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Liste des abréviations

A : Allongement caulinaire

AlA : Auxine ou Acide indole acétique
BAP : 6-benzyladenine ou encore 6-Benzylaminopurine
CKs : Cytokinine

DMO : Diméthyloxazolidine 2-4-dione
E : Ecaille

F : Feuille a limbe avorté

F : Feuille a limbe assimilateur

GAzs @ Acide gibberellique

Lag : Flush lag

J.L : Jour long

Llin : Linear leaf elongation

MF : Matiére fraiche

R : Repos apparent

Slin : Linear stem elongation

V : Vague de croissance
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Introduction

Introduction

Chéne est le nom vernaculaire de nombreuses especes d'arbres et d'arbustes appartenant
au genre Quercus, et a certains genres apparentés de la famille des Fagacées, notamment
Cyclobalanopsis et Lithocarpus. Le genre Quercus est sans doute un des genres forestiers les
plus riches en especes, mais aussi un des plus controversés. Nixon (1993) in Bussotti et Grossoni
(1998) rapporte qu’il existe, selon les criteres de classification adoptés, de 394 a 448 espéces
toutes reparties dans I’hémispheére boréal. Elles occupent surtout les régions tempérées du Nord
de I’Ameérique, de I’Europe et de I’ Asie, mais elles poussent aussi dans certaines zones tropicales

et subtropicales en Amérique centro-meridionale, en Afrique du Nord et en Asie.

Divers représentants du genre Quercus jouent un réle plus ou moins important dans la
constitution des foréts méditerraneennes et bien que leur interprétation taxinomique précise soit
souvent délicate, une vingtaine d’espéces sont citées. Parmi celles-ci, I’on a généralement
I”’habitude de distinguer des chénes a feuilles persistantes ou chénes sclérophylles, des chénes a
feuilles caduques ou chéne caducifoliés et aussi des chénes semi-caducifoliés. Bien que cette
classification ne réponde guere a des critéres systématiques, elle correspond toutefois assez
généralement a des types bioclimatiques. C’est ainsi que, les chénes sclérophylles caractérisent
électivement I’étage de végétation « eu-méditerranéen » surtout en ambiance bioclimatique sub-
humide, alors que les chénes caducifoliés se rencontrent essentiellement a I’étage « supra-
méditerranéen » et en ambiance bioclimatique humide. Les chénes semi-caducifoliés se situent
en revanche en Méditerranée meéridionale et en ambiance bioclimatique humide également
(Quezel, 1974 in Bussotti et Grossoni., 1998).

En Algérie, les chénes (vert, liege, zeen, kermes et afares) représentent un capital
forestier, ils couvrent des superficies étendues notamment dans le Nord et le Nord-Est, soit
environ 40 % de la forét Algérienne (Alatou, 1994). Cependant, la couverture forestiere
Algérienne a été ces cinquante derniéres années le theéétre d’une grande destruction. Sa superficie
estimee a 1.3 millions d’hectares de vraies foréts naturelles (DGF, 2002 in Ferka Zazou, 2006)
connait une régression quasi exponentielle, et se trouve aujourd’hui dans un état atterrant.
Compte tenu des politiqgues et programmes, le sort des foréts algériennes reste tragique,
pernicieux et désespérant. Quezel et Bonin (1980) in Rabhi (2011), estiment que I’inconvénient
majeur des essences méditerranéennes notamment les chénes, réside en fait en une

méconnaissance des techniques forestieres qui leur seraient applicable afin d’obtenir les résultats



Introduction

les plus satisfaisants. Cependant, la valorisation des chénes passent par la promotion et

I’application d’une sylviculture axée sur la parfaite connaissance de leur croissance.

Peu de travaux de recherche sont réalisés jusqu'a présent sur les chénes en Algérie,
pourtant, les chénaies sont les seules foréts du pays capables de produire des bois durs
convenant pour plusieurs utilisations (la menuiserie fine, [’ameublement, les traverses de
chemins de fer et des emplois de haute qualité de résistance mécanique, .....). Aussi, elles
présentent un grand intérét tant du point de vue écologique, biologique, esthétique, socio-

économique, paysager et cynégeétique.

Prenant en compte ces constations, nous visons dans la présente contribution, la
biologie de quelques especes de chénes algériens. Le travail s’appuie sur les principaux
résultats des différents travaux réalisés par I’équipe de Biologie des ligneux et Aménagement
sur les chénes Algériens qui traitent de la conservation et germination des semences, le
maintien du pouvoir germinatif en relation directe avec la teneur en eau et le seuil critique de
déshydratation, le développement des semis en conditions semi-contrélées caractérisés par une
croissance rythmique, le déterminisme de la croissance rythmique, les composantes spatio-
temporelles du rythme et sa modulation par les régulateurs de croissance et les ablations
foliaires afin de bien comprendre I’impact de la variation thermique, photopériodique, et

nutritionnelle sur la croissance et le developpement des plants de chénes.

Du point de vue méthodologique, I’étude est scindée en deux parties :

» La premiere fait état des connaissances bibliographiques sur les chénes étudiés
(historique, description générale, écologie et répartition, caracteres des différents
Chénes, croissance rythmique, facteurs impliqués dans la croissance rythmique et le
développement hétéroblastique) ;

» La deuxieme expose les méthodes d’analyse de la croissance ainsi que les résultats
obtenus par les différents auteurs sur la germination et la croissance rythmique des
chénes en conditions semi-controlées et la modification du rythme de croissance par les

régulateurs de croissance et les ablations foliaires.

C’est dans ce contexte que nous avons choisi le sujet de ce mémoire, dont le point central
se focalise autour de la biologie des chénes algériens. En effet, cette approche nous semble fort

utile dans la démonstration de I’ utilité économique.
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I. Bref apercu sur I’histoire des chénes

Le genre Quercus comprend plusieurs centaines d’especes (entre 200 et 600), réparties dans
I’hémisphére Nord depuis les régions tropicales jusqu’aux limites septentrionales des zones
tempérées. Leur nombre fait I’objet de polémiques entre les taxonomistes, en raison des
nombreuses formes intermédiaires résultant de I’introgression entre espéces. La monographie du
genre Quercus de Camus (1934-1954) in Kremer et al. (2002) est sans doute la plus compléte
et, au plan taxonomique, subdivise le genre en six grandes sections botaniques dont les plus
importantes en nombre sont les Chénes blancs (Lepidobalanus, 152 espéces) et les Chénes

rouges (Erythrobalanus, 136 espéces).

Les premiéres traces de Chénes, identifiées par des restes fossiles en Amérique du Nord,
remontent a I’Oligocéne (il y a 35 millions d’années). Le genre Quercus explose littéralement
vers la fin du Tertiaire, et on considere que la plupart des espéces actuelles s’étaient différenciées
des le Pliocene (il y a 10 millions d’années). La zone de diversification du genre se situe sans
doute en Asie du Sud-Est ou en Amérique du Nord. Les nouvelles espéces apparurent
a I’occasion de changements climatiques de grande amplitude durant le Tertiaire et resterent
confinées a des latitudes méridionales. Un nombre limité d’espéces faisait partie de la forét mixte
coniferes feuillus « transcontinentale » qui s’étendait de maniere continue de I’Eurasie a
I”’Amérique du Nord jusqu’a la fin de I’ere tertiaire (Manos et Stanford., 2001). La distribution
actuelle des Chénes résulte des alternances climatiques périodiques qui se sont amplifiées au
Quaternaire. Au total, plus de 17 alternances de périodes glaciaires (de durée variant entre 50 a
100 000 ans) et interglaciaires (de durée variant entre 10 a 20 000 ans) se sont succédé depuis le
début du Quaternaire, il y a 2 millions d’années. Ces alternances se sont soldées par des cycles
de recolonisation-extinction qui ont tres largement faconné la diversité actuelle des foréts
(Le Corre, 1997a in Kremer et al., 2002). Elles ont en effet représenté un puissant facteur de
sélection, et ont conduit a I’éradication en Europe de certaines especes ou genres d’arbres
forestiers (Sequoia, Taxodium, Liquidambar, Tsuga, Carya, Pterocarya...). Mais, au sein méme
des espéces qui ont persisté, cette diversité a pu étre réduite ou au contraire augmentée, du fait de
la fragmentation des aires.

Les conséquences sur la diversité génétique future des changements climatiques annoncés
soulévent de nombreuses interrogations. Certains prédisent que celle-ci sera mise a rude épreuve,
d’autres sont moins inquiets et fondent leur jugement sur I’adaptation des Chénes a ces
changements en réponse aux alternances climatiques du passé, notamment depuis les dernieres

glaciations (Kremer et al., 2002).
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Il. Présentation générale du genre Quercus

1. Taxonomie
1.1. La classification de Cronquist (1981)

Régne : Plantea

Sous régne : Tracheobionta
Division : Magnoliophyta
Classe : Magnolipsida
Sous-classe : Hamamelidae
Ordre : Fagales

Famille : Fagaceae

Genre : Quercus

1.2. La classification APG 111 (Chase et Reveal., 2009)

Clade : Angiospermes
Clade : Dicotylédones vraies
Clade : Rosidées

Clade : Fabidées

Ordre : Fagales

Famille : Fagacées

Genre : Quercus

2. Description générale

Le genre Quercus compte plusieurs centaines d’especes caduques, persistantes ou semi-
persistantes, originaires des régions tempérées, tropicales ou subtropicales. Selon I’espéce, le
chéne peut étre un arbre de plusieurs dizaines de meétres de haut (chéne sessile), ou un grand
arbuste (chéne vert) ou un arbrisseau (chéne kermes). De croissance rapide, il est capable de vivre
plusieurs siécles, son tronc atteignant plus de 50 cm de diameétre. Le port du chéne varie aussi
selon les especes. Rustique a semi-rustique, le chéne appréciera une place en plein soleil dans un

endroit dégagé.
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De nombreuses espéces présentent des feuilles avec un bord lobé, mais certaines ont des
feuilles entiéres avec un bord lisse ou denté. Une des principales caractéristiques réside dans la
cupule du fruit. Les fleurs sont des chatons qui apparaissent au printemps. Les fleurs femelles
sont isolées les unes des autres et entourées d’une enveloppe écailleuse, " la cupule ", a
I’extrémité d’un pédoncule de longueur variable. Chez les chénes méditerranéens, les fleurs
femelles sont groupées par 3 sur un court pédoncule. La cupule entoure plus ou moins
longuement la base de I’akéne (le gland). Celui-ci est de maturation annuelle ou bisannuelle.

Le fruit est un akene, appelé "gland", fixé dans une structure appelée cupule. Quand il est
mar, en septembre, il tombe de lui-méme et quitte sa cupule.

Vu le nombre et la complexité botanique de ce genre, il a été divisé en sous-genres et en
sections. Les caracteres les plus apparents, qui permettent habituellement de comparer et de
distinguer les chénes sont tirés de la cupule. On peut, ainsi séparer, la section des chénes
chevelus (section cerris) qui comprend le chéne kermeés, le chéne afarés et le chéne liege et la
section des chénes a cupule lisse (section lepido — balanus) qui comprend le chéne rouvre, le
chéne pédonculé, le chéne zeen et le chéne vert (Berrichi, 2011).

En général, les chénes rejettent trés bien de souche, mais ne se bouturent pas.
Le bois de chéne est brun clair ou foncé ; il est constitué de cernes annuels bien différenciés et
apparents que traversent des rayons médullaires formant les « lignes claires» en coupe
tangentielle et des taches lustrées, les « maillures », en coupe radiale. Bois trés durable servant a

une multitude d’usages.

En Algérie, les chénaies sont les seules foréts capables de produire des bois durs
convenant pour la menuiserie fine, a I’ameublement, pour les traverses de chemins de fer et des
emplois de haute qualité de résistance mécanique (Letreuch-Belarouci, 1995). Aussi elles
présentent un grand intérét tant au point de vue écologique que de la rapidité de sa croissance et
de son rdle aux plans biologique, esthétique, paysager et cynégétique. Les glands servaient de
nourriture aux porcs, ils sont aussi comestibles par les humains, sous forme de farine ou grillés
comme substitut de grains de café. Le tronc fournissait un matériau de construction durable et

I’écorce était utilisée pour le tannage du cuir.
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3. Répartition géographique

Sous I’appellation « chéne » se cachent plus de 550 espéces accompagnées de nombreux
hybrides capables de coloniser des milieux trés variés. Le centre de répartition se situe en
Amérique du Nord, mais un grand nombre d’especes peuple la région méditerranéenne et I’ouest
de I’Asie (Bonfils et al., 2005). En direction du sud, quelques especes se sont avancées jusqu’a
I’Equateur et en Indonésie. En Afrique, ils sont limités & sa partie Nord. Aucune espéce

n’atteignant la zone boréale au 60°™ degré de latitude (Bonfils et al., 2005) (Fig.1).

Les Chénes colonisent des milieux extrémement diversifiés, allant des zones arides
(Afrique du Nord, Californie) aux zones tropicales humides (Colombie, Amérique centrale), en
passant par les régions tempérées (Europe, Amérique du Nord, Asie centrale). En regle générale,
c’est dans les régions tempérées que les aires de distribution occupent les plus vastes surfaces, a
I’échelle des continents. En Europe, on dénombre une vingtaine d’especes se répartissant pour
moitié entre les Chénes de la section Lepidobalanus (Chénes blancs, ayant tous des feuillages
caducifoliés, parfois marcescents) et les Chénes de la section Cerris (aux feuillages soit
persistants soit caducifoliés).

Figure 1 : Situation du genre Quercus dans le monde (Romuald, 2007).
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En Algérie, la chénaie est trés inégalement repartie, les plus belles futaies denses
occupent les montagnes de Kabylie et a I’est jusqu’a la frontiere tunisienne (Messaoudene,
1996). Au plan de la répartition géographique on peut distinguer trois zones principales:

» le littoral Est et les massifs cotiers humides et sub-humides ; on y trouve les foréts les
plus denses de chénes liege avec 229 000 ha qui se localisent principalement dans le
nord-est du pays et les chénes caducifoliés (zéen et afarés ) avec 65 000 ha soit 6,9 %
de la surface totale boisée (Messaoudene, 1996). Ces peuplements occupent les milieux
les plus frais et les altitudes élevées dans la suberaie. Avec sa croissance rapide, le zéen
a tendance a recoloniser les subéraies.

» les Hautes plaines continentales avec les grands massifs de Pin d’Alep et de Chénes
verts. Le chéne vert est surtout abondant dans le nord-ouest du pays et qui en étage
semi-aride joue avec le thuya et le genévrier un rdle de protection essentiellement, la
surface aurait fortement régressé en 30 ans, de 700 000 ha (Boudy, 1955) a 108 200 ha
(PNDF, 1984). En milieu steppique I’alfa prédomine.

» I’Atlas Saharien avec, les maquis de chénes verts et de genévriers.

Tableau 1 : Principaux chénes Algériens et leurs superficies (ha)

Essences 1955 1985 1997 2000 2002 2007
(Source) (Boudy) (Seigue) | (Ghazietal) | (RNF) (DGF) (DGF)
Chéne ligge 426000 | 440000 463 000 229000 | 358048 | 230000
Chéne vert 679000 | 680000 354 000 219000 | 433312 | 108000
Chéne zeen - 67 000 65 000 48 000 47286 | 48000

et afares

Source: (Ferka Zazou., 2006 ; Arfa., 2008)




Syntheése bibliographigue

I11. La Croissance des chénes

La croissance est un processus par lequel les organismes vivants grandissent, au travers
de transformations morphologiques et fonctionnelles, jusqu’a atteindre leur maturité
physiologique. Champagnat et al. (1969) in Barnola et al. (1993) quantifie la croissance par
I’ensemble des phénoménes biologiques qui se traduit par une augmentation irréversible de
dimension et poids d’un individu ou des organes qui le composent.

Chez les végétaux, le processus de croissance résulte de deux phénomenes
complémentaires: la multiplication des cellules et I’augmentation de leur taille. Les phénomenes
de multiplication cellulaire sont limités a quelques Tlots de cellules indifférenciées, les
méristémes, qui persistent pendant toute la vie de la plante. Dans les autres parties du végétal, les

cellules ne font qu'augmenter de taille pendant la croissance.

I11.1. La croissance rythmique

De trés nombreux végétaux ont été décrits comme manifestant une croissance rythmique. Ce
sont par exemple des champignons (Manachére, 1971 in Vogel, 1975), de nombreux arbres des
pays tropicaux et équatoriaux (Hallé et Martin, 1968 in Sabatier, 1999 ; Hallé et Oldeman, 1970
in Mialoundama, 1991; Vogel, 1975) et des végétaux des pays tempérés cultivés en chambres
climatisees et a température élevée (Lavarenne-Allary, 1966 in Mialoundama, 1985 ; Lavarenne
et al., 1971 in Rached-Kanouni et al., 2012). Devant la multitude des especes présentant ce mode
de croissance, les spécialistes tendent a considérer que la croissance rythmique est un mode de
croissance évolué, sélectionné au cours de I’évolution. Il offrirait en fait un «principe
d’économie » permettant a I’arbre, vegétal longévif et de grandes dimensions, d’élaborer
longuement son appareil végétatif ramifié, en maximisant I’acquisition de matiere et en
minimisant les contraintes nées de déficience du milieu ou de compétition interne (Crabbg,
1996).

