-étage récursif.

iv. Arbres de sous-bois, campagne 2010

Durant I'été 2010, une seconde campagne de mesures a éteé faite sur d'autres jeunes afin de
préciser l'expression de certains événements morphologiques. L'objectif était de se focaliser sur

deux catégories d'arbres : ceux sur lesquels le premier PV d'ordre 3 était identifiable (15 arbres
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d'environ 15 cm de haut par altitude) et ceux ou les premiers IV d'ordre 3 étaient visibles (10
arbres de plus d'1,50 m par altitude). Durant cette campagne, seul le tronc a été mesuré suivant la

méthode du défilement rapide d'ordre 2 (inclus des mesures sur la premiére PA des branches).

v. Arbres de canopée, campagne 2009

A l'automne 2009, trois arbres reproducteurs (environ 12 m) par altitudes, soit neuf arbres,
ont été abattus conjointement avec I'INRA et le CEMAGREF. Les arbres ont été choisis sur les
critéres suivants : I'arbre doit exprimer la sexualité male et femelle depuis plusieurs années tout en

présentant une cime bien hiérarchisée.

Un défilement rapide du tronc a été fait sur place et de nombreuses branches ont été
collectées et stockées en chambre froide pour étre mesurées ultérieurement en labo : sur la partie
haute de chaque arbre (5 derniéres années), un protocole 7-par-étage récursif a été appliqué, et
un protocole 71-tous-les-5-étages récursif a été appliqué sur le reste de l'arbre a I'exception du bas
du tronc ou toutes les branches étaient mortes et non mesurables et donc toute datation non-

vérifiable.

Des sections transversales de tronc ont été réalisées a différents niveaux du tronc: a la
souche, a 1,30 m et tout les cing PA (en lien avec les branches mesurées) afin de mesurer les

largeurs de cernes.

D'autres mesures réalisées dans le cadre de la thése de Maxime Cailleret (Cailleret 2011)

ont également été réalisées sur ces arbres (Annexe 18.).

vi. Arbres de canopée, campagne 2010

A l'automne 2010, afin de compléter I'échantillonnage des stades de développement, cinq
arbres non reproducteurs de canopée ont été abattus a l'altitude intermédiaire (N3). Un défilement
rapide des troncs a été réalisé sur place et un protocole 7-tout-les-3-étages récursif a été suivi
pour les mesures sur les branches, par manque de temps certaines branches n'ont pas été

mesurées (1 arbre) ou alors uniquement en défilement rapide (2 arbres).

5. Jeux de données acquis : pépiniére d'Aix-Les-Milles

i. Méthode d'échantillonnage

Chaque modalité était constituée de 12 répétitions de 35 arbres (6 rangées de deux
caisses). Dans les deux modalités a I'ombre, une caisse au milieu du dispositif (troisieme rangée)
a été choisie pour les mesures. Dans les deux modalités peu ombragées, la mortalité des arbres
aprés quatre ans dépasse 80%, ce qui a obligé un échantillonnage des 35 arbres sur I'ensemble

des 12 caisses.
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ii. Mesures réalisées durant la campagne 2008

Pour chaque arbre, la longueur et le diamétre des PA successives des axes ont été mesurés.
Chaque axe a été positionné au demi-centimétre prés sur I'axe qui le porte. La symétrie apparente
de l'axe a également été renseignée : bilatérale ou radiale. Cette symétrie apparente correspond a

la direction de croissance : respectivement plagiotrope ou orthotrope.

iii. Mesures complémentaires réalisées par la suite

Afin de modéliser la disposition des axes les uns par rapport aux autres, ainsi que le nombre

et la dimension des aiguilles, des mesures complémentaires ont été réalisées en 2009 et 2010 :

« En 2009, des mesures destructives, sur des arbres mesurés en 2008, ont permis
d'identifier les relations entre longueur de PA et nombre d'aiguilles. Ces mesures ont été
réalisées sur huit individus a I'ombre et huit individus a la lumiére, a la fois sur des PA a

symétrie radiale et bilatérale.

 En 2010, les angles d'insertion des axes ont été mesurés sur lI'ensemble des arbres de la
caisse de la modalité a I'ombre et peu arrosée ; I'hypothése étant faite que les arbres des

autres modalités se comportent de maniére comparable.

Partie IV. Utilisation des données

Lors des mesures d'architecture, un certain nombre d'informations topologiques doivent étre
notées afin de renseigner la position exacte de la PA dans la structure. La chaine de traitement

doit étre capable de conserver ces informations.

1. Du terrain au MTG

Sur le terrain, les mesures sont soit notées sur un cahier puis reportées dans un tableur, ou
alors directement notées sur un tableur embarqué dans un PDA endurci (de marque ltronix). La
Figure IV-14, montre la structure de données telle qu'elle est sur le tableur (la notation cahier étant

similaire).
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Figure IV-14: Structure de données Remarque : I'arbre est décrit de la base vers la cime.

terrain. Remarque : I'arbre est décrit depuis
la cime vers la base.

Ensuite des macro VisualBasic ont été développées afin de transformer ce format de saisie
en format MTG (Multi-scale Tree Graph, Godin et Caraglio 1998). Le format MTG a été développé
afin de faciliter la notation topologique de l'architecture et les mesures associées. L'intérét du
format MTG, c'est qu'il est adaptable a n'importe quelle plante, ce qui en fait un systéme de
notation trop lourd pour le terrain, d’ou l'utilisation d'un format simplifié. La Figure IV-15 montre un
extrait d'un fichier MTG.

2. Extractions

La topologie étant une information essentielle pour toute extraction de données, des logiciels
dédiés a la lecture et l'extraction de données architecturées ont été utilisés. AmIPy (Dufour-
Kowalski et al.) permet l'extraction de données architecturées a travers l'utilisation de script
python. Alors que Xplo (de Coligny et Griffon 2011), qui est un logiciel de deuxiéme génération,
permet I'exploration et I'extraction des données de maniére interactive ainsi que sous forme de

scripts Groovy.