Dans les régions tempérées et méditerranéennes, le Chéne adopte ce mode de croissance
pendant la belle saison (Alatou, 1992). Au cours du printemps et de I’été la croissance du
bourgeon terminal des chénes en pousses successives séparées par des périodes de repos est un
caractéere bien connu de leur développement. Appelées communément pousses de la Saint Jean
en France, mais aussi Summer shoots, Lammas shout, proleptie shoots (Dostal, 1967 in Alatou,
1990). Ce caractére de développement s’integre dans la définition des « rythmes biologiques ».
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Le terme « rythme » désigne en fait les caractéristiques temporelles du cycle lors que
celui-ci se déroule régulierement dans le temps (période), ou ses caractéristiques spatiales
lorsqu’il est construit régulierement dans I’espace (ex : nombre de feuilles, dimension de I’axe
caulinaire) (Millet et Manachere, 1983 in Alatou, 1990). Pour Chouard (1969) cité par Vogel

(1975) c'est "la répétition d'un phénomeéne a intervalles ou périodes plus ou moins réguliers".

Se basant sur ces définitions, trois situations se présentent et qui tiennent compte de la
durée de la période du rythme. (Millet et Manachere, 1979 in Alouane, 2007) :
> rythmes de haute fréquence, dont la période est inférieure a 30 minutes.
> rythmes de moyenne fréquence dont la période est comprise entre 30 minutes et 60

heures, et qui sont subdivisées en :
- rythmes ultradiens : période comprise entre 30 minutes et 20 heures
- rythmes circadiens : période comprise entre 20et 28 heures.
- rythmes infradiens : période comprise entre 28 et 60 heures.
» rythmes de basse fréquence dont la période est supérieure a 60 heures.

La croissance rythmique du Chéne fait partie des rythmes de basse fréquence dont I’ordre de
grandeur de sa période est d’environ trois semaines (Barnola et al., 1986 in Rached-Kanouni
et al., 2012 ; Alatou, 1990). Ces rythmes biologiques sont observables soit directement, soit par
I'intermédiaire d'instruments de mesure, c'est le cas de nombreux rythmes métaboliques et des
fonctions biologiques diverses. D'autres (notamment certains phénoménes rythmiques de
croissance chez les végétaux) inscrivent des structures periodiques permanentes (Millet, 1970 in
Vogel, 1975).

111.2. Modes de croissance

La croissance primaire d’une tige est le résultat de deux mécanismes, |I’organogenése
et I’allongement (Champagnat et al., 1986 in Barnola et al., 1993).
- L’organogenése, phase de division et de différenciation cellulaire, induit I’initiation de

nouveaux élements au niveau de I’apex de la tige.
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- L’allongement, ou phase d’augmentation de la taille des cellules, se manifeste
essentiellement par I’allongement des entre-nceuds et des feuilles (Caraglio et
Barthelemy, 1997).

Pour les especes originaires des régions tempérées et méditerranéennes, la croissance
annuelle d’une tige peut se réaliser au cours d’une ou plusieurs vagues d’allongement
successives qui se traduisent par la mise en place de pousses annuelles constituees d’une ou
plusieurs « unités de croissance » et qualifiees respectivement de « mono- ou polycycliques »
(Vogel, 1975). .

Pour décrire la croissance rythmique d’une tige, Hallé et Martin (1968) in Sabatier (1999) ont
défini : « I’'unité de morphogenese » comme la portion de tige initiée par le méristeme apical
durant une phase d’organogenese continue et « I’unité de croissance » comme la portion de tige
mise en place au cours d’une phase d’allongement continue. Chez le chéne, ces unités de
morphogeneése sont édifiées de la méme maniére et chaque étage comporte sur un axe orthotrope
des ensembles foliaire de nature différentes : Ecailles stipulaires, limbes assimilateurs et en fin
d’étage des ensembles foliaires a limbe avorté (Fig. 2). Cette croissance polycyclique est surtout
fréquente chez les jeunes sujets (drageons, rejets, jeunes arbres) et tend a disparaitre lorsque
I’arbre devient adulte (Alatou, 1994). Elle concerne seulement le systéme aérien.

Vague Il

Vague |

Figure 2 : Jeune plant de chéne liége (Quercus suber) ayant édifié deux vagues de croissance,
cultivé en conditions contrdlées (25°C / jours longs). Les différents ensembles foliaires sont
localisés : (a) écailles, (b) feuille assimilatrice, (c) feuille a limbe avorté (Younsi, 2006).

10
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111.2. 1. Déterminisme endogéne ou exogene du rythme

Le déterminisme de la croissance rythmique reste toujours discuté et la recherche des
mécanismes qui lui sont sous-jacents constitue notre préoccupation essentielle. 1l est clair que les
facteurs externes agissent sur tous les rythmes de croissance:

» Si certains d’entre eux sont a I’origine méme du rythme, celui-ci est alors appelé
« exogene » (Vogel, 1975) et leur periode correspond a celle des signaux externes c’est a
dire que la période peut étre d’un jour comme d’un an. Dans la littérature, ce type de
croissance rythmique est aussi qualifié de rythme « atypique » ou « épisodique »
(Crabbé, 1996).

» Si leur role n’est que quantitatif ou limitatif (peut se produire indépendamment des
stimulus externes). Ces rythmes possedent donc une composante endogene puisqu’ils
apparaissent en I’absence de toute variation des paramétres environnementaux, comme
celle d’une horloge : un tel rythme est alors appelé « endogéne » (Manachere, 1966, 1967
in Vogel, 1975, Collin et al., 1996). Dans ce cas selon la période du rythme spatio-
temporel, deux cas se dégagent :
1°¥" cas. La période du rythme est trop longue pour étre visible dans la nature. Dans cette

situation, la phase de repos est souvent plus grande que celle de la croissance, c’est le cas du
Gnetum africanum (Mialoundama, 1985) mais aussi et surtout des especes de climat temperé
pour qui la rythmicité est visible uniquement en conditions contrdlées (noisetier : Barnola et al.,
1977 in Lehir, 2005 ; fréne : Lavarenne et al., 1980 in Alatou, 1990 ; chataignier : Si-Mohamed,
1983 in Barnola et al., 1990). En effet, en conditions naturelles, la rythmicité de
développement de ces especes est absente ou masquée par le rythme saisonnier (Champagnat,
1983 in Alatou, 1990).

2¢me cas. 1l s’agit également de rythme de nature endogéne mais dont la période, est
inférieure ou trés inférieure a 1 an. Il s’agit alors du rythme de croissance sensu stricto, qui est
aussi qualifié de rythme « typique » ou « périodique » (Crabbé, 1996). Dans ce cas, la durée de
la phase de repos est equivalente ou legérement inférieure a celle de la croissance. La durée de la
période permet I’expression d’au moins deux vagues de croissance pendant le temps favorable a
la végétation et donc non contraint par les conditions exogénes. C’est le type de croissance
rythmique le plus spectaculaire et le plus étudié, on citera notamment le cas, de I’hévea (Halle et
Martin, 1968 in Vogel, 1975), du manguier (Parisot, 1985 in Sabatier, 1999), de la bruyere
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cultivée in vitro (Beaujard et Astie, 1983 in Lehir, 2005) et du Rhododendron catawbiense
(Davidian, 1982 et Philipson, 1985 citeés par Lehir, 2005), du chéne (Lavarenne-Allary, 1966 in
Mialoundama, 1985; Alatou, 1990) dont le chéne pédonculé (Quercus pedunculata Ehrh :
Quercus robur L.) occupait une place importante. Lavarenne (1965) in Sabatier (1999) a montré
pour la premiére fois que le rythme a un déterminisme endogene. L’hypothése en avait été
formulée par Klebs (1917) in Alatou (1990) a la suite d’étude de croissance de jeunes plants de
Hétre et de Chénes placés en conditions contrélées. La démonstration est basée sur le fait que le
rythme se maintient lorsque les plants de Chéne pédonculé, séssile, blanc sont cultivés a une
température constante de 27°C (x 1°C) et en jour continu (Lavarenne, 1971 in Rached- Kanouni
et al., 2012). Dans cette condition, marquée par aucune variation de température, de longueur du
jour et d’intensité ou qualité lumineuse, les vagues de croissance, se succedent régulierement,
aussi longtemps que dure la culture. En un an, 16 vagues de croissance sont ainsi dénombrées
pour le Chéne pédonculé (Alatou, 1990).

Les travaux concernant cette espéce ont permis de poser les fondements qui ont servi de
base a beaucoup d’études. Ces travaux ont notamment suggéré que chez le chéne, c’est le
développement hétéroblastique ou le polymorphisme foliaire, c’est-a-dire la production de
différents types foliaires par le méristeme, qui est & I’origine de I’expression de la croissance
rythmique (Parmentier, 1993).

111.2. 2. Rythmes de croissance endogéne et dormance

Etudier la croissance rythmique revient a faire une étude d’un cas particulier de dormance
des bourgeons (Crabbé, 1993), car ce sont les caractéres du repos végétatif qui sont en cause
dans les deux cas. Mais a quel type de dormance appartient la croissance rythmique endogéne ?

De nombreux termes et définitions ont été utilises pour décrire la dormance mais ce
phénomeéne ne connaitra pas de definition idéale avant qu’il ne soit entierement dissequé et
compris. Nous utiliserons ici la définition faite par Lang (1987), basée sur la définition suivante:
« La dormance est I’arrét temporaire de croissance visible de toute structure de la plante
contenant un méristéme ». A partir de cette définition, Lang a divisé la dormance en trois
catégories :

e Ecodormance (ou quiescence) : dans ce cas, I’inactivation de la croissance est imposée

par des conditions environnementales défavorables. Les facteurs physiques impliqués sont la
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température, la photopériode, le rayonnement, la nutrition, la disponibilité en eau... La croissance

reprend lorsque les conditions environnementales redeviennent favorables.

e Paradormance (ou inhibition correlative) : la suspension de croissance du bourgeon
est due a un ou plusieurs facteurs internes a I’organisme mais extérieurs au meristeme considére.
L’ activité d’un autre organe situé a plus ou moins longue distance (feuille, fruit, tige...) limite
celle du méristeme. La reprise de croissance peut étre assurée par I’ablation de I’organe
responsable de I’inhibition ou par rupture des liaisons entre I’organe latent et la source
d’inhibition.

e Endodormance (ou dormance vraie) : la suspension de la croissance d’un bourgeon est
causée par des facteurs qui lui sont intrinseques. Ainsi, aucune croissance ne peut étre induite
méme lorsque le bourgeon est isolé (absence de paradormance) ou lorsqu’il est placé dans des
conditions environnementales favorables (absence d’écodormance).

Il est a noter que ces trois types de dormance peuvent se succéder et/ou se superposer au
cours du cycle annuel (Fig. 3) (Fuchigami et al., 1982 et Saure, 1985 cités par Derory., 2005).
La place du repos de la croissance rythmique dans cette classification est un point important.
Ainsi, plusieurs arguments sont en faveur d’une considération du repos de la croissance
rythmique comme un cas de paradormance. On citera notamment, les expériences d’ablation
foliaires qui conduisent chez toutes les especes a croissance rythmique a obtenir une croissance
continue (hévéa : Halle et Martin, 1968 in Sabatier, 1999; cacaoyer : Vogel, 1975 ; chéne :
Alatou, 1990). Champagnat et al. (1986a) cités par Barnola et al. (1993) suggérent ainsi que dans
le cas de la croissance rythmique endogéne, le repos du bourgeon résulterait d’un enchainement
de corrélations inhibitrices ou stimulatrices venant d’un ou plusieurs organes proches du
méristéme, en I’occurrence ici les jeunes feuilles en croissance. Les caractéristiques du repos du
rythme de croissance endogéne se rapprocheraient donc de celles d’une paradormance selon la

définition donnée par Lang (1987).
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Figure 3 : Diagramme représentant les signaux et saisons correspondant aux trois types de
dormance  associes aux bourgeons apicaux et axillaires chez le chéne.
(modifie d’aprés Horvath et al., 2003 in Derory, 2005).

111.3. Rythmes de croissance spatio-temporels chez les ligneux

Les rythmes de croissance endogénes sont a la base de I'organisation spatio-temporelle des
végétaux ligneux (Champagnat, 1978 et Crabbe, 1987 cités par Barnola et al, 1993). Ils ont fait
et font toujours I'objet d'études approfondies chez les arbres, essentiellement des feuillus et des
arbustes (Champagnat et al., 1986 in Rached-Kanouni et al, 2012 ; Alatou et al., 1989), chez les
buissons (Barnola, 1976 in Barnola et al., 1993) et chez quelques lianes (Mialoundama, 1991).

L’expression temporelle correspond a une alternance de périodes d’allongement de la tige
et de repos du bourgeon terminal ; I’expression spatiale correspond a une variation de la
longueur des entre-nceuds et a un polymorphisme foliaire ou hétéroblastie (Alatou, 1994).

Chez les végétaux ligneux, lorsque I’on parle de rythme de croissance ou de croissance
rythmique, il s’agit communément de cycles dont le rythme spatial et le rythme temporel sont

corrélés.

Le rythme de croissance constituerait donc un cadre rigoureux dans lequel les diverses

activités morphogénétiques de I’arbre devraient s’insérer pour produire un individu de grande
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taille se développant de maniére équilibrée pendant de nombreuses années. Le nombre d’espéces
exprimant cette croissance rythmique et pour certaines leurs poids économiques justifiant a eux
seuls, de I’intérét de I’étude du déterminisme de la croissance rythmique chez les végétaux

ligneux.

I11.4. Morphogénese foliaire et développement hétéroblastique

La morphogeneése rassemble I’ensemble des évenements qui conduisent a I’obtention des
différentes parties qui composent la plante. La morphogenese d’une plante est donc intimement
liée a sa croissance. Dans les organes a croissance déterminée comme les feuilles, les
évenements sont plus complexes. L’utilisation de mutants notamment ceux d’Arabidopsis ont
permis de dégager les différentes étapes qui conduisent & I’obtention d’une feuille de taille et de
forme définies. Quatre étapes principales se dégagent :

- la sélection du site d’initiation du futur organe foliaire au niveau du méristeme,

- le recrutement des cellules du méristeme apical, pour la formation d’un initium foliaire, au site
d’initiation,

- 'augmentation du taux de division cellulaire ainsi que le changement dans I’orientation de ces
divisions conduisant a la formation d’un primordium foliaire. Le primordium croit puis se
détache du méristeme, on dit alors qu’il y a surrection du primordium,

- les différents processus permettant I’acquisition de la forme et de la taille finale de la feuille se
succédant ensuite. Au niveau histologique, la formation des tissus procambiaux permet de
caractériser le passage d’un primordium a une ébauche foliaire.

C’est donc a I’issue des différentes étapes précédemment décrites que la feuille acquiert
sa forme et sa taille finale. Il est actuellement admis que selon la nature exogéne ou endogéne
des facteurs régulant I’expression des différents genes impliqués dans la morphogenése foliaire,
on parle respectivement d’hétérophyllie ou d’hétéroblastie (Kerstetter et Poethig, 1998).
Ethymologiquement, I’hétérophyllie (en grec, hetero = différent et phyllie = feuille) caractérise
une plante qui posséde des feuilles dont la morphologie est différente (on parle ainsi de plante
hétérophylle) en réponse aux modifications des conditions environnementales (Kerstetter
et Poethig, 1998). Au contraire, I’hétéroblastie (en grec, hetero = différent et blaste = forme) se
rapporte a des organes de formes différentes (tiges ou feuilles) et ce terme est communément

utilisé pour désigner la production de feuilles de morphologie différente sous un contrdle
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développemental (Goebel, 1900 in Lehir, 2005). On parle ainsi de developpement
hétéroblastique pour exprimer le passage d’un type foliaire a I’autre (Gorenflot, 1996).

Chez les ligneux mais également chez les espéces herbacées, dans le cas d’un
développement hétéroblastique typique, on observe le long de la tige trois classes de feuilles : les
feuilles juvéniles, les feuilles de transition et les feuilles adultes (Kerstetter et Poethig, 1998). En
paralléle de ce cas classique, on rencontre le développement hétéroblastique inversé qui consiste
en une juvénilisation de la croissance. Ainsi, dans le cas des especes pérennes, ce phénomeéne
indique un passage du végeétal vers un état de vie ralentie. C’est le cas de la majorité des especes
ligneuses qui forment des écailles pour recouvrir le bourgeon. Chez ces espéces, le
développement hétéroblastique inversé peut étre plus ou moins complexe. Ainsi, comme il vient
d’étre mentionne, la majorité d’entre elles produisent seulement deux types foliaires : les écailles
et les feuilles adultes c’est a dire les feuilles assimilatrices (Acacia ; Erica x darleyensis :
Beaujard et Astié, 1983 in Lehir, 2005). Chez d’autres especes par contre I’expression est plus
complexe. Ainsi, on citera le cas extréme du Pseudopanax crassifolius, un arbre de Nouvelle
Zeélande qui produit huit types foliaires différents en plus des écailles qui entourent ses
bourgeons dormants (Gould, 1993). Chez les especes ligneuses présentant une rythmicité de
croissance, la production des différents types foliaires constitue également une manifestation du
rythme d’élongation de la tige. Ce phénoméne est ainsi observé chez le chéne pédonculé
(Lavarenne-Allary, 1966 in Mialoundama, 1985; Alatou, 1990), I’hévéa (Halle et Martin, 1968
in Sabatier, 1999), le cacaoyer (Vogel, 1975) et le Gnetum (Mialoundama, 1991).

Actuellement, les mécanismes contrélant le passage d’un type foliaire a I’autre ne sont
pas élucidés que ce soit chez les espéces herbacées ou ligneuses mais les différents travaux
concernant la morphogeneése foliaire constituent autant de pistes a explorer dans la recherche du
déterminisme des changements de formes foliaires qui ont lieu chez les especes a développement

hétéroblastique.
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I11.5. Facteurs impliqués dans la croissance rythmique et le développement hétéroblastique
111.5.1. Facteurs environnementaux
a- Température

En conditions naturelles, I’influence des températures fraiches estivales et froides hivernales
est bien connue pour induire I’entrée ou la sortie d’endodormance des ligneux se développant
sous les climats tempérés (Lavarenne et al., 1975 in Lehir, 2005). Cependant, I’existence de ces
alternances saisonniéres de température masque bien souvent celle d’un rythme de croissance
endogene. Le transfert de ces végétaux en chambre climatique, ou I’uniformisation des
conditions de température est possible, a permis I’expression du rythme de croissance endogéne
en dehors de toutes contraintes environnementales. C’est ainsi qu’une croissance rythmique
endogene de la tige a notamment pu étre produite de facon répétée et uniforme chez Quercus
robur, Quercus petraea, Quercus pubescens (Lavarenne-Allary, 1963 in Alatou, 1990), Hevea
brasiliensis (Hallé et Martin, 1968 in VVogel, 1975), Gnetum africanum (Mialoundama, 1991) et
Citrus deliciosa, Citrus aurantium (EI- Morsy et Millet, 1989 et1993 in Lehir, 2005), mais
également chez la bruyére cultivée in vitro (Viémont, 1984b in Alatou, 1990). Cependant il a
également été montré chez certaines de ces espéces que les conditions climatiques avaient un
role sur le rythme en modulant plus ou moins son amplitude et sa fréquence. Chez le fréne
(Lavarenne et al., 1975 in Alatou, 1990), le chéne rouge (Farmer, 1975 in Lehir, 2005), le chéne
pédonculé (Alatou, 1990) et le chéne liege (Rached-Kanouni et al., 2012), la phase de repos
entre deux vagues de croissance est d’autant plus courte que la température de culture est élevée.
Plus précisément, chez le chéne pédonculé (Parmentier, 1993) et une température de 35°C
perturbe fortement I’expression des composantes de la croissance rythmique

b- Photopériode

La croissance des tiges et des feuilles dépend de la durée relative du jour et de la nuit, ainsi
que de I’intensité et de la qualité de la lumiere (Jaques, 1987 in Nibouche, 1998).

Chez les espéces a croissance rythmique, le passage de jours longs en jours courts peut avoir
plusieurs effets selon la nature du rythme. Chez les espéces du genre Quercus notamment, quand
I’élongation est finie, les bourgeons terminaux sont en phase de « repos apparent ». Si les plants

sont alors placés en jours longs, il y aura production d’une nouvelle vague de croissance alors
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que placés en jours courts, aucun débourrement ne sera observé (Lavarenne- Allary, 1966 in
Mialoundama, 1985). Inversement, une augmentation de la durée de I’éclairement voire un
éclairement continu induit une accélération du nombre de vagues de croissance produites (chéne
pédonculé : Lavarenne-Allary, 1963 in Alatou, 1990). Ainsi, Alatou (1994) affirment que la
croissance rythmique est destabilisée a I’obscurité, et I’allongement devient alors continu. Des
transferts a I’obscurité, a différents stades d’une vague de croissance, de plantes cultivées a la
lumiéere conduisent a des modifications des durées de repos (Alatou, 1990 ; Laifaoui, 1995 ;
Nibouche 1998). Des transferts inverses, c'est-a-dire de la lumiere a I’obscurité, entrainent
également des modifications de I’expression temporelle mais beaucoup moins de la
différenciation foliaire (Alatou, 1990 ; Barnola et al., 1993). Finalement Longman (1991) in
Lehir (2005) précise que les réponses a la photopériode ne dépendent pas seulement de I’espéce,
ni du génotype mais également de I’organe considére, de I’age et de la taille de I’arbre. Ainsi,
dans des conditions contrdlées, les interactions entre I’intensité lumineuse, la température

et d’autres facteurs sont courants et les effets peuvent donc étre additifs.

c- Composition de la solution nutritive

Si I’on considére une corrélation entre systéme racinaire et aérien dans le déterminisme de la
croissance rythmique, une solution minérale qui affecte le développement du systéme racinaire
devrait engendrer des conséquences sur I’élongation de la tige. Chez le chéne pédonculé, cultivé
en serre, I’apport renforcé en azote ammoniacal ne semble pourtant pas étre un facteur
susceptible de s’opposer efficacement a la croissance rythmique de cette espece (Parmentier,
1993). En situation de privation nutritionnelle totale (culture sur eau distillée), la croissance de la
tige est suspendue alors que celle des racines est maintenue. Le rétablissement d’un apport
nutritif normal conduit a un retour de la croissance rythmique de la tige (Parmentier, 1993). Par
contre, la culture in vitro de la méme espéce montre qu’en présence de la solution la plus riche

en azote total et en ion NH4+, la croissance de I’axe caulinaire devient continue (Juncker, 1993).

111.5.2. Les ablations foliaires

Tous les travaux realisés chez les végétaux ligneux ayant pour but de substituer a la

croissance rythmique une croissance continue ont fait appel a I’ablation totale ou partielle des
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jeunes feuilles (chéne pédonculé : Payan, 1982, Champagnat et al., 1986b, Alatou, 1990) ; le
cacaoyer : Vogel, 1975 ; I’hévéa : Hallé et Martin, 1968 in VVogel, 1975 ; le chéne rouge : Collin
et al., 1996). Chez ces especes, les résultats sont identiques et montrent que la suppression de
toutes les feuilles dés qu’elles atteignent quelques millimétres ou quelques centimeétres, selon les
especes, provoque :

- une croissance continue du systéme aérien,

- un dégagement continu et régulier des feuilles hors du bourgeon terminal (plastochrone
apparent constant),

- la production unique de feuilles assimilatrices (pas de production d’écailles ou de type foliaire
intermédiaire),

- des entre-nceuds de longueur identique et le plus souvent tres courts.

Ces travaux illustrent clairement I’importance des jeunes feuilles dans la mise en place du
développement hétéroblastique et du rythme de croissance, mais, actuellement, le mécanisme par
lequel les ablations foliaires agissent est encore peu connu. Chez le chéne rouge, I’effet de
I’ablation totale des feuilles est modéré notamment par la disponibilité des ressources, de sorte
que la défoliation seule ne peut avoir d’effet sur le taux de photosynthése mais que les
interactions ablation/eau, et ablation/eau/nutriments sont significatives (Mcgraw et al., 1990 in
Lehir, 2005).

111.5.3. Apport exogéne des régulateurs de croissance

L’apport exogéne des régulateurs de croissance est également connu pour modifier la
croissance rythmique mais également le développement héteroblastique chez le chéne pédonculé
cultivé en serre (Champagnat et al., 1986b ; Parmentier, 1993) ou in vitro (Juncker, 1993), le
chéne rouge (Collin et al., 1996), le cacaoyer (Abo-Hamed et al., 1981) et le chéne liege
(Benmansour, 1999). Parmi les différents régulateurs de croissance appliqués, il a été rapporté
que seules la gibbérelline A3 et la cytokinine sous forme 6-BAP ont un effet que I’expression du
rythme de croissance. Ainsi, chez ces especes I’apport de gibbérelline A3 affecte la croissance
rythmique en augmentant la durée de la phase de croissance (Abo-Hamed et al., 1981 ;
Parmentier, 1993 ; Collin et al., 1996) alors que I’apport de 6-BAP s’oppose efficacement a la
transformation d’une feuille a limbe avorté en stipule écailleuse (Champagnat et al., 1986b).
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Résultats et discussion

I. Conservation et germination des glands

1. Le matériel végétal
1.1. Recolte

Le matériel végétal est constitué de jeunes plants de six espéces différentes de chéne:
chéne pédonculé (Quercus pedunculataEhrh = Quercus robur L.), chéne liege (Quercus suber
L.), chéne vert (Quercus ilex), chéne zeen (Quercus mirbeckiiDurieu), chéne afares (Quercus

afaresPomel) et chéne kermes (Quercus coccifera L.) issus de la germination de glands.

- Les glands de chéne pédonculé sont récoltés dans la région de Lezoux et de Randan
(France), en Octobre 1990.

- Les semences de chéne zeen et de chéne liege sont récoltées dans la forét de Sidi Driss a
40 km de Constantine, en Octobre1990, au moment de leur chute.

- Les glands de chéne kermeés et de chéne afares ont été récoltés respectivement dans le
Parc National de Gouraya (Bejaia), et dans la forét de I’ Akfadou (Tizi —ouzou) des leur chute au

cours des mois d’Octobre-Novembre 1994.

1.2. Caractéristiques anatomiques du gland

Le gland est un fruit sec ou akéne. Il est constitué d’une graine enveloppée par un
péricarpe assez coriace de couleur brune (Fig. 4). Le péricarpe est formé de trois couches: vers
I’extérieur par un épiderme externe ou épicarpe ; vers I’intérieur par I’endocarpe ; au centre par
le mésocarpe. Le hile constitue la partie basale du gland ; c’est la zone la plus perméable du
péricarpe. Le micropyle représente la partie distale.

La graine est protégée par un tégument assez mince et nervuré. Elle comprend deux

cotylédons qui cache du coté du micropyle un embryon composé d’une radicule, d’une tigelle

et d’une gemmule.
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Figure 4 : Coupe longitudinale dans un gland de chéne pédonculé (a: montrant les deux
cotylédons de la graine, b :passant entre les cotylédons et montrant I'axe embryonnaire,c :graine
isolée. Une partie de son tégument a été enleveée).

2. Conservation et teneur en eau

Parmi les facteurs qui interviennent sur la longévité des glands, la teneur en eau et les
conditions de stockage (température de conservation et hygrométrie). Ceci indique qu’une
humidité, méme trés faible ou dansdes zones localisées de la graine (Leubner-Metzger, 2005 in
Gimeno-Gilles, 2009) serait nécessaire a la levée de dormance.

Les semences utilisées pour les expériences de germination sont les glands de chéne liege
et de chéne zeen ayant subi une stratification froide dans de la vermiculite & +3°C pendant quatre
semaines (Alatou, 1984). Des expériences complémentaires avec des lots de glands identiques
ont permis de suivre leur imbibition, I’apparition des radicules (fin de la germination au sens
strict) puis leur allongement.

Des glands conservés a sec au laboratoire ont été également utilisés.

2.1.Détermination de la teneur en eau

La teneur en eau est I’un des facteurs limitant de la germination, pour cela un seuil

minimal doit étre préservé : seuil en dessous duquel la germination n’a pas lieu. Cette quantité
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d’eau minimale permet de maintenir en vie I’embryon, donc sa faculté germinative (Alatou,
1984).

La teneur en eau représente la différence de poids de la matiére fraiche (P.F) et du poids de
la matiére seche (P.S), obtenue aprés un passage a I’étuve de 96°C pendant 48 heures. Elle a été
déterminée pour 10 glands des différents chénes étudieés.

La détermination de la teneur en eau est effectuée selon la formule de Vilain (1987 in
Nibouche, 1998) :

PF — PS
E=—~—

X100
PF

T.E : Teneur en eau
PF : Poids frais
PS : Poids sec

Les résultats obtenus par différents auteurs ont montrés que les glands des chénes étudiés
présentent des teneurs en eau de 25% pour le chéne pédonculé (Alatou, 1990), de 42 % et 58 %
respectivement pour le chéne liége et le chéne zeen (Alatou, 1984), de 43 % pour le chéne
kermeés (Dergaoui, 1994), de 37 % a 45 % pour le chéne vert (Meziane,1988) et de 20 % pour le
chéne rouge (Dholmes et al., 1955 in Nibouche, 1998).

Au moment de leur récolte, les glands de Chéne pédonculé (Quercus robur) et de Chéne
sessile (Quercus petraea) sont riches en eau et meurent rapidement s’ils sedéshydratent(Finch-
Savage et Clay, 1994 in Corbineau et Roman-Amat., 2001); ce sont typiquement des semences
récalcitrantes. Les travaux réalisés de 1994 a 1996 au laboratoire de Physiologie végétale
appliquée de I’Université Pierre-et-Marie-Curie(Paris 6) en collaboration avec I’Office National
des Foréts (ONF) ont montré que 50 % desglands du Chéne sessile sont morts lorsque la teneur
en eau (par rapport a la matiere seche)des cotylédons et de I’axe embryonnaire est réduite a 60-
70 % et 90 % respectivement, soit 37-42 % et 47 % par rapport & la matiere fraiche
respectivement (Corbineau et Roman-Amat, 2001). Pour cette espéce, la teneur seuil au-dessous
de laquelle il n’ya pas d’émergence de plantule est de I’ordre de 30-35 % par rapport au poids
sec (23-26 % par rapport au poids frais).

Par ailleurs, Schidt’tcité par Nibouche (1998), estime que 45 % est la meilleur teneur en
eau des glands, celle qui conserve toute sa faculté germinative. Cette teneur en eau diminue au

cours du temps de stratification.
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Soska cité par Lamond et Levert (1980 in Benmansour1999) précisent qu’une bonne
conservation des glands de chéne pédonculé nécessite une teneur en eau de 40 a 45 %. Les
travaux réalisés dans ce domaine avec des glands de chénes européens montent que le seuil
critique de déshydratation se situe entre 25 et 35% par rapport au poids frais (Lamond et Levert,
1980 in Benmansour, 1999).

Pour le chéne liege le seuil critique de déshydratation est de 30 % (Benmansour, 1999) ; il
est donc le méme que celui obtenu par Alatou (1984) et Merouani (1996). 1l est de 20 % pour le
chéne rouge, 22 % pour le chéne sessile et 25 % pour le chéne pédonculé (Dolmes et al., 1955 in
Nibouche, 1998).

2.2. Conservation

La conservation des graines demeure a I’état actuel un objectif a atteindre, son but est de
maintenir une bonne faculté germinative. Les techniques décrites par les chercheurs insistent
particulierement sur I’effet de I’humidité relative, d’une température basse et le maintien d’une
teneur en eau relativement élevée. Les glands comme la plupart des grosses semences d’essences
forestiéres a teneur en eau relativement élevée sont difficiles a conserver (Lamont et Levert,
1980 in Nibouche, 1998).

En fait, il apparait que les méthodes de conservation des glands sont encore trés mal
définies et qu’elles varient largement selon les auteurs et les possibilités matérielles.

Grace a différents travaux antérieurs (Holmes et Buszewicz, 1956; Bonnet-Masimbert
et al., 1977; Delatour, 1978; Delatour et Morelet, 1979 cités par Corbineau et Roman-Amat,
2001), I’Office National des Foréts (ONF) en France met en ceuvre, depuis 1980, une méthode
de conservation des glands qui permet de maintenir ces derniers en bon état physiologique
pendant environ 18 mois, soit de la récolte de I’automne n au printemps de I’année n + 2
(Preneyet al., 1997). Cette méthode repose schématiquement sur le cryptique « élimination de
I’agent de la pourriture noire (Ciboria batschiana) selon la méthode décrite par Messer (1960,
cité par Corbineau et Bernard Roman 2001) + température positive proche de 0 °C +
hygrométrie élevée ». Elle donne globalement satisfaction et permetde proposer aux pépiniéristes
un approvisionnement moins affecté par les irrégularités des fructifications (Corbineau
et Bernard Roman, 2001).

Dans la presente étude, deux méthodes de conservation sont étudiées :
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a. Stratification a froid

Les glands des chénes étudiés (pédonculé, liege et zeen) sont tries et mis a tremper pendant
24 heures dans I’eau courante. Le traitement fongicide consiste a immerger les semences pendant
48 heures dans une solution contenant un mélange de Benomyle (0.4 g. I'Y) et de
Méthylthiophanate (1 g. I*"). Apres ressuyage, ils sont conservés a + 1°C en chambre obscure
dans des bacs renfermant de la vermiculite seche (Bonnet-masimbert et al., 1973 in Alatou,
1990). Dans ces conditions de stockage, les glands peuvent étre conservés pendant une ou deux
années (Preney et al., 1997). Leur conservation doit respecter une teneur en eau minimale. Elle
est importante car toute diminution de celle-ci aboutit & une perte sévere de la capacité

germinative (Alatou, 1984).
b. Conservation a sec au laboratoire

Deux chénes sont utilisés, le chéne zeen et le chéne liege. Afin d’éliminer les parasites, les
glands des deux chénes sont placés pendant quelques semaines a I’abri du rayonnement solaire
dans des tiroirs bien aérés. lls ont ainsi subi une période de desséchement qui permet d’éviter un
développement possible des moisissures.