Dans les deux cas, les données étaient extraites sous forme de matrices de texte contenant
le maximum d'informations possibles , y compris topologiques, et importées dans R pour

I'exploration et I'analyse des données (R Development Core Team 2008).

3. Reconstruction 3D et simulation de l'interception lumineuse.
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L'ensemble des mesures realisées sur les jeunes sapins ayant pousseé en pépiniére a permis
de les reconstruire en 3D et de pouvoir simuler la quantité de lumiére interceptée par chaque

arbre.

i. Modéles géomeétriques

A partir des mesures d'angles, il a été possible de mettre en place un modéle de disposition
des axes autour de leur porteur ( Figure 1V-16). Pour les PV d'un méme pseudo-verticille, les axes
sont disposés de maniére équidistante les uns des autres (angle = 360° / nombre de PV). Les
autres axes (IV et basaux), sont disposés avec un angle phyllotaxique de 80° les uns par rapports
aux autres. Tous les axes d'ordre 2 sont insérés a I'horizontal, a I'exception de ceux présentant une
symétrie apparente radiale qui sont orthotropes. Tout les axes d'ordre 3, qui sont tous des PV, sont

disposés de part et d'autre du porteur ( Figure 1V-16).

Les mesures de nombre d'aiguilles ont permis de mettre en place des allométries en fonction

de la longueur de PA selon la symétrie de I'axe et la modalité d'ombrage.

Géomeétrie des axes

180°d 120° j 140° 90° \ ‘

Vu de dessus Vue de profil

Géométrie des aiguilles

53° (I=1)

60° (I=1.4) 30°
% 53° (I=1.7) % -(*d— 10°
_ =

Vu de dessus Vue de profil

Figure IV-16: Reconstruction de Ia
géométrie des axes et des aiguilles. Pour
les axes, les codes couleurs indiquent les
années des PA ; pour les aiguilles, le code
couleur correspond aux différentes couches
d'aiguilles modélisées.

L'observation des axes a symétrie apparente bilatérale, a permis de modéliser la disposition
des aiguilles sur la PA en trois couches présentant des angles et des dimensions différentes ; les

dimensions des aiguilles changeant avec la position de l'aiguille le long de la PA ( Figure 1V-16).

Ces modeéles de disposition des aiguilles ont surtout un intérét pour le cété esthétique plus
que pour la qualité de la simulation de la lumiére : 'ensemble des données étant agrégé au niveau

de l'individu et uniquement considére en relatif.
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ii. Reconstruction 3D des arbres et du peuplement

Grace a l'utilisation de scripts Groovy et d'Xplo, il a été possible de compléter les fichiers de
mesures avec les allométries présentées plus haut afin de reconstruire les arbres mesurés sous
forme de maquette. Ensuite les différents individus ont été positionnés dans une scéne virtuelle
dans Simeo (de Coligny et Griffon 2011), de maniére a recréer la caisse ou ils ont été mesurés.
Pour les sapins a la lumiére, le fait qu'ils n'aient pas poussé dans la méme caisse fait que cette
reconstruction est tout a fait théorique et permet surtout de comparer les différentes modalités a
des densités équivalentes. En effet, en changeant la distance de plantation, il est possible de
simuler des densités d'arbres variables : de l'individu isolé jusqu'a une densité double de la réalité
(cf. Chapitre VI :Partie Il. ).

iii. Simulation de l'interception lumineuse

Des calculs de bilans radiatifs ont ensuite été réalisés sur ces scénes virtuelles a 'aide du
logiciel ARCHIMED (Dauzat et al. 2008). Ces calculs se décomposent en deux étapes : dans un
premier temps, la voute céleste est divisée en 46 secteurs angulaires, un poids étant donné a
chacun de ces secteurs en fonction de la course du soleil sur la période considérée et la latitude
choisie. Dans un second temps, la scéne est visualisée selon chacun de ces 46 angles de vue,
I'nypothése étant qu'un organe visible selon un point de vue, sera un organe recevant de la
lumiére lorsque le soleil est a cette position. La quantité de lumiére regue pour chaque organe sera
donc la somme de la surface de I'organe interceptant la lumiére (surface visible) selon le secteur,

pondérée par le poids du secteur en question.

Afin d'éviter des problemes de bords, la toricité est utilisée afin de simuler un peuplement
constitué d'une répétition a l'infini de la scéne : chaque élément sortant de la scéne dans une

direction retourne dans la scéne dans la direction opposée.

Partie V. Quelques méthodes d'analyses utilisées

L'objectif de cette partie n'est pas de faire une liste exhaustive des méthodes statistiques
utilisées dans cette thése, ni d'en décrire les fondements théoriques, mais plutdét d'expliquer

pourquoi elles ont été utilisées et avec quelles hypothéses.

A I'exception des semi-chaines de Markov cachées faites sur Vplants (Dufour-Kowalski et

al.), 'ensemble des analyses statistiques a été réalisée sur R (R Development Core Team 2008).

La diversité des méthodes utilisées vient du fait que I'un des objectifs de la thése était
d'explorer différentes méthodes statistiques pour caractériser leur pertinence pour l'analyse des
données issues de mesures architecturales. C'est pour cette raison que plusieurs méthodes ont

parfois été utilisées dans le méme objectif.
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Quantification de la plasticité :

Pour chaque méthode concernée est donnée, dans ce type d'encadré, comment I'effet de

I'environnement est pris en compte dans I'analyse et donc de quel maniére il est quantifié.
1. Modéles linéaires

Les modeles linéaires sont parmi les modeéles statistiques les plus utilisés en biologie. Ces
modeles cherchent a prédire au mieux les valeurs d'une variable réponse quantitative en fonction
d'une, ou plusieurs, variables explicatives. Pour cela, les paramétres du modéle (Equation 1) sont
estimés de maniére a minimiser I'écart entre les valeurs prédites et les valeurs observées de la

variable réponse.

Yi=ﬁ0+i(ﬁj.Xy)+gi

Equation 1: Formule du modéle linéaire. Avec Y;la i™ observation de la
variable réponse ; B, I'ordonnée a l'origine ; X; la i°™ observation de la j*™
variable explicative ; p le nombre de variables explicatives X ; ; le coefficient
multiplicateur de la j*™ variable explicative et & I'erreur résiduelle de la i*™

observation (la part de variabilité non expliquée par le modéle).