Le dessechement des glands a été suivi pendant une période de trois mois sur des
échantillons de 100 glands en conditions de laboratoire (19°C£2°C) (Alatou, 1984).

Les résultats obtenus montrent selon Alatou (1984) une baisse importante du poids des
glands conservés a sec au laboratoire au cours des premieres semaines dont la moitié est
constatée dans les dix premiers jours (Fig. 5). Le poids se stabilise a partir du 60°™ jour. Sur une
période de trois mois a I’air libre, les pertes d’eau par rapport au poids final sont de 53 % pour le
chéne liege et de 63 % pour le chéne zeen. Ce méme auteur a constaté qu’aprés 51 jours de
stratification froide, les glands de chéne liege ont perdu 25 % de leur poids initial et ceux du
chéne zeen 11 %. La teneur en eau finale par rapport au poids frais a ete estimée a 45 % chez le
chéne liege et 56 % pour le chéne zeen. Les résultats de la teneur en eau et de germination
mensuels enregistrés par Chouial M., (2012) ont montrés également que les glands de chéne
liege conservés en chambre froide thermo-réglée (0 a 2°C) et dotée d’un humidificateur, sont

restés pratiqguement intacts. Le taux de germination est trés satisfaisant.

Dans son étude, Gherbi (2005) a suivi également I’évolution de la teneur en eau des glands de

chéne liége au cours de 17 semaines de stratification au laboratoire a une temperature de 19°C,
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la teneur moyenne obtenue sur dix glands avec cupule est de 60.49 % et 52.21 % chez les glands
sans cupules (semaine 0), la perte d’eau est importante durant les trois premieres semaines soit
de 38.11 % pour les glands avec cupule et 32.19 % pour les glands sans cupule, elle devient

faible au-dela de la 12°™¢- 13*M® semaines.

20 1 —w—Ch zeen
—s—ch liege
15 -

Perte de poids (en % du poids
initial)

0

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90  Temps (jours)

Figure 5 : Dessechement au laboratoire (19°C+2°C) des glands de chéne.

3. Traitements physiques, cinétique de réhydratation et germination des glands

La germination est définie comme la phase transitoire entre le stade graine séche et
I’apparition de la radicule (Bewley et Black, 1994 in Gimeno-Gilles, 2009). Cette phase
nécessite en premier lieu I’imbibition des tissus. Si les conditions physiologiques sont favorables
(absence de dormance primaire) ainsi que les conditions environnementales (disponibilité en
oxygene, température adéquate), la germination est possible.

Le processus de la germination de semences commence donc par une imbibition dont on peut
suivre facilement I’évolution par pesées. Cette imbibition aboutie a un seuil de réhydratation
favorable a une germination, pour cela différents traitements physiques sont appliqués aux
glands pour pouvoir comparer la cinétique de germination de lots de dix glands ayant subi, avant
leur mise en germoir, I'un ou I’autre des traitements suivants :

To : Glands intacts ;

T1: Immersion des glands dans I’eau pendant 48 heures ;

T2: Ablation des enveloppes séminales (péricarpe et téguments) ;

Ts: Ablation du péricarpe, puis immersion dans I’eau courante pendant 48 heures ;
T4: Immersion dans I’eau pendant 48 heures, puis ablation des enveloppes séminales ;
Ts: Gland scarifie.
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Pour le chéne pédonculé, les glands ont été mis a germer verticalement (hile vers le haut), a
demi enfouis dans de la vermiculite saturée d'eau, a I'intérieur de bacs de plastique recouverts de
papier d’aluminium et placés en chambre obscure a température rigoureusement contrélée. Pour
les glands du chéne zeen et du chéne liége, les bacs de germination sont disposés sur les
paillasses du laboratoire sous un éclairement de 5000 Lux avec photo période moyenne de 8
heures. Les conditions thermiques et hygrométriques sont plus ou moins variables. La
température moyenne est évaluée a 17°C et I’humidité relative a 60 %.

3.1. Cinétique d’imbibition

Pour quantifier le taux de réhydratation des glands ainsi que de leurs différentes parties
(péricarpe, tégument, gland dénudé,....... ), une expérience a été réalisée par Alatou (1984) sur
des glands de chéne liége et de chéne zeen. Cette derniere consiste en une immersion prolongée
des glands dans de I’eau de robinet pendant 51 jours. Pour éviter les phénoménes d’anoxie, I’eau
est renouvelée quotidiennement. Des lots de 10 glands ont été utilisés. Ces glands ont été
préalablement soumis : soit a une stratification froide a +3°C pendant 50 jours. Soit a une
conservation a sec au laboratoire pendant 50 jours.

Pour chaque lot, I’auteur a immerge respectivement :

- Des glands intacts.

- Des glands ayant subi I’ablation des enveloppes séminales.

- Des glands ayant subit I’ablation du péricarpe.

- Des enveloppes (tégument + péricarpe).

- Des péricarpes détachés.

Les traitements appliqués aux glands des différents chénes étudiés, montrent que la
réhydratation et la vitesse d’imbibition sont fortement influencees et affectent considérablement
la reprise d’eau et la germination (Tab. 2). Ainsi, la cinétique de réhydratation est beaucoup plus
rapide chez les glands dénudés, que chez les glands intacts (To). Selon Alatou (1984), I’ablation
du péricarpe (T3) est favorable a I’imbibition chez le chéne zeen, elle est presque sans effet chez
le chéne liege (Fig. 5), ce qui révele des différences quant au réle des diverses enveloppes dans

la pénétration de I’eau vers I’embryon. Dans les cas extrémes, la reprise d’eau peut atteindre
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80 a 100 % du poids initial. Cette imbibition peut étre trés rapide et atteint 60 % en 9 jours pour

des glands de chéne zeen scarifies et elle est de 40 % pour les glands de chéne liege (Tab. 2).

Tableau 2 : Augmentations de poids (en % du poids initial) pour des glands ayant séjourné en
vermiculite humide en fonction des traitements appliquées (Alatou, 1984).

Espece | Jours 2 | 5 | 9 | 12|16 |21 |27 34|42/ a9
Traitement

To 18 | 21 | 25 | 28 | 29 | 30 | 39 | 44 | 48 | 54

T, 12 | 18 | 2L | 24 | 25 | 28 | 30 | 36 | 48 | 54

g T 25 | 27 | 29 | 31 | 33 | 42 | 50 | 66 | 87 | 92
5 Ts 11 | 14 | 17 | 20 | 23 | 31 | 34 | 40 | 45 | 55
© Ts 10 | 156 | 17 | 19 | 22 | 30 | 39 | 48 | 54 | 61
Ts 23 | 29 | 41 | 44 | 47 | 53 | 61 | 70 | 76 | 82

To 10 | 11 | 12 | 14 | 16 | 20 | 23 | 25 | 28 | 3L

T, 8 | 8 | 9 |10 |12 | 15| 18 | 20 | 23 | 27

2 T 20 | 23 | 28 | 31 | 34 | 37 | 43 | 46 | 54 | 57
5 Ts 5 | 11 | 12 | 13 | 18 | 21 | 24 | 29 | 32 | 38
© Ts 18 | 22 | 26 | 29 | 33 | 41 | 45 | 55 | 59 | 63
Ts 30 | 45 | 63 | 68 | 72 | 80 | 85 | 90 | 100 | 100

Dans le cas ou les graines et les péricarpes sont placés séparément dans I’eau, les
péricarpes s’hydratent davantage, plus rapidement que les glands dénudés et les glands intacts
(Fig. 6). En fin d’immersion, les péricarpes ont repris 41 % d’eau pour le chéne liege et 45 %
pour le chéne zeen. La cinétique de réhydratation est donc influencée par la perméabilité

différentielle des enveloppes séminales (Alatou, 1984).
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Figure 6: Augmentation de poids (en % du poids initial) des glands immergés pendant 51
jours : (a) : chez le chéne liége, (b) : chez le chéne zeen.

3.2. Cinetique de germination

La cinétique de germination est régulée par la température, I’optimum variant d’une espece
a I’autre selon le milieu auquel elle est adaptée et également par I’éclairement (Gimeno-Gilles,
2009).

Le mode d’expression de la vitesse de germination (Tab. 3) illustre assez bien les
différences de cinétique a la suite des divers traitements (To: Témoin; Ti: Immersion des
glands dans I’eau pendant 48 heures ;T2: Ablation des enveloppes séminales (péricarpe et
téguments) ; Ts: Ablation du péricarpe, puis immersion dans I’eau courante pendant 48 heures ;
T4: Immersion dans I’eau pendant 48 heures, puis ablation des enveloppes séminales) appliqués

aux différentes semences de chéne avant leur mise en germoir.

Tableau 3: Temps (jours) nécessaire a I’obtention de 50 % de germination en fonction du
traitement appliqué aux glands du chéne pédonculé avant leur mise en
germoir (Lamond, 1978).

Récolte des graines Traitement effectué

Provence Date Température de germination To T T, Ts T,
17.10.76 16 °C 198 | 158 | 3.6 | 2.0 -

Creuse(France) 17.10.76 24°C 222 | 140 | 27 | 20 -
17.10.76 24°C 154 | 215 | 23 | 20 5

16.10.76 20°C 24 24 | 26 | 2.0 -

Puy-de-déme

23.10.76 24°C 20 | 205 | 32 | 22 -
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L’on notera principalement que, dans toutes ces expériences, les semences mises a germer
apres ablation des enveloppes séminales (Lots: Tz, Tz et T4) germent beaucoup plus rapidement
que les autres (Lots: To, T1) (Tab. 5). Ce traitement est légerement efficace lorsqu’il est effectué
apres imbibition des glands (Ts) (Fig.6). L immersion des glands entiers dans I’eau pendant 48
heures (T1), semble n’avoir aucune influence sur leur germination (Lamond, 1978 et Alatou,
1984). Les résultats obtenues par Dergaoui (1994), montrent également que lorsque I’imbibition
des glands de chéne kermes est importante en début de germination, la semence a tendance a
germer plus rapidement, il est donc démontrer que les enveloppes séminales demeurent un frein

potentiel pour la réimbibition de I’embryon et de sa germination (Tab. 4).

Tableau4: Influence des traitements physiques sur la germination des semences de
Quercus coccifera L. (Dergaoui, 1994).

Durée de

Traitements

Reprise d’eau

Capacité de

Capacité

(%) germination ( js) germination (%) | d’emergence ( %)
To 16.35+4.19 79 70 50
T2 22.11+4.22 4 100 70
T3 21.00 £ 4.38 4 100 70
Ts 11.89 £ 4.65 25 70 50

Il apparait indéniable que ce sont surtout les enveloppes du péricarpe qui constituent
I’obstacle prépondérant de cette réhydratation, le traitement T3 le montre tres bien. La durée de
germination est réduite lorsque la quantité d’eau reprise est importante (Tab. 4).

Les résultats obtenus par Alatou (1984) sur la capacité germinative (sortie de radicule)

et I’émergence des plantules du chéne liege et du chéne zeen sont rapportés dans le tableau 5.

Tableau 5: Influence des traitements physiques sur la germination des semences de chéne
(Alatou, 1984).

. ] Capacité germinative Capacité d’emergence des
Espece Traitements ] ) )
en immersion (%) plantules en germoir (%)
. Glands intacts 50% 70%
Chéne liege
Glands dénudés 80% 20%
A Glands intacts 100 % 80%
Chéne zeen
Glands dénudés 100% 60%
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La capacité d’émergence des plantules aprés une longue période d’immersion est meilleure
chez les glands intacts. Cela pourrait s’expliquer par le réle protecteur des enveloppes séminales
lors de I’immersion totale, en absorbant elles-mémes une grande quantité d’eau, elles permettent
la conservation du pouvoir germinatif.

Pour les glands conservés a sec au laboratoire et qui ont subi par la suite une immersion
prolongée de deux mois, leur réhydratation est trés forte, mais leur faculté germinative devient
nulle dans le milieu d’immersion et en germoir. Une des raisons de cet échec de la germination

pourrait étre un desséchement (irréversible) trop important des glands.

4. Effets de I’excision racinaire sur la morphogenese du systeme racinaire

Afin de connaitre l'effet des excisions racinaires, exécutés au stadede semis, sur la
morphologie et le développement du chéne, une expérience a été réalisée par Younsi en 2006 sur
des semis de chéne liege. Il a opté a déterrer soigneusement des plants pour une
descriptiondétaillée. Les parametres qu’il a étudiés sont la longueur du systeme racinaire, le
nombre de pivots de remplacement et leur croissance radiale a différents niveaux. Cette étude a
été faite au niveau de la parcelle de Kissir (Wilaya de Jijel).

L’expérience s'agit d'une régénération par semis direct réalisée a partir des glands
prégermés, possédant unpivot de 12 a 15 cm et traités de la maniere suivante :

- TO: Témoin ;

- T1: Excision du pivot a 1 cm du collet ;

- T2: Excision du pivot a 3 cm du collet ;

- T3: Ablation de 50 % des réserves cotylédonaires du gland ;

- T4: Ablation de 75 % des réserves cotylédonaires du gland ;

Le plant de chéne liege possede un puissant systeme racinaire aforte capacité de
régénération. La racine pivotante d’un jeune semis dépasse 15 cm avant I’apparition de la tigelle,
atteint 60 cm a 3 mois et 100 cm en 12 mois, soit 4 fois environ la taille de la partie aérienne
(Yessad, 1998 in Younsi, 2006). Le semis (in situ) présente non seulement un intérét au plan
économique et social par sa simplicité et son faible colt mais aussi physiologique. Il permet le
développement en place de son systéme racinaire pivotant, lequel pourra explorer rapidement les
couches profondes du sol (alimentation en eau de la plante). De plus, une telle pratique évite les

traumatismes dus a la transplantation des plants élevés en pépiniére, et la réduction du
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développement des racines par le volumetoujours insuffisant des conteneurs (Champroux, 2001
inYounsi, 2006).

4.1. Décapitation racinaire et cotylédonaire

Aprés six mois d’installation de la régenération, I’effet des traitements de décapitations
racinaires et cotylédonaires appliqués sur les pivots des glands prégermés de chéne liége lors du
semis, donne de différences tres hautement significatives entre les différents traitements pour
I’ensemble des parametres de croissance étudiés. La croissance est plus favorisée par le
traitement T2 (décapitation a 2 cm du collet) qui occupe la premiere classe pour la hauteur totale
avec 33.4 cm, le diamétre au collet avec 5.21cm et le nombre de feuilles avec une moyenne de
4.87. Le traitement témoin (TO) se classe en deuxieme place pour la croissance en diamétre, la
hauteur et le nombre de feuilles. Le traitement T1 (décapitation a 1cm du pivot) a donné des
valeurs moins importantes que celles du T2 et TO. Pour les traitements de décapitations
cotylédonaires T3 (Ablation de 50 % des réserves cotylédonaires) et T4 (Ablation de 75%) la
croissance est défavorisée en donnant des résultats plus faibles notamment pour le T4. Selon
Merouani et al (2001), le rythme de croissance et fortement affecté par la taille des glands
quelque soit leur &ge ; la croissance des plants issus de gros glands (> 5g) est plus rapide que
celle des plants issus de petits glands (< 45g). Lamond (1978), a trouvé également que la masse
cotylédonaire a une influence considérable sur la croissance et le développement du chéne
pédonculé.

La décapitation du pivot a 3cm du collet influence positivement lacroissance en permettant
la néoformation des pivots de remplacement etl’augmentation de la masse racinaire qui joue un
role important dans lanutrition et [’exploration des horizons du sol, a [I’inverse,
I’ablationcotylédonaire qui réduit les réserves de la graine exerce un effet néfastesur le
développement et la survie des jeunes semis de chéne liege endonnant des plants de mauvaise
qualité dans les six premiers mois. Dans ce contexte Bennadja (1993), a trouvé que le crochetage
du solaccompagné d’une décapitation du systéme racinaire exerce un effet positifsur I’activité
physiologique des jeunes semis de chéne liege. Quatre ans apres, I’analyse des moyennes des
différents traitementspour le taux de réussite révele une différence trés hautement significative ;

les traitements TO et T2 occupent les premiers rangs avec 92.6 % et 87.0 %.
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Les traitements de décapitation racinaire et cotylédonaire ont influencés fortement le
développement des jeunes semis de chéne liege dans les premiers mois. Quatre ans apres, les
plants ont pu dépasser I’influence de ces traitements et ils sont adaptés aux conditions du milieu
naturel. Le traitement T2 semble bénéfique pour faire démarrer la régénération et activer le
développement des jeune semis durant les premiers mois de croissance.

L’architecture et la morphologie d’une plante déterminent sa capacitéa exploiter les
ressources du milieu. Elles sont fortement liées a sa production et a sa valeur (volume, biomasse,
qualité du bois ou des fruits, valeur ornementale...). Elles varient en fonction du stade
ontogénique, du patrimoine génétique, des conditions écologiques et des itinéraires techniques
(Barthelemy, 2002 in Alatou et al., 2007).