Les variables explicatives avec le meilleur pouvoir de prédiction étant celles dont le
coefficient multiplicateur s'écarte significativement de 0. Sous réserve d'un choix pertinent des
variables explicatives, ce type de modéle permet souvent d'identifier quelles variables sont a
l'origine des variations de la variable réponse. Le fait d’intégrer conjointement plusieurs variables

explicatives permet de faire la part des effets propres a chaque variable.

Ce type de modéle suppose des relations linéaires entre la variable réponse et les variables
explicatives, il est toutefois possible d'inclure des facteurs d'interactions ou des transformations
des variables explicatives quantitatives mais cela complexifie le modéle et doit étre utilisé avec

précaution.

Il est possible d'inclure des variables explicatives qualitatives, moyennant ['utilisation de
fonctions indicatrices. En effet, on ne peut pas identifier I'effet d'un niveau d'une variable qualitative
en tant que tel mais uniquement relativement a un autre niveau : avec trois niveauy, il est possible

de tester deux effets binaires (0/0/1 et 0/1/0) par exemple.

Ont également été utilisés des modéles logistiques qui font partie de la famille des modéles
linéaires généralisés (GLM) qui permettent d'étudier une variable réponse binaire (e.g.

présence/absence) notamment grace a une fonction lien (logit).
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Bien que cela ne soit pas présenté, I'obtention d'un modeéle pertinent nécessite une étape de
sélection de modéles ou différentes combinaisons de variables explicatives sont testées afin de
mieux comprendre leur relations et éviter les erreurs d'interprétation : par exemple, si deux
variables explicatives sont fortement corrélées, il est difficile de faire la part de chaque variable
explicative sans en enlever une du modéle. De méme, il est important d'étudier la forme des
résidus (part de variabilité inexpliquée, notée ¢ dans Equation 1) qui doit s'approcher d'une loi

normale de moyenne nulle afin de rester dans le champ d'application du modele linéaire.

Dans la thése, l'effet altitude (a trois niveaux) a été traité comme une variable qualitative
ordonnée. Deux fonctions indicatrices ont été utilisées : une fonction indicatrice linéaire (notée L)
qui considére l'altitude intermédiaire comme présentant un effet intermédiaire aux deux autres, et
une fonction indicatrice quadratique (notée Q) qui considére l'altitude intermédiaire comme

différente des deux autres, qui sont elles identiques.

L'ouverture de canopée a été ajoutée comme un effet fixe (variable quantitative continue),
cela fait donc I'hypothése d'une courbe de réponse linéaire entre le trait analysé et 'environnement
lumineux. Ce méme type d'approche a été réalisé avec l'estimation de la quantité de lumiére

interceptée par les jeunes sapins qui ont été reconstruits.

2. Modéles a effet aléatoire (R-package Ime4)

Les effets aléatoires sont souvent utilisés pour structurer une part de la variance non
expliquée par les effets fixes (i.e. les variables explicatives dans le modéle linéaire). On fait
I'nypothése qu'une part de la variabilité peut étre expliquée par un manque d'indépendance entre
les mesures (pseudo-réplication). Par exemple, si des mesures ont été faites a différentes dates
sur des mémes individus, un effet aléatoire individu peut permettre de capter la part de variabilité
due a la répétition de la mesure sur le méme individu, et l'effet aléatoire « date » permettra de
prendre en compte la part de variabilité due au fait que plusieurs mesures ont été faites au méme
moment. Dans les faits, une valeur d'écart a la moyenne sera ajustée pour chaque individu et

chaque date, la distribution de ces écarts devant suivre une loi normale centrée.

L'estimation de I'effet aléatoire permet d'avoir une idée de la structuration de l'erreur : par
exemple, les effets aléatoires dates vont capter la part de variabilité due au fait que les mesures
sont faites la méme année. |l est donc possible identifier quelles sont les années qui présentent
des mesures sortant de la moyenne (Chaubert-Pereira 2008). Durant la thése, cette approche a
été utilisée afin d'étudier de maniére implicite I'effet du climat sur la structure des PA, en faisant
I'nypothése que le climat est a l'origine des fluctuations inter-annuelles de structure. L'estimation
de I'écart-type de l'effet aléatoire sera donc une estimation de I'amplitude de la plastique du trait

analysé en réponse aux fluctuations inter-annuelles du climat.
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3. Régression PLS (R-package pls)

La régression PLS (Partial Least Square ou Projection to Latent Structure selon les auteurs)
est une approche multivariée qui cherche a résumer un ensemble de variables explicatives en un
nombre réduit de variables latentes de maniére a ce qu'elles prédisent au mieux une ou plusieurs
variables réponses, elles-mémes structurées en variables latentes. Les variables latentes sont
construites comme des combinaisons linéaires de variables explicatives prédisant au mieux les
combinaisons linéaires des variables réponses. Cela permet de gérer un grand nombre de

variables explicatives fortement corrélées entre-elles, I'une des limites du modéle linéaire.

Dans le cadre de cette thése, la régression PLS a été utilisée pour étudier l'effet des
variables climatiques sur les composantes de la croissance (Thabeet et al. 2009; Girard et al.
2011).

Habituellement, la régression PLS est utilisée lorsque le nombre d'individus est trés faible au
regard du nombre de variables explicatives. Ici, le hombre de mesures pour une méme année
étant trés fort, il a été choisi d'avoir une démarche stricte pour limiter les erreurs d'interprétation : le
choix du nombre de variables latentes a été fait par validation croisée en utilisant 'ensemble des
mesures des années 1996, 2000, 2004 et 2008, comme données de validation. Ensuite, une
approche de jackknife a été employée afin d'identifier uniquement les effets qui restent visibles
bien que deux années de mesures soient enlevées du jeu de données (toutes les combinaisons
sont testées). Cette démarche met ainsi en évidence les effets récurrents d’'une année sur l'autre,

plutdt que des effets exceptionnels.