L’observation du systeme racinaire des plants ayant subi les différents traitements montre
qu’il est formé d’un pivot unique portant desradicelles chez les plants témoins TO, T3 (ablation
de 50 % des réserves cotylédonaires), et T4 (ablation de 75 % des réserves), et est formé
demultiples pivots chez les plants T1 (excision du pivot a 2cm du gland) et T2 (excision du pivot
a 3cm du gland) (Photo. 1).

L’excision racinaire a différents endroits permet donc la régénération de nouveaux pivots
qui sont en moyenne de 4.25 pivots pour le traitement T1 et 4.5 pour le traitement T2, dont
I’épaisseur et la longueur sont variables d’un pivot de remplacement a un autre. Par conséquent
I’ablationdes réserves cotylédonaires n’influence pas la néoformation de nouveaux pivots ; cas
du traitement T3 et T4. Une étude histologique montre que les premiers indices de

I’organogenése sont visibles entre 24 et 48 h apres la décapitation (Chanpagnat et al., 1974).

Photo 1 : Plants de chéne liege &gés de 6 mois issu de différents traitements de semis direct

(Younsi, 2006).
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Aprés 6 mois de semis, les différences sont trés remarquables, les plants du traitement T1
et T2 ont développés un systeme racinaire plus grand en nombre et en biomasse (Photo. 1).
Apreés 2 ans de culture, les différences sont encore bien visibles notamment pour le traitement T2
qui semble plus bénéfique pour favoriser le développement du systéme racinaire (Photo. 2).

A I’4ge de quatre ans, les différences entre les plants du témoin TO et les plants de
décapitation T1 et T2 sont toujours remarquables pour le systeme racinaire (Photo. 3). Le
volume racinaire est plus grand en diamétre, en longueur et en nombre chez les plants du
Traitement T2 qu’a celui observé chez les plants du Témoin. Ceci a influencé la croissance en
hauteur et en diameétre du systeme aérien qui devient plus favorisé par les traitements de
décapitation, notamment le traitement T2 qui a donnée de bons résultats (Photo. 4). Rieadacker
(1977 in Alatoul990), a affirmé ainsi que les déformations des pivots en favorisant le
développement des racines latérales permettent-elles aussi une meilleure exploitation des

horizons superficiels du sol, généralement les plus riches en matiéres minérales.

Photo 2 : Plants de chéne liege agés de 2 ans, des traitements TO, T1, T2, T3 et T4 issus
du semis direct (Younsi, 2006).
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Photo3 : Plants de chéne liége agés de 04 ans, du traitement TO et T2 issus du semis direct.

T0 T2

Photo 4 : Plant de chéne liege du témoin (TO) et du traitement T2 issus du semis direct
(Younsi, 2006).

34



Résultats et discussion

I1. Croissance des chénes en conditions semi-controlées

1. Modalités de culture

Afin d’obtenir une germination rapide et homogéne, les enveloppes séminales constituées
respectivement d’un péricarpe et d’un tégument sont enlevées (Alatou et Vignes, 1983).

Les glands du chéne pédonculé, du chéne liege et du chéne zeen sont alors placés 24
heures sous I’eau courante (afin de les débarrasser d'une partie de leurs tanins et de faciliter leur
germination) et mis a germer sur vermiculite saturée d’eau a 16°C obscurité pendant 15-20 jours
(Alatou, 1990).A I’issue de la germination, I’ensemble des glands conservés c'est-a-dire
présentant une racine d’au moins 0.5 cm sont mis en pot (Fig. 7).

Pour le chéne afares et le chéne kermes, les glands préalablement triés, sont placés en
couches minces alternant avec de la sciure de bois dans des bacs renfermant de la vermiculite
séche (Bonnet- Masstmbert et al., 1973 in Lafaoui, 1995).

Les semis sont transférés en chambres climatisées ou la tempeérature et I’humidité relative

sont maintenues constantes.

-a- -b- -C- -d- -e-

Figure 7: Classes morphologiques de germination ( a: gland non germe ; b: formation de la
radicule ; c: formation de I’hypocotyle ; d: allongement de I’hypocotyle ; e: début de la
croissance des feuilles) (Mercier et Rainville, 1996).

1.1. Culture en pots

Les plantules sont repiquées dans des pots en plastique remplis d'un mélange a part égale
detourbe neutre et de sable. Les plantes en pots sont arrosées régulierement avec de la solution
nutritive de type INRA Morizet (Tab. 6).
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1.2. Culture en hydroponique

Les semis (Pédonculé, Zéen et Liege) sont maintenus sur bac de solution nutritive bien
aérée, le systeme racinaire étant entierement immergé a I’obscurité. Un renouvellement régulier
de la solution nutritive est assuré tous les mois. Les bacs contiennent 60 litres et peuvent

accueillir jusqu'a 40 plants (Alatou, 1990).

1.3. Culture en caisson sous brouillard nutritif

La technique mise au point par Lamond (1976) in Alatou (1990) permet de fournir aux
racines, sous forme d’aérosols, I’eau et les sels minéraux nécessaires a la croissance des
plantules. L aérosol est obtenu a I’aide d’un humidificateur « DEFENSOR 505» commandeé par
un circuit contrélant la fréquence et la durée des pulveérisations. La base de celui-ci est immergée
partiellement dans 10 L de solution nutritive. Cette dernieres est renouvelée toutes les trois
semaines. Une pulvérisation dure une minute et un temps de repos de 3 mn est observé entre

chacune d’elles.
La solution nutritive utilisée pour toutes les cultures est de type INRA Morizet dont la
composition est la suivante :

Tableau 6: Composition de la solution nutritive INRA-Morizet utilisée pour la culture de
chéne (Alatou, 1990).

Macroélément (mg.I*?) Oligoéléments (mg.I)

MgSOa,7H20 135 MnSOs ,H20 0.616
(NH4)2S04 36.2 ZnS04,7H20 0.882
K2HPO4 660 HsBOs 0.564
KH2PO4 4.85 CuSOs4, 5H20 0.196
KNOs 101 MnO4(NH4)2 0.100

Ca(NOs3):2 172.5 Masqualate 0.2 mlI*t

DTPA a 2% de Fe
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2. Conditions de culture

Les chambres de culture utilisées dans toutes les expériences sont constituées d’un plafond
lumineux mobileconstitué de tubes fluorescents et lampes a incandescence (Alatou, 1990 ;
Laifaoui, 1995 ; Dergaoui, 1994).

2.1. Culture a 12°C (x1°C) J.L. de 16h

Les chénes pédonculés, zeen et liege sont cultivés en caisson sous brouillard nutritif a 12°C
(x1°) en jour long de 16h (16h/24h). L’intensité lumineuse est estimée & 60 pmol m2 s, Le
plafond lumineux est constitué de 40 tubes MAZDA FLUOR Blanc Industrie TF65-58 W et de
24 lampes a incandescence MAZDA 15 W. L’humidite relative est maintenue a 90 %
(Alatou, 1990).

2.2. Culture 218°C (+1°C) J.L.de 16h

La culture des trois chénes est suivie en caisson sous brouillard nutritif (Alatou, 1990). La
température de 18°C et I’humidité relative a 80 % sont maintenues constantes. L’intensité

lumineuse a la base des plantes est de 70 umol m? s, Le plafond lumineux est constitué de :

- 20 tubes MAZDA FLUOR lumiére du jour TF 65-58 W

- 13 tubes MAZDA FLUOR lumiere du jour de luxe TFRS-65/L JL.

- 7 tubes SYLVANIA GRO-LUX TF 65W

- 24 lampes a incandescences MAZDA 15 W. La photopériode est de 16 h d’éclairement
pour 8h d’obscurité, soit un jour long (J.L.).

2.3. Culture a 25°C (£1°C) J.L.de 16h
2.3.1. En hydroponique

La température de 25°C + 1°C et I’humidité relative de 70 % %5 % sont maintenues
constantes. L’éclairement quotidien de 16 heures de jour et de 8 heures de nuit (16h/24h) est

fourni par un plafond lumineux constitue de :
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- 15 tubes MAZDA FLUOR lumieére du jour TF 65-58 W

- 10 tubes MAZDA FLUOR Ilumiére du jour de luxe TFRS-65/L J.L.

- 5 tubes SYLVANIA GRO-LUX TF 65W

- 12 lampes a incandescences MAZDA 15 W. L’intensité lumineuse est estimée a 80 pumol

m2s?alabase des plantes.

2.3.2. En pots et en caisson sous brouillard nutritif

Pour les trois chénes (pédoncule, zeen et liege), les conditions sont les mémes qu’on
hydroponique. Seule I’intensité lumineuse est estimée a 98 pmol m2 s*.Le plafond lumineux est
constitué de: 35 tubes MAZDA FLUOR lumiere du jour TF 65-58 W, 17 tubes MAZDA
FLUOR lumiére du jour de luxe TFRS-65/LJL, 11 SYLVANIA GRO-LUX TF 65W et de 20
lampes a incandescences MAZDA 15 W (Alatou, 1990). Pour le chéne afares et le chéne kermes,

le plafond lumineux est composé de 13 tubes a NEON ORSAM et une lampe a mercure.

L’intensité lumineuse est estimée par un luxmeétre, elle est de 3000 lux a la base des plantules
(Laifaoui, 1995 ; Dergaoui, 1994).

2.4. Culture & 33°C (+2°C) J.L.de 16h

La culture est suivie en pots et en caissons sous brouillard nutritif. L’intensité lumineuse
est de 75 umol m2 st 4 la base des plantes. 40 tubes MAZDA FLUOR blanc industrie TF40-35
W et 35 lampes a incandescences MAZDA 15 W assurent I’éclairement des chénes (pédonculé,

zeen et liege). L’humidité relative est de 60 % =+ 5.

3. Analyse de la croissance
3.1. Mesures de croissance

Elles sont réalisées pour toutes les conditions de culture afin de comparer le

développement des différents chénes étudiés. Les paramétres suivants sont pris en compte :

- Les composantes temporelles : durées en jours des phases de croissance en longueur de la

tige et de repos du bourgeon apical.
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- Les composantes spatiales : le nombre d’ensembles foliaires formés par unité de temps ou
rythme de dégagement des feuilles (plastochrone apparent) et la morphogenese de ces ensembles
qui sont au nombre de trois (Fig. 8) :

e Au bas de I’étage, il y a formation d’ensembles foliaires écailleux. Premieres piéeces
florales développées sur I’axe caulinaire au cours de la formation d’un étage. Dans ce cas le
limbe ne se développe pas. Ces ensembles foliaires dont le limbe a avorté, sont uniquement
composes de 2 stipules verdatres de forme ovale « stipules écailleuses » (Fig. 8B).

e La partie médiane de I’axe caulinaire est occupée par les ensembles foliaires a limbe
assimilateur. Ces ensembles foliaires se composent de deux stipules entourant un limbe
assimilateur de type feuille de chéne (Fig. 8C).

e Enfin, I’extrémité apicale et a proximité du bourgeon il y a formation d’ensembles
foliaires a limbe avorté qui se caractérisent par la présence de deux stipules « feuilles a limbe

avorté » entourant un limbe desséché (Fig. 8D et E).

2Eme Srape

1" étape

Figure 8: Jeune plant de chéne pédonculé (Quercus robur L.) cultivé en conditions

contrélées (25°C / jours longs). (A) Plant de chéne présentant 2 étages ou vagues de

croissance, (B) stipules écailleuses, (C) feuille assimilatrice, (D et E) feuille a limbe avorté.

la : limbe avorté, ste : stipule écailleuse, st : stipule (Lehir, 2005).

Une autre maniére d’aborder la biologie de développement chez le chéne et basée sur la
connaissance du QMI (Quercus Morphological Index) qui définit les différents stades de
développement (Hanson et al., 1986 in Alatou et al., 1995) parmi lesquels trois retiennent notre

attention :
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- Linear Stem Elongation (Slin): correspond au stade morphologique durant lequel se réalise
I’élongation de I’axe caulinaire au cours d’une vague de croissance : la fleche sur les
figures (Fig. 11 et Fig. 14) représente I’allongement maximum de la tige (3 Slin pour la
3°Me yague de croissance).

- Linear leaf expansion (LIlin) : caractérise I’expansion foliaire, la fleche représentée sur les
figures mentionne la croissance foliaire au moment de I’arrét caulinaire d’un flush.

- Flush Lag (Lag) : c’est le temps de repos entre deux flushs, la fleche représentée sur les
figures indique le début de la phase de repos d’une vague de croissance.

La croissance en longueur en mm de la tige est mesurée quotidiennement a I’aide d’une
réglette graduée au 2 mm. Le dégagement des entre- nceuds est noté au cours du temps.
L’etalement foliaire apprécié par I’allongement en longueur en mm des feuilles est mesuré

quotidiennement. 1l suit I’augmentation de la surface foliaire dans le temps.

3.2. Etude morphologique des stades de développement du Chéne au cours d’une

vague de croissance

L’étude porte sur la troisieme vague de croissance (Alatou, 1989). Ce choix se justifie par
les travaux de Payan (1982) qui montrent que le 1°" étage n’est pas représentatif de I’étage
moyen car il se développe encore sous I’influence des réserves cotylédonaires qui varient d’un
gland a Il'autre (Alaoui-Sossé et al., 1994). Cette influence devient négligeable lors de
I’installation de la deuxieme vague de croissance. La terminologie utilisée pour décrire les stades

de développement, est conforme a celle décrite par Alatou et al. (1989) (Photo. 5):

a: 2 jours de croissance, le bourgeon apical écailleux est gonflé, début d’une nouvelle vague de

croissance.

b: 6 jours de croissance, le bourgeon est épanoui, I’axe en cours d’allongement est recouvert par

les écailles.

c: 8 jours de croissance, les jeunes feuilles sont épinastiques et anthocyanées, la vitesse

d’allongement de la tige est maximum.

d: 14 jours de croissance, arrét de I’allongement caulinaire, I’augmentation de la surface foliaire

est importante.
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Photo 5: Stades de développement d’un plant de chéne pédonculé (Quercus pedunculata L.) cultivé a 25°C en J.L de 16h au cours de la troisieme vague de
croissance (Alatou, 1990) .
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e: 18 jours de croissance, stade de mi-repos apparent, I’allongement en longueur des feuilles est

terminé.

f: 22 jours de croissance, fin de repos apparent, les feuilles du haut de I’étage sont groupées en
rosette, la longueur des entre-nceuds correspondants est réduite, une nouvelle vague de

croissance va débuter.

3.2.1. Croissance a 25°C J.L (16h/24h)

Les résultats obtenus montrent qu’aux conditions de 25°C J.L, la croissance des différents
chénes étudiés est rythmique et de nature endogéne. Elle se caractérise par une succession
ininterrompue d’unités structurales correspondant aux vagues de croissance ou étages
(Fig. 9). Chacune d’entre elles dure environ trois semaines pour le chéne pédonculé (Alatou,
1990 ; Lehir, 2005), peut dépasser trois semaines pour le chéne liege (Rached-Kanouni et al.,
2013), trois semaines pour le chéne zeen (Alatou, 1990), quatre semaines pour le chéne afares
(Laifaoui, 1995) et trois a quatre semaines pour le chéne kermes (Dergaoui, 1994). Chaque

vague de croissance se décompose en une phase d’allongement caulinaire et une phase de repos.

L allongement de la tige est discontinu chez tous les chénes. Il est caractérisé par la mise
en place d’entre-nceuds de longueurs différentes, les plus courts se situent a la base et a la partie
supérieure d’un étage. Les derniers sont associés a des feuilles a limbes assimilateurs et des

feuilles a limbes avortés (Fig. 9).

Le polymorphisme foliaire est accusé chez tous les chénes étudiés. A chaque vague de
croissance, onobserve de sa base au sommet, la présence de différents ensembles foliaires
(écailles, feuilles & limbes assimilateurs et feuilles a limbes avortés) qui se répartissent
invariablementle long de la tige. Le nombre de ces ensembles foliaires varie d’une espece a

I’autre et d’un étage a I’autre.
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3.2.1.1. Allongement caulinaire, plastochrone apparent et croissance foliaire

Au cours de la troisieme vague, la croissance de la tige duchéne pédonculé peut se diviser
en deux phases : une phase d’allongement (entre les stades 2 et 13 jours) et une phase d’arrét qui
débute au stade 14 jours et se prolonge jusqu’a la reprise de croissance de la vague suivante
(Alatou, 1990).

Le maximum d’allongement de la tige est mesuré entre les stades 8 et 10 jours avec une
élongation moyenne de 24 mm/j (Lehir, 2005). Au stade nommé habituellement stade 2 jours
dans la littérature, le gonflement du bourgeon débute et les écailles qui I’entourent s’écartent
(Annexe. 2. Tab. 7). Au stade 3 jours, le bourgeon est encore recouvert de ses écailles et aucune
feuille assimilatrice n’est encore visible. Au stade 5 jours, la premiére feuille assimilatrice est
dégagee du reste des feuilles par I’élongation de son entre-nceud sous-jacent. De facon générale,
les entre-nceuds de chaque ensemble foliaire s’allongent pendant 4-5 jours consécutifs, puis leur
élongation s’arréte. La taille finale des entre-nceuds est trés variable et s’échelonne de 1 a 45
mm. Cette variation n’est pascorrélée avec la nature de I’ensemble foliaire porté par cet entre-
nceud.Au stade 7 jours, les feuilles assimilatrices en crosse sont disposées autour de I’apex. Au
stade 8 jours, les feuilles apicales sont dressées et les feuilles basales sont épinastiques. Au stade
10 jours, toutes les feuilles assimilatrices sont étalées et orientées vers le bas. A partir du stade
10 jours, la mesure journaliére de la longueur de la tige permet de determiner le stade 14 jours,
qui correspond a la date a partir de laquelle la croissance de la tige s’arréte. A ce stade toutes les
feuilles assimilatrices d’une couleur verte tendre sont étalées, et on peut observer les feuilles a
limbe avorté desséchées autour du bourgeon. A partir de ce stade et jusqu’au débourrement
suivant, on considere que le jeune plant de chéne est en phase de repos apparent.