Cette méthode va donc permettre d'identifier les variables climatiques qui occasionnent une

réponse plastique du trait étudié (i.e. pente de la courbe de réponse différente de zéro).

4. Classification non supervisée des trajectoires (R-package kml)

La classification non supervisée des trajectoires est une méthode de classification des
données longitudinales (Genolini et Falissard 2010). La classification est basée sur les algorithmes

de K-means.

La comparaison se fait sur la base de la distance euclidienne entre chaque trajectoire :
moyenne de la distance euclidienne entre chaque couple de valeurs a une méme date. Ce mode
de calcul de distance va donc regrouper ensemble les trajectoires présentant des valeurs proches,

aux mémes dates.

Le choix du regroupement optimal se fait sur la base du critere de Calinski-Harabatz. Ce
critére est utilisé pour aider au choix du nombre de groupes, mais a valeurs comparables le

biologiste peut choisir entre plusieurs choix de nombres de groupes.

A l'usage, la classification des trajectoires permet a la fois d'explorer des ensembles de
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trajectoires de longueurs différentes (grace a la représentation de la courbe moyenne par groupe)
mais également de créer une typologie résumant ces trajectoires. Enfin, en contraignant les
trajectoires traitées, il est possible d'utiliser cet outil pour faire une typologie de formes de

trajectoires de croissance.
5. Semi-chaines de Markov cachées (Hidden Semi-Markov Chains, HSMC)

Les chaines de Markov sont utilisées pour modéliser les transitions d'un individu d'un état a
I'autre. Les chaines de Markov s’intéressent aux probabilités d'aller dans un état donné au pas de

temps suivant sachant I'état actuel (il est également possible de rester dans le méme état).

Afin de s'approcher de modeéles pertinents pour étudier les trajectoire de croissance des
méristemes, ce sont des modéles basés sur des semi chaines de Markov cachées (HSMC :
Hidden Semi Markov Chain) qui ont été utilisés dans cette thése. Ces modéles ont déja fait leur
preuves pour la modélisation des propriétés des PA successives misent en place par le méristéme
apical du tronc (Guédon et al. 2007b; Chaubert-Pereira et al. 2009; Taugourdeau et al. 2011).

Les modeles semi-Markov correspondent a des modéles ou les probabilités de rester dans
I'état sont remplacées par des temps de séjour explicites sauf pour I'état absorbant : le temps de
séjour dans I'état est défini au moment ou l'individu rentre dans I'état. Les probabilités de transition
entre états restent comme pour les chaines de Markov simples. Un modéle de chaine de Markov
simple correspond donc a un modéle semi-Markov avec des lois de temps de séjour suivant des
lois géométriques : taux de décroissance constant a partir d'une valeur maximale de 1 (lois dites
« sans mémoire »). L'avantage d'utiliser les temps de séjour, c'est de pouvoir modéliser des
processus avec mémoire : le fait de rester dans I'état dépend du temps déja passé dedans. Dans
cette thése, les lois de temps de séjour sont des binomiales négatives qui permettent de gérer des

formes de distribution trés variées avec trois paramétres.

L'ajout du cb6té caché au modele semi-Markov signifie que I'état de l'individu n'est pas
directement observable mais est estimé a partir de la ou les variables mesurées, les modéles
pouvant étre multivariés. La succession des états correspond alors a un processus latent, chaque
état latent présentant ses propres lois d'observations (i.e. I'estimation des paramétres des lois
d'observation est conditionnelle a I'état) ; voir Guédon et al. (2007b) et Heuret (2002) pour plus de

détails.

i. Hypothéses de la modélisation HSMC

L'une des hypothéses fortes de la modélisation HSMC appliquée aux successions de PA, est
que la croissance de l'arbre peut étre modélisée comme une succession ordonnée d'états
(Guédon et al. 2007b). De plus, I'utilisation de lois d'observation différentes pour chaque variable,

suppose que sachant I'état, les données sont supposées indépendantes les unes des autres : pas
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d’auto-corrélation ni de covariation. Bien que ces hypothéses soient fortes, la modélisation HSMC
permet de segmenter le développement du méristéme tout en rendant compte d'un grand nombre

de variations et covariations identifiées par d'autres approches.

Enfin, comme toute démarche de modélisation, le nhombre de parameétres peut facilement
augmenter si le nombre d'états est trop élevé. Un bon modéle sera caractérisé par un nombre
réduit d'états, des lois d’observations se recouvrant peu entre états adjacents, une certaine
insensibilité au choix des valeurs d'initialisation et une matrice de transition proche d'une matrice
dégénérée : chaque ligne de la matrice correspond a une loi de transition entre états distincts et
cette ligne n'est constituée que de 0 et de 1, la transition d'état est donc déterministe sachant I'état

courant.

ii. Sorties du modéle et interprétations biologiques

Paramétres estimés

Les parameétres des lois d'observations permettent de caractériser chaque état par les
propriétés des variables mesurées (e.g. moyenne des longueur de PA, dispersion du nombre
d'axes portés ...). Généralement, cela permet d'identifier des phases de croissance présentant des
propriétés de PA bien définies.

Les probabilités initiales et la matrice de transition permettent d'étudier la fréquence des
différentes successions d'états rencontrées dans la population. Généralement pour la modélisation
appliquée aux successions de PA, ce sont des modéles quasi déterministes qui émergent (Guédon
et al. 2007b; Chaubert-Pereira et al. 2009; Taugourdeau et al. 2011) : I'ensemble de la population

présentant les mémes successions d'états ou phases de croissance.

Les paramétres des lois de temps de séjour permettent d'identifier le temps passé, en

années, dans chaque état avant d'en sortir.

Séquences restaurées

A Tlaide du modéle estimé, il est possible de restaurer I'état le plus probable & chaque
mesure avec un critére permettant d'estimer la qualité de cette restauration. Cela permet a la fois
de discrétiser la succession de PA formant I'axe, mais également d'identifier les PA similaires entre

axes. Ces états restaurés permettent donc d'accéder aux phases de croissance de chaque PA.

Sous I'hypothése que le modéle estimé rend compte du développement des axes, il est donc

possible de soustraire I'effet développement des observations.

6. Autres méthodes exploratoires

Afin de mieux comprendre la structuration des données, plusieurs approches ont souvent été

utilisées sur les mémes données :
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* Les approches multivariées de type Analyses en Composantes Principales (ACP) ont
permis une premiére exploration des corrélations existantes entre variables

quantitatives (packages ade4 et FactoMineR).

* Des modéles additifs généralisés (GAM) ont également été utilisés dans le cas ou les
relations entre variables étaient non linéaires (R-packages gam et gamME pour
inclure des effets aléatoires). Les modéles GAM incluent une phase d'estimation de
fonctions splines (courbes non paramétriques) pour gérer les relations non-linéaires.
Ces modéles ont ensuite facilité le choix des transformations de variables

explicatives pour les modéles linéaires.
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Chapitre V : Le développement in situ du sapin

Cette partie traite du développement architectural du sapin au Mont Ventoux
indépendamment de son environnement. Elle discute des tendances communes aux arbres

mesurés.
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Partie |. Résultats introductifs
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Figure V-1: Croissance des sapins au Mont Ventoux, tendances générales. Relation entre age,
diametre et hauteur des arbres mesurés. Chaque trajectoire de points colorés (en bas) correspond a un
arbre abattu durant la campagne 2009, la trajectoire étant déduite des mesures rétrospectives de
croissance primaire et secondaire (a 1,30 m). N.B. Le diamétre est pris au collet pour les arbres de sous-
bois et a un 1,3m pour les arbres de canopée.

Bien que présente chez les jeunes sapins, la corrélation entre I'age et le diamétre basal ou la
hauteur (P.value <0,01 pour un test de Spearman de corrélation sur les rangs dans les deux cas)
est plus faible qu'entre le diamétre basal et la hauteur (Figure V-1). Cela se retrouve sur les arbres

adultes dont les trajectoires hauteur/diameétre sont trés semblables (Figure V-1).

La variabilité associée a I'age correspond a deux phénomeénes, I'un méthodologique : il est
difficile d'identifier les arréts de croissance sur la base de tronc agé (voir Chapitre IV :Partie Ill. 1.
iii. ) ; et l'autre biologique : la cinétique du développement peut varier entre individus, notamment
pour des raisons environnementales. La hauteur de l'arbre apparait donc comme un trait plus
pertinent que I'age pour caractériser a posteriori le développement d'un arbre au cours de sa vie,

la lecture rétrospective du diamétre étant plus intrusive.

Comme le sapin présente un tronc orthotrope a croissance indéfinie (Edelin 1977), la
hauteur de I'arbre correspond a la somme des longueurs des Pousses Annuelles (PA) successives
mises en place par le méristtme apical du tronc. L'échelle de la PA est donc une échelle
d'observation adaptée pour analyser les étapes de la construction de I'arbre. De plus, la longueur

des PA fait partie des traits rapides a mesurer a posteriori.

Les résultats sur les jeunes arbres seront présentés dans un premier temps pour

caractériser la premiére phase de développement. Les données issues des arbres adultes et
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préadultes, en effectif plus faible, viendront par la suite prolonger les interprétations faites sur les

jeunes.

Partie ll. Résultats : développement des jeunes arbres au Mont Ventoux

Les semis d'un an présentent entre six et huit cotylédons généralement suivis d'une rosette

d'aiguilles (Figure IV-7c).
1. Expression des premiers axes latéraux

Le développement des jeunes sapins est caractérisé par l'expression successive de
différents type d'axes latéraux : les premiers axes Pseudo-Verticillaires apparaissant sur le tronc,
ordre de ramification 2 (PV2) lorsque l'arbre fait environ 6 cm de haut (Figure V-2) ; les premiers
axes pseudo-verticillaires d'ordre de ramification 3 (PV3), lorsque I'arbre fait environ 12 cm de haut
(Figure V-2) ; les premiers axes Inter-Verticillaires sur le tronc (IV2) sont peu structurés en fonction
de la hauteur et les premiers axes inter-verticillaires sur les PV2 (IV3) (Figure V-3), lorsque l'arbre

fait environ 40 cm de haut (Figure V-3).
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Figure V-3: Hauteur d'expression du premier inter-

verticillaire d'ordre 2 et 3.

L'expression de ces différents événements morphologiques peut étre utilisée pour découper
le développement du jeune sapin en plusieurs périodes. Ces périodes peuvent étre identifiees a
posteriori par la lecture rétrospective, elles correspondent alors a des zones. Du fait de I'élagage,
I'ensemble de ces périodes n'est jamais identifiable sur un méme arbre. Les analyses ont été faites
séparément pour les pseudo-verticillaires et les inter-verticillaires sur des individus ou ces

événements morphologiques sont clairs.
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Figure V-4: Découpage du développement de I'arbre en périodes, selon I'expression des PV2 et PV3.
Sont exclues les pousses ne pouvant étre caractérisées. Les séquences de longueurs de PA du tronc et de
longueur de premiére PA du PV2 sont présentées pour deux arbres caractéristiques .
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Figure V-5 : Découpage du développement de I'arbre en périodes, selon I'ordre d'expression des IV,
deux groupes sont constitués: a gauche, le groupe 1 et a droite le groupe 2. Les séquences de longueurs de
PA du tronc et de longueur de premiére PA du PV2 sont présentées pour un arbre par groupe.