La comparaison de I’allongement quotidien de la tige et de I’allongement moyen des
feuilles assimilatrices permet de montrer que le maximum d’allongement des limbes des feuilles
est en décalage d’environ 6 jours sur le maximum d’allongement de la tige. Ainsi, les feuilles
assimilatrices poursuivent leur croissance environ 10 jours aprés que la tige ait atteint sa taille

maximale.
Le plastochrone apparent est un parametre important a connaitre car il traduit la capacité

d’émission d’ensembles foliaires en un temps donné, il s’exprime généralement en nombre de

feuilles par jour, mais c’est surtout le plastochrone réel qui traduit I’activité méristématique du
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bourgeon apical, il ne peut étre déterminé qu’en pratiquant régulierement des coupes

histologiques sur I’apex.

Selon Alatou (1990), Les maximum d’allongement des tigeschez le chéne pédonculé sont
décalés de deux a quatre jours des maximums des plastochrones apparents qu’ils suivent et de 4
a 7 jours des maximums d’allongement des limbes assimilateurs qu’ils précedent (Fig. 10).
L’entre-nceud le plus long est surmonté par le 1% ou le 2°™ limbe assimilateur de I’étage. L arrét
d’allongement de I’entre-nceud 4*(entre-nceud surmonté par le 1° limbe assimilateur) pour la
troisiéme vague de croissance correspond & I’allongement maximal de la tige situé au 9°™ jour
de la vague de croissance (Fig. 11). L’arrét de I’allongement caulinaire qui a lieu au 12°™ jour
du flush est synchrone d’une vitesse importante d’étalement foliaire. L’évolution de ces deux
derniers paramétres durant les 4 vagues de croissance montrent que I’augmentation de la surface
foliaire est observée juste aprés I’arrét caulinaire (Fig. 12), les feuilles atteignant leur taille

définitive au milieu du repos apparent (18°™ jour du flush).

Concernant le chéne zeen, les flushs successifs (Fig. 9b) sont décomposables en une
période d’élongation, elle aussi de 14 jours et une période de repos a peu pres de méme durée
que chez le Chéne pédonculé, soit 8 a 10 jours (Alatou, 1990).

Les maximums d’allongement pour les 2™, 3°M€ et 48™ yagues correspondent aux 8°Me-
10%™ jours de la vague de croissance (Fig. 10). Ils ont décalés de deux jours des maximums des
plastochrones apparents qu’ils suivent et de 4 a 6 jours des maximums d’allongement des limbes
assimilateurs qu’ils précedent. L’allongement des entre-nceuds augmente rapidement entre les
4%meet 10°™ jour du flush (Fig. 11), celui des feuilles entre les 6™, 8™ et 14°™ jour (Alatou,
1990).

Les entre-nceuds courts se situent a la base et a la partie supérieure de I’étage. L’entre-
nceud le plus long est en général celui surmonté par le premier ou le second limbe assimilateur de
I’étage.

La fin de I’allongement caulinaire correspond a une augmentation rapide de I’étalement
foliaire (Fig. 12). Comme pour le Chéne pédonculé, I’étalement foliaire débute le 16°™ jour de la
vague et aux 18°M -20°™ jours les feuilles ont atteint leur taille définitive (stade de mi-repos

apparent).
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Résultats et discussion

Pour le chéne liége, les durées des phases d’allongement et de repos sont différentes de
celles observées précédemment (Tab. 8). La phase d’allongement couvre une période de 2 a 3
semaines, la période de repos pouvant atteindre 3 semaines, est beaucoup plus longue que pour
les especes précédentes. Il faut remarquer que lenombre d’entre nceuds est important, leur taille
est plus réduite (moins de 20 mm) (Fig. 9c).

L allongement moyen journalier de I’axe caulinaire demeure relativement faible. Les
maximums sont repérables au 8™ -12°M jours de la vague de croissance et suivent la méme
évolution que celle des plastochrones apparents (Fig. 10). L’arrét de I’allongement caulinaire ne
correspond pas du tout a une vitesse maximale d’étalement foliaire (Fig. 12). A ce stade, 80 a
90 % de la surface foliaire est atteinte.

L’analyse de la croissance du chéne afares en conditions semi-contr6lées a 25°C montre
gu’elle est toujours de nature rythmique (Fig. 9d) et se réalise par vague. Chaque vague de
croissance dure en moyenne quatre semaines répartie respectivement en une phase
d’allongement caulinaire qui dure environ 13 jours (Tab. 8) et une phase de repos apparent
correspondant a la fin de I’étalement.

La composition spatiale d’un étage formé correspond a la formation de différents
ensembles foliaires répartis sur un axe orthotrope. Au bas de I’étage, il y a formation de stipules
écailleuses, les entre-nceuds correspondants varient entre 5 et 30 mm pour la deuxiéme et la
troisieme vague de croissance. Les ensembles foliaires a limbe assimilateur occupent la partie
médiane de I’étageetsont associés aux entre-nceuds les plus longs, ils sont au nombre de 6
feuilles au premier étage et 4 & 5 au second et troisieme étage dont la taille est comprise entre 55
et 100 mm (Fig. 9d). La fin d’une vague de croissance se termine par la formation d’ensembles
foliaires a limbe avorté qui mesure entre 2 a 4 mm.

Le plastochrone apparent présente des valeurs nulles en début et fin de croissance, il atteint
son maximum de 5 feuilles/2 jours au 6°™ jour de croissance avant I’arrét caulinaire a la
1%vague de croissance. Il débute deux jours aprés I’allongement caulinaire pour la 1% vague de
croissance et prend fin deux jours avant I’allongement caulinaire de la 3°™ vague de croissance
(Laifaoui, 1995).

L’ allongement de la tige est variable, il débute juste aprés le débourrement du bourgeon
apical, atteint son maximum au 6™ -8*™ jour de croissance, et diminue par la suite pour

s’annuler au 14°™ jour de croissance.
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Tableau 8 : Composantes temporelles (durées moyennes en jours des phases d’allongement et de repos) des
différents chénes étudiés en conditions contrélées (25°C J.L de 16h/24h).

. Allongement caulinaire (jours) Repos apparent (jours)
Espéce

V1 V2 V3 V4 V1 V2 V3 V4

Chéne pédonculé
(n=24) 10.9+0.5 11.3+0.9 13.8£0.6 | 11.9t£1.8 8.8+0.7 10.0+0.9 10.2+1.8 11.2+0.8
(Alatou, 1990)

Chéne zeen
(n=30) 9.4+0.3 12.0+0.6 13.1+0.6 | 14.9+0.8 | 11.3x0.6 | 11.6+0.7 12.3+1.0 14.3+4.5
(Alatou, 1990)

Chéne liege
(n=30)
(Kanouni et al.,
2013)

12.3+0.6 | 14.5+0.9 | 15.0+1.1 | 17.7#2.0 | 136+1.3 | 12.4+1.7 12.5+1.2 19.0+2.5

Chéne afares
(n=10) 16.443.23 | 13.17+2.2 12.0+3.6 - 15.3745.5 | 16.5+£3.0 14.0+2.0 -
(Laifaoui, 1995)

Chéne kermeés
(n=8) 17.75+3.8 | 11.50+4.7 | 12.0+2.06 - 15.3745.1 | 19.50+4.6 | 15.75+2.06 -
(Dergaoui, 1994)
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Résultats et discussion

Chez le chéne kermeés, les vagues de croissance dure entre 3 et 4 semaines (Dergaoui,
1994). Durant la premiere vague de croissance, la phase d’allongement est plus longue, elle dure
en moyenne 18 jours, la plantule est hétérotrophe, donc dépendante de ces cotylédons. Pour la
seconde et troisieme vague de croissance les phases d’allongement caulinaire durent 2
semaines.Les périodes de repos sont plus grandes que les phases d’allongement (2 a 3 semaines).

Les stipules écailleuses correspondent a des entre-nceuds considérés comme courts variants
de 3 a 4 mm. A la partie médiane sont initiees des ensembles foliaires a limbe assimilateur
associés aux entre-nceuds les plus longs (10 a 25 mm) (Fig. 9e).

Le plastochrone apparent est en retard de phase de quatre jours par rapport a I’allongement
caulinaire ; il débute un jour aprés I’allongement caulinaire ; il atteint son maximum au 5™ jour
de croissance (3 feuilles tous les deux jours) ; pour s’annuler quatre jours avant I’arrét caulinaire.
La croissance de la tige est variable au cours de cette phase, elle est en moyenne de 10 mm tous
les deux jours, son maximum est atteint au 11°™ jour (20 mm), puis diminue progressivement

pour s’annuler au 23°™ jour.

3.2.1.2. L hétéroblastie

Les travaux précédents ont suggéré que chez le chéne, ledéveloppement hétéroblastique,
c’est a dire la production par le méristeme de feuillesassimilatrices, de feuilles a limbe avorté et
d’écailles et principalement le changement demorphologie foliaire entre les feuilles
assimilatrices et les feuilles a limbe avorté constituaitun des éléments clé conditionnant la
reformation du bourgeon (Payan, 1982). Ainsi, I’analyse des différents résultats obtenus montre
que les vagues de croissance des chénes étudiés sont caracterisées par la présence de différents
ensembles foliaires qui se répartissent invariablement le long de la tige.

Au niveau de la deuxiéme vague de croissance et a la base de la pousse duchéne
pédonculé, une moyenne de 3.0 +£ 0.3 d’écailles, une moyenne de 8.2 + 0.8 d’ensembles foliaires
a limbe assimilateur et une moyenne de 3.1 + 0.2 d’ensembles foliaires a limbe avorté a peine 3

mm de long sont observées par Alatou (1990) et Lehir (2005).
Chez le chéne zeen, I’hétéroblastie est trés marquée. Elle est caractérisée par un nombre

important d’écailles de nature stipulaire (7 au 2°™ et 3°™ vague de croissance) recouvrant le

bourgeon terminal (Tab. 9).
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Résultats et discussion

Contrairement au chéne zeen, les étages du chéne liege ont beaucoup d’ensembles foliaires
a limbe assimilateur (Tab. 9). Leur nombre est généralement élevé, 12 a la premiére vague de
croissance, il diminue par la suite. L’hétéroblastie est faible, marquée par un nombre réduit
d’écailles (2 a 4) (Rached-Kanouni et al., 2013).

Le chéne afarés, présente une moyenne de 3.0 + 1.73 et 3.0 = 1.0 d’écailles, une moyenne
de 6.28 £ 2.28 et 5.66 £ 1.52 de feuilles a limbe assimilateur et une moyenne de 1.66 + 0.58 et
1.0 = 0 de feuilles a limbe avorté a la deuxieme et a la troisieme vague de croissance

respectivement (Laifaoui, 1995).

Pour le chéne kermeés, les ensembles foliaires présentés sont au nombre de 3.75 + 1.7
et 12.5 + 0.86 d’écailles, de 4.12 + 1.61 et 2.62 + 0.48 de feuilles & limbe assimilateurs et de
1.75+0.66 et 1.50 + 0.70 de feuilles a limbes avorté a la deuxiéme et la troisiéme vague de
croissance (Dergaoui, 1994).

Le chéne vert présente également un comportement analogue a celui des autres chénes
(Lavarenne, 1966 ; Lavarenne et al., 1971 in Barnola et al., 1993).

Tableau 9 : Composantes spatiales (nombre d’ensembles foliaires) des plants des différents
chénes cultivés en conditions contrélées a 25°C. E : écailles ; F : feuilles a limbe
assimilateur ; f : feuilles a limbe avorté.

Chéne Chéne afareés Chéne liege
Vague de pédonculé Chéne zeen Chéne kermeés (Laifaoui (Rached-
croissance (Alatou, 1990) (Alatou, 1990) (Dergaoui, 1994) 1995) Kanc;laglzgzt al.,
E 7.4+0.4 6.4+0.2 3.1+0.66 2.7£0.2 3.6£1.7
o F 5.6+0.4 4.5+0.2 7.0£1.32 12.6£1.0 7.5+£1.58
vague
f 1.8+0.3 1.9+0.2 2.37+0.69 1.7£0.4 2.8+0.83
E 4.0+0.4 5.0£0.5 3.75+1.71 2.8+0.4 3.0£1.73
eme
2 F 6.81£0.7 5.0£0.4 4.12+1.61 10.2+1.4 6.28+2.28
vague
f 2.0£0.0 1.9+0.3 1.75+0.66 2.2+0.2 1.66+0.58
E 3.310.4 6.910.6 2.510.86 3.2+0.7 3.0£1.0
eme
8 F 8.9+0.8 6.4+0.3 2.62+0.48 9.3t1.6 5.66+1.52
vague
f 2.3£0.5 1.9+0.3 1.50+0.70 2.4+0.5 1.0+0
E 3.4+0.7 7.2£0.4 - 45£1.0 -
4eme
F 10.5+1.6 7.0£0.9 - 9.5+1.3 -
vague
f 2.5+0.5 1.8+0.4 - 2.6+0.5 -
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Résultats et discussion

Conclusion :

Les cinétiques de croissance des chénes pédonculés et zeen sont proches et différentes de
celles des Chéne liege, afarés et du chéne kermes dont les phases d’élongation et les phases de

repos sont plus longues.

L’hétéroblastie est accusée chez les chénes pédonculés et zeen avec chez le chéne zeen une
capacité a former plus d’écailles. Elle reste peu marquée chez le chéne afarés par rapport au
chéne zeen. Chez le chéne zeen les unités de croissance ont moins d’ensembles foliaires a limbe
assimilateur que chez le chéne afarés et le chéne pédonculé. Mais comme chez ce dernier leur
nombre augmente progressivement d’une unité a la suivante : 35 % des ensembles foliaires pour

le 1° étage, 42 % pour le second et le troisieme, 44 % pour le quatrieme.

3.2.2. Croissance & 12°C J.L (16h/24h)

A ces conditions de cultures deux especes sont étudiés, le chéne liege et le chéne zeen dont

les résultats sont toujours comparées avec ceux du chéne pédonculé.
Les caractéres communs de croissance pour les trois Chénes sont :

- Le maintien de la croissance par vagues (Fig. 13) dont les durées des phases de repos sont
accrues (Tab. 10). Si les périodes d’allongement sont doublées voire triplées, les phases de repos
durent entre 4 et 5 semaines pour les trois especes. Ainsi une période de repos de 114 jours est
observée chez le chéne zeen a la fin de la 1°® vague de croissance, une autre de 79 jours chez le
chéne pédonculé a la fin de la 2°™ vague de croissance.

- Une élongation plus réduite des entre-nceuds. Ils conservent selon leur longueur, la
disposition spatiale qu’ils ont & 25°C, jour long (Fig. 14). La longueur totale de I’axe est
diminuée par un facteur variant entre deux et trois par rapport a 25°C. Les allongements
quotidiens moyens sont plus faibles (Annexe. 3. Fig. 15).

- Les courbes des plastochrones apparents sont irréguliéres et maintenues a des valeurs
assez basses. Les maximums observés sont de I’ordre de 0.8 feuille par jour. Les feuilles mettent
2 a 3 fois plus de temps pour s’étaler et atteindre leur taille définitive (Annexe. 3. Fig. 15).

- La réduction du nombre de feuilles a limbes assimilateurs (Tab. 11) va de pair avec la

diminution de la longueur et de la surface foliaire & la 3°™ vague de croissance.
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Tableau 10 : Durées moyennes en jours des phases d’allongement et de repos des différents chénes étudiées cultivés en conditions contrélées, en
J.Lde 16 h /24 ; A : allongement caulinaire, R : repos apparent, V : vague de croissance (Alatou, 1990).