Les périodes suivantes ont été identifiées (Figure V-4 ; Figure V-5) :

* En fonction de l'expression des PV2 et PV3:

o

Période 1 :

O

Période 2 :

[¢]

Période 3 :

[e]

Période 4 :

[¢]

Période 5 :

* En fonction de I'expression des IV2 et IV3:
(e}

verticillaire

les années suivant la période 2

les années suivant la germination

Premiére branche pseudo-verticillaire (PV2)

expression de la premiére branche ramifiee (PV3)

les deux années suivant la période 4

Période 6: les deux années précédant l'expression du premier rameau inter-
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o Période 7 : expression du premier inter-verticillaire sur le tronc (groupe 1) ou sur

les branches (groupe 2)
o Période 8 : les années suivant la période 7

o Période 9 : expression des inter-verticillaires sur le tronc (groupe 2) ou sur les

branches (groupe 1)
o Période 10 : Les deux suivant la période 9

les périodes 5 et 6 et 10 ont été limitées a deux ans afin qu'elles ne soit pas trop différentes
des autres. Pour I'expression des inter-verticillaires, deux groupes d'individus ont été identifiés :
ceux présentant en premier des IV sur le tronc puis sur les branches (groupe 1), et ceux faisant

l'inverse ou les deux en méme temps (groupe 2).

i. Evolution des propriétés morphologiques des PA successives formant les
différents axes
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Langueur des PA du tronc Lengueur des premlares PA des PV2

En nombre de PA P2 P3 P4 P5 selan la période (om) selon a8 période {om)
du tronc -l . ’ -
0 PV2 0 30 0 4 — =
1PV2 39 13 19 46 ) °
2 PV2 0 7 6 19 | = —|
En nombre de premiere PA de PV2 - é . % -] o
0 PV3 0 13 o - ‘
1 PV3 18 13 n_ ?12 pa= %% pa— il’] pa %) pa %% |)r;==50 pa 13 pa_ J?L‘I1 pa 22% p”a 2521
F|gure V-6: Longueurs des PA du tronc et des
2PV3 7 25 premiéres PA des PV2 selon la période de
Tableau V-1: Nombre de PA portant zéro, un ou développement. Le nombre d'individus (n) et le nombre de

deux PV selon la période de développement (notée P).
Pour les périodes pouvant durer plusieurs années (P1,
P3 et P5), plusieurs PA peuvent correspondre au méme
individu.

Groupe 1 Groupe 2
En nombre de PA du tronc
P8 P9 P10J P7 P8 P10

01v2 0 58 11 28 21 64 0 33
11v2 12 4 2 1 1 0 9 10
2+IvV2 2 4 1 9 2 0 12 22
En nombre de 1ére PA de PV2

01v3 0 19 0 21 5 18
11V3 6 7 12 13 3 13
2+1V3 8 7 12 28 11 28

Tableau V-2 : Nombre de PA portant zéro, un ou au moins
deux IV selon la période de développement (notée P). *
correspond aux arbres exprimant les deux types d'lV en
méme temps. Pour les périodes pouvant durer plusieurs
années (P8 et P10), plusieurs PA peuvent correspondre au
méme individu.

PA (pa) sont donnés pour chaque classe.

Groupe 1 | Groupe 2
Longueur des PA du trdne selon la périade {(cm)
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Figure V-7 : Longueurs des PA du tronc et des
premiéres PA des PV2 selon la période de
développement. Le nombre d'individus (n) et le
nombre de PA (pa) sont donnés pour chaque
classe.
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1

Appatrition des axes pseudo-verticillaires d'ordre 2 et 3

Période 1 :

ramifiées faisant moins d'1 cm (Figure V-6) :

Période 2 :

les années suivant la germination, la plantule met en place de courtes PA non

la premiére PA du premier PV2 fait environ 2,5 cm de long (Figure V-6).

L'expression des PV2 est associée a une légére augmentation des longueurs des PA porteuses du

tronc. Ces pousses sont plus longues d'en moyenne 0,4 cm (P.value <0,001 pour un test de

comparaison de moyennes basé sur 20 000 permutations). L'expression des PV2 est donc

associée a un seuil de longueur de PA porteuse.
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Période 3 : les PA du tronc mises en place suite a la période 2, portent généralement un axe
latéral (Tableau V-1). Lorsque que les PA de la période 3 portent des PV2, elles font, en moyenne,
0,17 cm de moins que les PA de la période 2 (P.value = 0,04 ; méme test que plus haut) ; par
contre, lorsque qu'elles ne sont pas ramifiées, elles présentent des PA plus courtes, d'en moyenne
0,6 cm, que celles de la période 2 (P.value <0,001 ; méme test que plus haut). Les premieres PA
des PV2, qui sont mises en place durant la période 3, présentent des longueurs identiques a celle
de la période 2 (P.value >0,05; méme test que plus haut). La ramification est donc plutét une
conséquence de la longueur de la PA et non une cause. Cela est confirmé par le fait que la

ramification dans la période 3 n'est pas systématique.

Période 4 : L'expression des PV3 est associée a une augmentation moyenne de 1,6 cm de la
longueur des PA qui les portent (P.value <0,001 méme test que plus haut), et dans une moindre
mesure des PA ramifiées du tronc: +0,4 cm (P.value <0,001 méme test que plus haut).

L'expression des PV3 est associée a un seuil de longueur de la PA porteuse.

Période 5 : les PA du tronc et la premiére PA des PV2 qui font suite a I'expression des PV3
(Figure V-6) présentent des dimensions comparables a celles de la période 4 (P.value > 0,05 dans
les deux cas). L'expression des PV3 suit donc le méme schéma d'expression que les PV2. Cette
cinquiéme période est marquée par la généralisation de la ramification pseudo-verticillaire sur le
tronc (Tableau V-1). La premiére PA de ces PV2 va généralement porter 2 PV3 et plus rarement 0

ou 1.

Plus I'arbre est haut, et plus les pousses annuelles du tronc sont longues et ramifiées.

Apparition des axes inter-verticillaires d'ordre 2 et 3

Au niveau de l'expression des IV3, les points communs entre les deux groupes sont
importants. L'expression des IV3 est associée a une méme augmentation de longueurs des PA du
tronc (Figure V-7), d'environ trois cm a environ 6 cm (groupe 1: 2,9 — 6,0 cm ; groupe 2 : 3,2->
5,5 cm ; dans les deux cas : P.value <0,001 pour des tests de comparaison de moyennes basés
sur 20 000 permutations). Les premiéres PA des PV2 qui portent ces IV3 présentent une
augmentation similaire entre les deux groupes (Figure V-7): d'environ 6 cm a environ 10 cm
(groupe 1:6,0 — 10,9 cm ; groupe 2 : 5,6-> 9,2 cm ; dans les deux cas : P.value <0,001 ; mémes
tests que plus haut). Cela indique que les deux groupes ne different pas quant a la mise en place
des IV3 (Aucun effet groupe significatif que ce soit pour le tronc ou les PV2, P.value >0,05;
mémes tests que plus haut). Et comme pour les PV2 et PV3, I'expression des V3 est associée a

un seuil de longueur.

C'est I'expression des IV2 qui différe entre les deux groupes : Pour le groupe 1 (Figure V-7),
I'expression des V2 n'est associé ni a une augmentation de longueurs des PA du tronc (i.e. PA
porteuses), ni a une augmentation des premiéres PA des PV2 (P.value >0,05 dans les deux cas ;

mémes tests que plus haut). Alors que pour le groupe 2, I'expression des IV2 est associée a une
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augmentation des longueurs a la fois sur le tronc (6,6 — 11,5 cm ;P.value <0,001 ; méme test que
plus haut) et sur la premiére PA des PV2 (10,0 — 11,8 cm ; P.value <0,001 ; méme test que plus
haut).

Il est possible d'en déduire que :

* Le seuil de longueur de PA associé a I'expression des premiers V3 est stable parmi
les arbres mesurés, bien que se manisfestant a des hauteurs d'arbres variables
(Figure V-3). Cela est confirmé par |'expression directe d'au moins deux 1V3, dans 20
cas (8+12) sur 38 (20+6+12) et le maintien de cette potentialité sur les PV2 mis en
place par la suite (Tableau V-2). Ce schéma étant cohérent avec celui de I'expression
des PV2 et PV3.

» Par opposition, I'expression des premiers IV2 peut avoir lieu sur une large gamme de
longueur de PA (Figure V-7). Toutefois lorsqu'ils apparaissent « tot » (cf. groupe 1)
cette potentialité est perdue par la suite dans 58 cas sur 66 (Tableau V-2). Alors
qu'avec une expression plus « tardive » (cf. groupe 2) cette potentialité reste plus
présente : 33 cas sur 65 (Tableau V-2). Seul le schéma d'expression des IV2 du

groupe 2 est cohérent avec I'expression des autres types d'axes.

Probabilité de présence de chaque type de rameau en fonction de la hauteur

1.0
0.8+
0.6

0.4+

0.24

0.0+

Hauteur {cm)
Figure V-8: Probabilité d'une PA du tronc ou qu'une premiére PA de PV2 présente des
PV et/ou IV selon sa hauteur. Les probabilités ne sont calculées que sur les arbres
fiables dans la zone en question. Ce qui explique que les probabilités pour les PV2 et PV3
ne soient pas calculées sur des arbres de grande taille.

L'expression précoce d'axes inter-verticillaires sur le tronc semble sporadique et éphémeére
(Figure V-8) et fait penser a une réaction traumatique. Cela est confirmé pour deux arbres qui
présentent les traces d'une mort d'apex a I'extrémité de la PA portant I''V2. Par ailleurs, il est
intéressant de noter, que la majorité des arbres présentant ces IV2 précoces viennent de la station
N2 (9 sur 14).



Chapitre V :Le développement in situ du sapin 64

ii. Lien entre le nombre d'axes portés et la dimension de la pousse porteuse
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Figure V-9: Lien entre la longueur de la PA porteuse et le nombre d'axes latéraux en fonction de leur
type. Les boites a moustaches ont été utilisées afin de mieux rendre compte de la densité de points pour
une méme longueur de PA.

Cette partie traite de I'ensemble des PV2 et IV2 apparaissant sur le tronc et PV3 et IV3

apparaissant sur la premiére PA des PV2.

Pour les quatre types d'axes (Figure V-9), il existe une bonne corrélation entre la longueur de
la PA porteuse et le nombre d'axes portés (dans chaque cas : P.value <0,001 pour un test de
Spearman de corrélation des rangs). La relation longueur et nombre d'axes pseudo-verticillaires
présente une forme « logarithmique » tandis que la relation longueur et nombre d'axes inter-

verticillaires présente une forme linéaire voir « exponentielle ».

Les effectifs par classe de pousses annuelles mettent en évidence un phénoméne identifié
durant les mesures: les PA des PV2 présentent généralement deux PV3 lorsqu’elles sont

ramifiées (Figure V-9).
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iii. Synthése
Le développement des jeunes sapins est caractérisé par un accroissement progressif de la
longueur de pousses annuelles mises en place par les méristémes primaires du tronc, apical et
axillaires. Ces accroissements de longueur de PA sont associés a I'apparition puis I'augmentation
du nombre d'axes latéraux, IV et PV, portées par le tronc et la premiére année des branches. A

I'exception notable de I'expression précoce d'IV2 sur le tronc de certains arbres.

Le développement non séquentiel d'axes sur le tronc, fréquemment rencontré chez les
arbres en réponse a un contexte stressant (Nicolini et al. 2001, 2003), implique généralement de la
ramification différée ou « épicormique » (i.e. apparaissant de nombreuses années aprés la mise en
place de la PA porteuse). Toutefois, chez le sapin, cela semble pouvoir étre associé a de la
ramification a développement différé d'un an. On ne peut toutefois pas exclure, de par les limites
de la lecture rétrospective de la croissance (difficulté a dater une structure ne poussant plus), que

cela ne soit pas de la ramification différée.

L'expression des PV2, PV3 et IV3 sont donc autant de seuils de différenciation architecturale
qui peuvent étre identifiés et traduisent des augmentations de longueurs de PA porteuse. Par
opposition, l'expression des premiers V2 peut se manifester a différents moments du
développement de l'arbre et est donc moins pratique d'usage. Bien que cela n'ait pas été étudié,
I'expression des PV4, vers 50 cm de haut, et des PV5, beaucoup plus tard, fait également partie

de la séquence de développement architectural des arbres étudiés.