Chéne pédonculé Chéne zeen Chéne liege
T V1 V2 V3 Va V1 V2 V3 | V1 V2 V3 Va
12°C 23.4%1.2 329423 26.9£3.2 ) 19,6+ 1,7 31,6+2,9 259+ 6,4 - 36,4+ 7,1 38,5+5,0 338t 4,4 -
35.645.4  50% - 114,4+10,6 47% | 37,17,1 63%
e N 356438  53% | 25034 3706 | 25831 - 32,5+78 335+54 >34,0+ 6,2 -
17.6£0.9 17.1£1.0 - 14,6£05 15912 - - 15,74 0,6 19,4+ 3,0 - -
18°C
20.3+17 17.5¢17 - 19,2428 18,9+ 28 - - 25,6+ 4,7 20,3+ 3,6 - -
25°C 0 0
10.90.5 11.3+0.9 11.9+1.8 12320,6 48% | 14609 88%
13,8+0,6 9,4+ 0,3 12,0+0,6 131206 | 149£08 | 50000 oo | 31garo 10% 15,2+ 1,1 17,7420
0, 0,
8.840.7 10.0+0.9 10.2+1.8 11.2¢0.8 11,306 11,6+07 123410 | 14345 | 136213 56% 1 124X L782% |05 o5ep | 10,0825
27142,1 44% | 22,7+29 48%
21,6+ 2,1 75%
9.940.4 10.4+0.5 11.4+0.9 13.4+1.4 0 16,5:0,6 18% 9
96507 Aol goos | 115:25 | 205432 | 248:20 38% | 25100 20 . -
33°C = 99,5416, 74% | =TT 07 OU8
76406 70% | 14.1+2.265%
50404 1a7ep1 | 1L8£1558% | 133£23 82% | .., q i 10,95,2 70% 100% 2.4 ) i

14.8+4.2 30%

8.4+0.5 35%

22,724 42%

36,7+6,9 18%

35405 30%
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Figure 13 : Croissance par vague de jeunes chénes cultivés a 12°C en J.L de 16h (Alatou., 1990)
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Résultats et discussion

- La conservation de I’hétéroblastie. Le nombre d’écailles et de feuilles a limbe avorté est
comparable a celui relevé a 25°C (Tab. 11) sauf dans certains cas chez le chéne zeen.

Des précisions sont a apporter pour chacune des trois especes :

e Concernant les composantes temporelles

Les durées des phases d’élongation sont de 3 a 4 semaines pour le chéne pédonculé et le
chéne zeen, de 4 a 5 semaines pour le chéne liege (Tab. 10). Par contre chez le chéne zeen et le
chéne pédonculé, les durées de repos sont variables, entre individus et d’une vague a la

suivante :

-Chez le chéne zeen & la fin de la 1% vague on observe 4 mois de repos pour 47 % de la
population et un mois pour 53 % ; un mois environ pour tous les individus de la seconde vague
(Tab. 10).

- Chez le chéne pédonculé, la phase de repos est de un mois pour tous les individus a la 1%
vague. A la 2™ vague de croissance elle est de 2 mois et demi pour 50 % de la population ou de
1 mois pour I’autre moitié (Tab. 10). A I’inverse le comportement est homogéne chez le chéne

liege avec une durée de repos équivalente a celle de I’allongement (Tab. 10).

e Concernant les composantes spatiales

Par rapport a une croissance a 25°C, le nombre de feuilles a limbe assimilateur est réduit
(Tab. 11) :

- De 25 % chez le chéne pédonculé & la 3°™ vague de croissance.
- De 20 % a la seconde vague de croissance chez le chéne zeen pour la plupart des plantes.
- Des diminutions de 40 % a 60 % sont cependant notées chez certains individus.

- De 10 & 40 % chez le chéne liége a la 2°™ vague de croissance.

Il est important de souligner la grande hétérogénéité de développement chez le chéne zeen

notamment au niveau de la 3°™ vague de croissance :

- 50 % de la population montre un allongement des entre-nceuds réduit (moins de 6 mm),
avec des feuilles a limbe assimilateur de 90-100 mm. Une hétéroblastie atténuée avec 1 a 2

écailles (Fig. 13a).
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Tableau 11: Composantes spatiales (nombre de feuilles) au cours de la croissance du chéne pédonculé en conditions controlées
(25°C, 12°C, 18°C et 33°C J.L de 16h/24h). J.L de 16h/24h) ; E : écailles, F : feuilles & limbes assimilateurs, f: feuilles a limbes avorté (Alatou,

1990).
25°C 12°C 18°C 33°C
Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne Chéne R
Vague de . . . . . . . ] - . . . Chéne zeen
; pédonculé liege zeen pédonculé liege zeen pédonculé liege zeen pédonculé liege
croissance
E 74+04 27202 | 64+0.2 6,740.6 | 2.4+0.8 | 6.9+0.3 6.5+0.4 3.7+05 6.2+05 83+0.4 27%05 6.5+05
vi | F| 2604 121'%i 45+02 | 60805 |9.7+11 | 45+03 | 64+06 | 85+07 | +8*05 | 7.5£05 | 260%7.2 43204
£ | 18203 | 97404 19202 | 14404 | 18+05| 1.8+08 | 20+04 | 23+04 | 2000 | 13203 | 2705 19+05
59+06 58%
E| 40+04 | 28+04 | 50+05 | 47+12 | 1.6+1.0 | 53+13 | 48+04 | 42+08 | 59+14 | 40+03 | 14+14 | 165+1.9 32%
00+0.0 10%
\ 21+05 83%
F| 68+07 |102+14 | 50+04 | 81+13 | 6.841.1 | 3.9+05 | 66+1.0 | 6.0+07 | 44+07 | 77+05 | 252+ 61 | <-*%
00+0.0 17%
f | 20200 | 22402 | 19203 | 18405 | 21405 | 27404 | 20+00 | 22+02 | 2004 | 19205 | 2000 23%03
E| 33%04 | 35,07 |69%06 | 55.06 | 26422 | 64456 - ] - 4204 - r2z11
v3 | F| 89208 | 93416 |64+03 | 6616 | 82+15 | 65+35 - ; - 7.3+04 - 24£05
£ 23205 | 54405 | 72404 | 26406 | 3.0+1.1 | 2.3+20 ; ] - 17202 - 19+0.2
E| 34207 | 454+10 | 1.9+03 ] . . ; ] - 39+0.8 - -
va | F| 105216 | 95113 | 704009 - - - - - - 75210 - -
| 25505 | 55,05 | 18204 ] ] ] ) ) - 19+05 - -
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Résultats et discussion

- 20 % de la population montre un allongement des entre-nceuds toujours réduit (moins de
6 mm), mais avec des feuilles a limbe assimilateur, ne dépassant pas 30 mm. Une hétéroblastie
plus accentuée qu’auparavant avec la présence de 4 a 5 écailles (Fig. 13b).

- 10 % la population montre un allongement des entre-nceuds toujours réduit (moins de 5
mm), mais, leur nombre est plus élevé. Les premiers limbes assimilateurs ont une longueur
moyenne de 60 mm, les suivants ne dépassent pas 20 mm.une hétéroblastie identique au cas
précédent avec 4 & 5 écailles observées (Fig. 13c).

- 20 % de la population montre un allongement plus important des entre-nceuds entre 6
mm et 27 mm avec des feuilles a limbe assimilateur de 110 a 140 mm. A ce point de vue I’unité
de morphogenése est comparable a celle de 25°C J.L. Une hétéroblastie atténuée avec la
présence de 3 a 4 écailles au lieu de 7 a 25°C (Fig. 13d).

Remarque :

Les semis de chéne pédonculé cultivés a 25°C J.L et transférés au 6™ - 8™ jours de leur
deuxiéme vague de croissance a 5°C.J.L.puis retour aux conditions initiales de culture,
présentent une troisieme vague qui se caracterise par la présence de 3 pairesd’ecailles et 8
feuilles assimilatrices qui s’étalent, le méristeme engendre de nouveau 8 a 9 feuilles
assimilatrices dont I’épinastie est visible en haut de I’étage. Au 3°™ étage se superpose un autre
étage sans écailles; les limbes avortés du 2°™ étage, les écailles du 3°™ étage se sont
transformes en limbes assimilateurs, I’hétéroblastie est supprimée (Annexe 4. Photo. 6) (Alatou,
1990).

Les résultats obtenus par Rached-Kanouni et al., (2013). montrent que,les semis de
chéne liege (Quercus suber L.) cultivés en conditions contrdlées a 25°C en jour long de 16h et
transférés durant une semaine a une température fraiche de 5°C, a des stades morphologiques
précis (bourgeon gonflé, bourgeon épanoui et repos apparent), presentent apres retour aux
conditions initiales de culture des variations spatio-temporelles sur la vague n, n+1 et n+2. Les
semis transférés au stade « bourgeon épanoui », présentent une phase d’allongement caulinaire
plus longue, alors que la composante repos est abolie. Pour les deux autres stades de transfert
(repos apparent et bourgeon gonfle), la durée de repos apparent et la formation d’écailles

augmentent fortement avec formation d’un mini étage pour le premier stade (n).

Conclusion : Les températures fraiches (5°C et 12°C) j, reduits la croissance en longueur et
perturbent fortementla croissance des chénes. Elles touchent une composante essentielle du
rythme : I’hétéroblastie. Les individus présentant le moins d’écailles sont ceux qui ont la surface

foliaire la plus élevée.
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Figure 14 : Croissance en longueur des entre-nceuds et des feuilles d’un jeune plant de plant de chéne pédonculé cultivé en conditions controlées a
12°C en .J.L. de 16h au cours du 3°™ flush ; a : allongement des entre-nceuds et longueur de la tige, I’entre-nceud 5 est surmonté par la 1% feuille
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3.2.3. Croissance a 18°C J.L (16h/24h)

Chez les trois chénes, la croissance a lieu par vagues (Fig. 16). Par rapport a 25°C, un
abaissement de 7°C entraine un allongement supplémentaire d’une semaine des phases

d’élongation et de repos (Tab. 10).

3.2.3.1 Allongement caulinaire, plastochrone apparent et croissance foliaire

L’élongation des entre-nceuds suit la méme cinétique que celle observée a 25°C.
Enparticulier ils conservent selon leur longueur la disposition spatiale observée a 25°C (Fig. 16).
La longueur totale des axes est diminuée approximativement de moitié par rapport a 25°C. Les
maximums d’allongement de la tige, sont atteints au 10°™ -12°™ jour de la vague de croissance
chez le chéne pédonculé, le chéne zeen et le chéne liege. Les plastochrones apparents atteignent
leur maximum au 8™ jour de la 2°™ vague de croissance : 1.3 F/j pour le chéne pédonculé, 0.8
F/j pour le chéne zeen et 1 F/j pour le chéne liege (Fig. 17).

Le nombre de feuilles a limbe assimilateur est sensiblement le méme pour une culture a

25°C chez le chéne pédonculé et le chéne zeen (Tab. 11).

Par contre chez le chéne liege, une réduction de 33 % pour le premier étage et de 41 %
pour le second étage est notée, ce qui entraine une diminution respective de la surface foliaire de
28 % et 18 %.

3.2.3.2. L’hétéroblastie

Elle reste inchangée par rapport a 25°Cpour les trois especes (Tab. 11). Une augmentation
de 1 a 2 écailles est observée chez le chéne liége.

Conclusion :

A 18°C seul le chéne liége voit sa croissance affectée sensiblement par la réduction du nombre
de ses feuilles.
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Croissance rythmique a 18 °C

CHENE PEDONCULE 4,
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Figure 16 : Croissance rythmique de jeunes chénes cultivés en conditions contrdlées a 18°C en
jours longs de 16 heures (Alatou, 1990).
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Figure 17 : Allongement rythmique de la tige et évolution du plastochrone apparent de jeunes
semis de chénes cultivés en conditions contrdlées a 18°C en J.L de 16 h durant 2 vagues de
croissance. Chaque valeur est la moyenne de 19, 20, 16 mesures, associée a un intervalle de

confiance au risque d’erreur de 5% (Alatou, 1990).
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3.2.4. Croissance a 33 °C J.L. (16h/24h)

La croissance par vagues persiste toujours pour les trois espéces (Fig. 18). Mais avec une

hétérogénéité interspécifique.
3.2.4.1. Allongement caulinaire, plastochrone apparent et croissance foliaire

Pour le chéne pédonculé, la durée de la phase d’allongement est Iégérement réduite pour la
premiére vague de croissance (9.9 jours £0.4) et tend a augmenter progressivement jusqu’a la
4°e vague (13.3 jours + 1.4) pour étre similaire a celle des témoins cultivés a 25°C (13.8 jours
+ 0.7) (Alatou, 1990). Les temps de repos suivent la méme évolution que celles des phases
d’allongement avec des variations entre individus de 6 & 16 jours pour les 2°™ et 3™ vagues de

croissance (Tab. 10).

L’ allongement quotidien de I’axe est assez semblable a celui observe a 25°C, avec des
maximums de I’ordre de 30 & 50 mm par jour, atteints au 8™ — 9°™ jour pour chaque vague de
croissance. Les maximums des plastochrones apparents (1.8 feuilles par jour) précédent ceux de
I’allongement de 2 jours (Fig. 19). Les entre-nceuds s’allongent tous en méme temps, les plus
courts se situant toujours en bas et en haut de I’étage. L’ arrét de I’allongement de I’entre-nceud
surmonté par le 1° limbe assimilateur (5*) correspond bien au maximum d’allongement de la

tige. L arrét caulinaire correspond comme a 25°C a une vitesse maximale de I’étalement foliaire.

Concernant le chéne zeen, les durées des phases d’allongement de I’axe sont sensiblement
proches de celle observées a 25°C, alors que les periodes de repos sont plus longues (jusqu’a 36
jours chez certains individus).

L allongement moyen journalier reste relativement faible (Fig. 19). Les maximums des
plastochrones apparents sont de I’ordre de 1 feuille par jour. Les entre-nceuds les plus courts se
situent toujours au bas et en haut de I’étage. L’arrét de I’allongement de I’entre-nceud surmonté
par le 1°" limbe assimilateur (4*) correspond encore au maximum d’allongement de la tige.
Le maximum d’étalement foliaire est atteint au stade de I’arrét caulinaire au 12°™ jour
(Alatou, 1990).

Pour le chéne liege, la croissance par vagues est bien maintenue a cette température
(Fig. 18). Aux phases d’allongement de durées variables, de 16 a 100 jours, font suite des

périodes de repos assez breves: de 3.5 jours + 0.5 pour 30 % de la population et de 10 jours pour
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Figure 18 : Croissance rythmique de jeunes semis de chénes cultivés en conditions controlées a 33°C en J.L de 16 h. Sont représentées la
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70 % de I’effectif & la 1% vague de croissance. Pour la seconde vague de croissance, la durée du
repos est stabilisée pour tous les individus a 10 jours (Tab. 10).

- Pour les plants ou la période d’allongement du premier flush est tres longue, environ de
trois mois, I’allongement quotidien moyen est supérieur a 5 mm. Les maximums d’allongement
au nombre de trois (12°™ jour, 40°™ jour, 66°™ jour) correspondent a des plastochrones
apparents élevés (1.4, 1 et 1.5 feuilles par jour) (Fig. 19). Ces plastochrones apparents présentent
par contre des valeurs nulles entre le 30°™ -34°™ jour et 48°™ — 54°™ jour (Fig. 19). A ces
moments la les valeurs d’allongement caulinaire sont les plus faibles.

- Pour les plants ou la période d’allongement du premier flush est identique a celle obtenue
a 25°C et ou la période de repos est de 10 jours, le second flush présente alors une période
d’allongement de 2 mois marquée par des vitesses d’allongement variables (comme pour le
premier flush).

- Dans tous les cas le nombre d’entre-nceuds est élevé. L’arrét de I’allongement de I’entre-
nceud surmonté par le 1° limbe assimilateur (3*) ne correspond pas du tout a une vitesse
d’allongement maximale de I’axe (Alatou, 1990). L’arrét caulinaire (20°™ jour) ne correspond
pas lui aussi a un étalement maximum des feuilles. Comme a 25°C I’étalement des feuilles est

tres progressif.

Remarque :La croissance par vagues du chéne pédonculé est maintenue a 35°C (Annexe.
5. Fig. 20). Aux phases d’allongement caulinaire de durées variables (16 a 100 jours) font suite
des périodes de repos assez breves (de 3.5 jours) pour 30 % de la population et de 10 jours pour
70 % de I’effectif & la premiére vague de croissance. Pour la 2°™ vague de croissance, la durée
du repos est stabilisée pour tous les individus a 10 jours; alors que les périodes d’allongement
caulinaire sont également trés longues par rapport a celles du témoin chez lequel 80 % ont une
durée de 76.2 + 7.2 jours. Les composantes spatiales différentes du témoin par le nombre de
feuilles a limbe assimilateur. Dans tous les cas le nombre d’entre-nceuds est éleve.
L’hétéroblastie est faible, marquée par un nombre réduit d’écailles, de 1 a 3. On pourrait croire a

une croissance continue (Rached-Kanouni et al., 2013).

3.2.4.2. L’hétéroblastie

Pour le chéne pédonculé, I’hétéroblastie a 33°C ne differe pas de celle observée a 25°C,
avec en moyenne la méme succession par unité de croissance de 4 écailles, 7 feuilles a limbes

assimilateurs et 2 feuilles & limbes avortés pour la 3*™ vague de croissance (Tab. 11).
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Figure 19 : Allongement rythmique de la tige et évolution du plastochrone apparent de jeunes semis de
chénes cultivés en conditions contrélées a 33°C en J.L de 16 h durant 3 vagues de croissance (Alatou,

1990).
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Le développement de la 1% vague de croissance chez le chéne zeen est identique a celui

obtenu a 25°C (Tab.11). Par contre la deuxiéme vague présente :

- Pour 58 % de I’effectif une hétéroblastie sensiblement identique aux plantes cultivées a
25°C.