L'augmentation des longueurs de PA durant la phase d'établissement est quelque chose de
fréquent, chez les arbres, quelque soient les contraintes du milieu (Heuret et al. 2006; Chaubert-
Pereira et al. 2009; Taugourdeau et al. 2011). Toutefois, ces tendances présentent des fluctuations,
notamment associées au climat (Chaubert-Pereira et al. 2009; Taugourdeau et al. 2011), qui
peuvent rendre ponctuellement réversibles certaines expressions : par exemple, les PA mise en
place aprés l'expression de la premiére branche ne sont pas ramifiées dans prés d'une PA sur cing
(Tableau V-1) ; cela pouvant étre expliqué par des PA plus courtes. C'est pour cette raison que les
PA non-ramifiées de la période 3 ont été exclues des comparaisons de moyennes. Il est
néanmoins important de garder a l'esprit que ces PA font autour d'un centimétre et que, par
conséquent, la mesure peut étre légerement biaisée par la déformation des marqueurs de

croissance causée par la présence de ces axes latéraux.
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Figure V-10 : Expression de la ramification (points noirs) selon la longueur de la
pousse porteuse (ligne épaisse + points) : le seuil d'expression est en trait pointillé
(horizontal). Les deux traits pleins et fins correspondent aux deux composantes de la
longueur de la PA: une composante croissante pour le développement et une
stochastique pour la variabilité inter-annuelle. (données simulées)

On peut supposer que I'environnement, par exemple le climat, est a l'origine d'une partie de
ces fluctuations inter-annuelles de croissance qui se superposent aux tendances ontogéniques.
Dans ce contexte, l'expression de la premiére branche correspondrait a une « bonne » année
tandis que les PA du tronc postérieure a cette expression qui sont non-ramifiées correspondraient
a de « mauvaises » années que le développement ne compense pas (Figure V-10). L'expression
séquentielle des V2 sur le tronc (i.e. groupe 2) semble présenter le méme comportement. Cette
interprétation présente le développement des jeunes sapins comme étant quelque chose de

progressif a large échelle mais plutot opportuniste a une échelle fine.

L'augmentation du nombre d'axes portés suit un comportement différent selon leur qualité,
logarithmique pour les PV et linéaire ou exponentiel pour les IV. Cela est probablement lié au
positionnement de ces axes latéraux le long de la PA. Les PV sont tous positionnés juste en
dessous de l'extrémité de la PA alors que les IV sont présents tout le long de la PA. La place
disponible pour les IV augmente donc avec la longueur de la pousse porteuse alors que ce n'est
pas le cas pour les PV. Seule I'augmentation du diamétre primaire de la PA permet d'augmenter a
la fois le nombre de PV et d'IV (Annexe 2.). Biologiquement, cela se traduit par un investissement
fort dans le nombre de PV lorsque I'arbre est peu développé, suivi par un investissement croissant
dans le nombre d'lV lorsque I'arbre est plus développé ; le nombre de PV restant pratiquement

constant.
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2. Développement des axes latéraux
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Figure V-11: Décroissance des longueurs de PA en fonction de I'dge de
I'axe. Une classification Kml a été utilisée pour faire ressortir les tendances. La
distribution des ages d'axes et celle des longueurs de premiéres PA sont
également présentées. N.B. Les axes d'un an ont été exclu de I'analyse. Le jeu
de données, environ 1800 axes plagiotropes, est constitué en majorité d'axes
jeunes. Cela s'explique par le protocole échantillonnage qui s'est surtout
focalisé sur le haut de la cime, et donc sur les axes jeunes.

Conformément au modéle architectural de Massart, I'ensemble des axes latéraux des jeunes

sapins présentent une direction de croissance horizontale, ou plagiotropie.

Durant leur premiére année, les axes plagiotropes présentent une grande variabilité de
longueur de PA (Figure V-11), le mode étant a 5 cm. Au fur et a mesure du développement des
axes, la longueur des PA diminue, d'autant plus que la premiére PA de I'axe était longue, et se
stabilise autour de 5 cm. Suite a ce constat, I'analyse de la croissance des branches s'est faite en
deux étapes : (i) caractérisation de la longueur de la premiere PA en fonction de sa position
architecturale puis (ii) analyse des séquences de longueur des PA formant les axes et identification

des facteurs qui les influencent.

i. Premiére année de croissance des axes latéraux

Afin de quantifier la position architecturale de l'axe, les trois variables suivantes ont été
prises en considération : la hauteur de l'axe dans l'arbre comme un indicateur du niveau de
développement de I'arbre au moment de I'expression du systéme ramifié contenant I'axe, I'ordre de
ramification (2 a 4) et le type d'axe (PV ou IV). La longueur de la PA qui porte I'axe est également
utilisée, les parties précédentes ayant insisté sur I'importance de la longueur de la PA porteuse

quant a I'expression des processus de ramification.

Une moyenne a été faite entre les deux premiéres PA de I'axe latéral afin de limiter I'effet de

fluctuations inter-annuelles. Les axes d'un an ont donc été exclus de l'analyse.



Chapitre V :Le développement in situ du sapin 68

Estimation P-value
(Intercept) -0.114516  0.93307 ns
Ordre de ramification (2—4) 1.212696 0.00587 **
Type d'axe (PV—I1V) 6.989177 2.12e-08 ***
Longueur PA porteuse 0.375633  1.42e-09 ***
Hauteur PA dans I'arbre 0.049294 < 2e-16 ***
Ordre de ramif. x Type d'axe -2.597935 6.16e-12 ***
Ordre de ramif. x Longueur PA porteuse -0.156706 9.81e-14 ***
Ordre de ramif. x Hauteur PA dans I'arbre -0.011123  5.26e-13 ***
Type d'axe x Longueur PA porteuse 0.328620 <2e-16 ***

Tableau V-3: Déterminisme de la longueur des deux premiéres PA des axes en
fonction de leur position architecturale. Modéle linéaire avec uniquement les
interactions pertinentes biologiquement et statistiquement.
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Figure V-12: Lien entre la moyenne des longueurs des deux premiéres PA des axes latéraux, la
longueur de la pousse porteuse et la position dans I'arbre pour chaque type d'axe.
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