- Pour 32 % de I’effectif une hétéroblastie tres accentuée avec 15 a 18 écailles sur I’axe. Le
bourgeon terminal reste inhibé plus d’un mois et finit par se dessécher.

- Pour 10 % de P’effectif une hétéroblastie trés atténuée, ou I’axe ne présente aucune
écaille, mais il reste trés court et posséde seulement 2 a 3 limbes assimilateurs (Tab. 11).

- Pour le chéne liege, I’hétéroblastie est faible, marquée par un nombre réduit, voire nul

d’écailles, de 0 a 3 (Tab. 11). On pourrait croire a une croissance continue.

Conclusion :

Cultivés a 33°C J.L. les trois Chénes (pédonculé, zeen et liege) présentent une croissance par
vagues. Les cinétiques de croissance sont a rapprocher de celle observées a 25°C. Néanmoins

quelques remarques sont a faire :

- Si les phases d’allongement sont sensiblement similaires chez le chéne pédonculé et le
chéne zeen (11 jours), celles du chéne liege peuvent durer trois mois avec un nombre
élevé d’ensembles foliaires a limbe assimilateur.

- Les peériodes de repos sont diminuées chez le chéne liege et le chéne pédonculé, elles
durent en moyenne de 2 a 5 jours, alors que celles du chéne zeen sont augmentées et
atteignent en moyenne 2 a 3 semaines au lieu de 11 a 12 jours a 25°C.

- A 33°C on note une augmentation d’une a deux écailles chez le chéne pédonculé, d’une
dizaine chez le chéne zeen et une diminution d’une écaille chez le chéne liege.La
croissance du chéne liege a 35°C (jour long de 16 h) entraine des modifications dans
I’expression spatio-temporelle du rythme de croissance. En effet, ces modifications
portent essentiellement sur la composante repos apparent ou la croissance se réalise sans
repos.

- La croissance du chéne liege et du chéne Pédonculé a 35°C (jour long de 16h) entraine
des modifications dans I’expression spatio-temporelle du rythme de croissance. En effet,
ces modifications portent essentiellement sur la composante repos apparent ou la

croissance se réalise sans repos.
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3.3. Etude histo-cytologique du fonctionnement de I’apex

Trois especes sont utilisées pour cette étude, le chéne pédonculé, le chéne zeen et le chéne
liege. Les coupes histologiques sont uniquement réalisées au niveau du bourgeon apical
(Fig. 21).

Cette étude a consisté a dénombrer sous loupe binoculaire les feuilles assimilatrices, les
feuilles a limbe avorté et les écailles produites au cours de la troisieme vague de croissance. Les

résultats sont exprimés en nombre moyen de chacun des types foliaires (Alatou, 1990).

Ebauches foliaires

P Zone méristématique

Ecailles

Entre-noeuds sous jacents

Parenchyme médulaire

R

Figure 21: Coupe longitudinale du bourgeon terminal de Quercus pedunculata cultivé a 25°C
J.L. le bourgeon prélevé au début de la 3°™ vague de croissance mesure 2mm. Avant fixation, 3
limbes avortés de I’étage précédent, 2 écailles et 2 limbes assimilateurs de I’étage en formation

sont enlevés, I’apex est fourni en ensembles foliaires (Alatou, 1990).
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3.3.1. Organogenése et plastochrone réel

Des études ont été réalisées par Payan (1982), Alatou (1990) et Lehir (2005) sur I’activité
organogéne du bourgeon terminal du chéne pédonculé au cours de la 2°™et la 3°*™vague de
croissance pour déterminer les valeurs du plastochrone réelqui correspond au nombre de
primordia produits par unité de temps (jour).La dissection des apex sous loupe binoculaire a
permis d’étudier les variations de cette activité organogeéne, visualisées par la mesure des
variations duplastochrone réel qui sont présentées dans les figures 24 et 25.

Au début de la 2°™vague de croissance, au stade 2 jours, le plastochrone réel est important,
de I’ordre de 1.2 primordia par jour. Le maximum est atteint au stade 3 jours ou le méristeme
produit en moyenne 1.6 primordia par jour. Entre les stades 3 et 6 jours, I’activité du méristeme
est maintenue a une valeur proche de 1.6 primordia par jour, puis le plastochrone chute
brutalement entre le stade 6 et 7 jours, ouil atteint une valeur de 0.2 primordium par jour. Le
plastochrone se maintient a cette faiblevaleur jusqu’au stade 10 jours ou I’activité du méristeme
s’accélére de nouveau progressivement jusqu’au débourrement de la vague suivante. Les
primordia produits durant cette derniére phase constitueront les ensembles foliaires qui seront
étalés au cours de la troisiéme vague (Lehir, 2005).

Plastochrone
_ (nombre de primordium produit entre deux stades)
.

Stade (jours)

Figure 22: Variation du plastochrone réel au cours de la deuxiéme vague de croissance du chéne
pédonculé. Les chiffres romains indiquent le numéro de la vague et le stade morphologique.

Exemple : 11-2=stade 2 jours de la deuxiéme vague de croissance, n=5 (Lehir, 2005).
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Figure 23: Evolution du plastochrone réel en feuilles par jour, au cours d’une vague de

croissance, Quercus pedunculata, cultivé a 25°C J.L (Payan, 1982).

3.3.2. Ontogenése des ensembles foliaires

Dans une premiére approche, I’évolution de la composition foliaire de I’apex a étésuivie
grace a I’étude de coupes histologiques réalisees sur les bourgeons terminaux du chéne
pédonculé (Fig. 24), du chéne zeen (Fig. 26) et du chéne liege (Fig. 27) (Alatou, 1990). La nature
des différents ensembles foliaires a été déterminée par comparaison avec le nombred’ensembles

foliaires normalement produits au cours de la deuxiéme et la troisieme vague de croissance.

3.3.2.1. Le Chéne pédonculé

Au stade 1% jour de la 3™ vague de croissance (Fig. 24),I’analyse des coupes montre que
le méristeme est entouré de : 4 paires d’écailles (4E) et de 6 limbes a devenir assimilateur (6F).

Au stade 4 jours, apres avoir éliminé 4 paires d’écailles (4E) et 6 limbes assimilateurs (6F),
2 nouveaux limbes a devenir assimilateur (+2L) sont observes au niveau de I’apex.

Au stade 8 jours, aprés avoir supprimé les ébauches des stades précédents (4E+6F+2F), la
présence de 2 nouvelles ébauches de limbes est constatée.

Au stade 14 jours, I’allongement caulinaire est arrété et 2 autres ébauches de limbes de

nature stipulaire sont observés mais qui sont rapidement avortés par la suite (2f).
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Au stade 18 jours, I’étalement foliaire est terminé, le repos apparent est installé, I’apex
renferme : 3limbes avortés (f1, f2, f3), 3 paires d’écailles (3E) et 2 limbes a devenir assimilateur
(2F) qui appartiendront a la nouvelle vague de croissance. La pousse de chéne pédonculé édifiée
présente 15 ensembles foliaires: 4 eécailles, 8 limbes assimilateurs et 3 limbes avortés

(4E+8F+3f). Le bourgeon renferme de nouveau des écailles et des limbes assimilateurs.

p—t DAmm

limbes assimilateurs ==
stipulés

1 jour: sont présents 4E + 6F

d c
P i o

18 jours: reste 3f de 1"étage rormeé er 3E +2F de I"étége suivane

Figure 24: Evolution de la composition foliaire de I’apex du chéne pédonculé au cours de la
3°me vague de croissance (Alatou, 1990).
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Une étude plus détaillée des variations du plastochrone réel et de I’ontogenese foliaire a
aussi eté realisee pour 10 apex prélevés du chéne pédonculé chaque jour entre le stade 2 et 10
jours par Lehir (2005).

Le plastochrone réel, a ainsi pu étre calculé par comptage des ébauches foliaires et des
primordia présents a chaque stade. Rappelons ici que ces futurs organes sont composés de 3
parties,2 futures stipules latérales et une partie centrale destinée a produire le limbe. Les stades
de développement sont regroupés sous la désignation de « piéces foliaires »

Lorsque la nature exacte de la piéce foliaire est déterminée alors elle sera désignée par
« fa » pour feuille assimilatrice, « la » pour feuille a limbe avorté et « ste » pour stipule
écailleuse.ll a été montré précédemment qu’au cours de la deuxiéme vague de croissance a 25°C
du chéne pédonculé, une moyenne de 8 feuilles assimilatrices, 3 feuilles a limbe avorté et 3
paires de stipules écailleuses sont produites (Lehir, 2005).

Au stade 2 jours, I’analyse des coupes montre que le méristeme est entouré de stipules
écailleuses (ste) et de 8 pieces foliaires (pfl a pf8, Fig. 25A). A ce stade, toutes les feuilles
assimilatrices de la future vague sont donc présentes autour du méristeme. Ceresultat confirme
les travaux précédents d’Alatou (1990). Au stade 3 jours, la Figure 25B montre la présence de 2
piéces foliaires supplémentaires nommées pf9 et pf10. Compte tenu du nombre d’ensembles
foliaires normalement produits au cours de la deuxieme vague de croissance, ces deux primordia
deviendront donc les deux premiéres feuilles a limbe avorté. Au stade 5 jours, la Figure 25C
montre la présence de 3 nouvelles piéces foliaires nommée pfll a pf 13, qui correspondent donc
aux primordia de la derniére feuille a limbe avorté et aux 2 premieres paires de stipules
écailleuses. Au stade 7 jours, I’apparition d’un nouveau primordia nommé pfl4 est visible, c’est
la derniére paire de stipules écailleuses (Fig. 25D). Au stade 8 jours, aucune nouvelle piéce
foliaire n’est observée (Fig. 25E). Au stade 10 jours (Fig. 25F), le méristeme est entouré de
2 nouvelles pieces foliaires (pfl5 et pfl6). Ces primordia (pfl5 et pfl6) correspondent aux
premieres feuilles assimilatrices qui se développeront durant la troisieme vague de croissance.

L’ analyse des coupes et le comptage des ensembles foliaires présents permet de montrer
que le primordium des deux premiéres feuilles a limbe avorté sont produits entre les stades 2 et 3
jours de la deuxiéme vague de croissance (Fig. 25B). Cependant, toutes les pieces foliaires sont

identiques et composés de 2 futures stipules entourant un limbe potentiel.
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Figure 25: Evolution de la composition foliaire de I’apex au cours de la deuxiéme vague de
croissance. (A) Stades 2 jours, (B) 3 jours, (C) 5 jours, (D) 7 jours, (E) 8 jours et (F) 10 jours.Les
jeunes feuilles de plus de 10 mm de longueur ont été enlevées afin de faciliter I’inclusion (sauf
en A). pfl : piéce foliaire n°1 ; pf2 : piéce foliaire n°2, etc. ; m : méristeme ; pf : piece foliaire ;
ste : stipule écailleuse (Lehir, 2005).

3.3.2.2. Le Chéne zeen

Les coupes transversales réalisées par Alatou (1990) sur le bourgeon terminal du Chéne
zeen au cours de la 3°™ vague de croissance montrent les structures suivantes (Fig. 26):

-Au 1* jour de la vague de croissance: 7 paires d’écailles et 6 limbes a devenir
assimilateur (7E+ 6F) sur la Fig. 26a.
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- Au 8™ jour de croissance : la pousse feuillée présentant sur son axe 7 écailles et 6 limbes
assimilateurs montre que son bourgeon apical renferme encore 4 autres ensembles foliaires
(Fig. 26b).

- Au 18°™ jour de la vague de croissance : la pousse présente sur son axe 7 écailles et 8
limbes assimilateurs. Le bourgeon renferme d’autres ensembles foliaires, 3 limbes avortés de
I’étage en formation et 3 paires d’écailles de I’étage suivant (Fig. 26¢). Le plant de chéne zeen
présente 18 ensembles foliaires initiés sur son axe : 7 écailles, 8 limbes assimilateurs et 3 limbes
avortés (7F+8F+3f).

Comme pour le chéne pédonculé I’organogenése est continue mais le chéne zeen présente

beaucoup plus d’écailles, environ le double.

a 01 mm b

—

Limbes assimilatreurs stipulés

1 jour: TE+6F (sont présents) § jours: TE+OF (initiées), 2F + 21 (reste)

Ecailles

18 jours: TE +8F (initiees), reste 3f de I'étage formé + 3E de I'étage suivant

Figure26: Structure du bourgeon terminal de Quercus mirbeckii cultivé a 25°C J.L au cours de

la 3°™ vague de croissance (Alatou, 1990).
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3.3.2. 3. Le Chéne liege

Les coupes transversales réalisées par Alatou (1990) sur le bourgeon terminal du Chéne
liege au cours de la 3°™ vague de croissance montrent les structures suivantes :

- Au 1% jour de la vague de croissance : le bourgeon gonflé de 1 & 2 mm présente 8
ensembles foliaires (Fig. 27d) constitués par deux paires d’écailles et 6 limbes a devenir
assimilateurs (2E+6F). Les figures 35 a-b-c montrent des coupes réalisés a différents niveaux de
I’apex ou sont associés, ensembles foliaires et méristemes.

- Au 8°™ jour de la vague de croissance : la pousse présente sur son axe caulinaire 2 paires
d’écailles et 6 limbes assimilateurs. L’analyse structurale du bourgeon montre qu’il renferme
encore d’autres ensembles foliaires (Fig. 27e). En effet nous discernons 4 nouveaux limbes a
devenir assimilateur (n° 7-8-9-10).

- Au stade repos apparent de la vague de croissance : en plus des 4 limbes assimilateurs
précédents, un nouveau limbe assimilateur est encore initié sur I’axe. Avant fixation et aprés
avoir supprimé 2 limbes avortés, le bourgeon apical preésente un ensemble foliaire a limbe avorté
(le 3*™), 3 paires d’écailles, d’autres ensembles foliaires en formation dont 2 parmi eux sont
visibles (Fig. 27f).

La pousse feuillée du chéne liege au cours de la 3°™ vague de croissance présente 15
ensembles foliaires :2 écailles, 11 limbes assimilateurs et 3 limbes avortés (2E + 11F +3f). Par
rapport aux chénes pédonculés et zeen, le bourgeon du chéne liege présente davantage de limbes
assimilateurs pour une méme vague de croissance, mais le nombre de ses écailles est variable

entre 0 et 4. Dans ce cas aussi I’organogenese est continue.

Chez le Chéne rouge, I’étude histologique réalisée par Collin et al. (1996), montre qu’il
n’existeaucune feuille préformée dans I’embryon (Fig. 28a). Dix jours apres le début de la
germination, alors que la plante édifie le premier éetage, quatre feuilles et deux écailles sont
visibles dans le bourgeon (Fig. 28b).

Les ensembles foliaires qui sont mis enplace durant la construction du deuxiéme étage sont
formés bien avant sa croissance: la figure 28c représente la section transversale d’un bourgeon
ageé de 35 joursprélevé lors du démarrage du deuxieme etage. Huit feuilles et deux écailles y sont

visibles.
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Limhbes
assimilareurs
stipulés

' Limbes assimilateurs

b stipulés

P

Cisf ety
sk o

L

Sy

" Ecailles

18 jours: initiées IE + 11 F+ 2f, reste 1f de
I"'étage formé et 3E de 1'étage suivant

Figure 27: Evolution de la composition foliaire de I’apex du chéne liege au cours de la
3*Mevague de croissance (Alatou, 1990).
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Aprés I’arrét de croissance de la tige, alorsqu’un ou deux étages ont été mis enplace, le
nombre de feuilles présentes dansle bourgeon augmente sensiblement. La figure 35d montre par
exemple la présencede trois feuilles et de neuf écaillesdans le bourgeon d’une plante agée de

50 jours, qui n’a édifié qu’un seul étage.

L’activitt du méristeme se poursuit apresl’arrét de I’allongement de la tige.
Ladifférenciation des ensembles foliaires en écailles aboutit a la formation d’un bourgeon
écailleux.

Le nombre d’unités foliairesprésentes dans le bourgeon au cours du temps augmente au
début de la phase d’allongement du premier étage puis diminuea la fin de cette période. Il
augmentede nouveau pendant la phase de non-élongation de la tige et présente un maximum au
début de la mise en place du deuxiéme étage. Il diminue ensuite au cours de I’élaboration du

deuxieme étage.

Figure28: Etapes du développement chez le chéne rouge d’Amérique Quercus ruba L. Les
plantes sont cultivées en régime LD 14/10. A : Coupe longitudinale dans un embryon. Aucune
feuille n’est préformée autour de I’apex (A) ; seuls les cotyledons sont visibles (C). b: Coupe
transversales dans un apex &gé de 10 jours entrain d’édifier le premier étage. Quatre feuilles et
deux écailles sont visibles. F: ensemble foliaire; E: écaille; M : méristeme. c: Coupe
transversale dans un apex agé de 35 jours lors du démarrage du 2°™ étage. Huit feuilles (F) et
quatre écailles (E) sont présentes. D: Coupe transversale dans un apex agé de 50 jours prélevé
chez une plante ayant édifié un seul étage. La croissance a cessé depuis 20 jours, trois feuilles (F)
et neuf écailles (E) sont visibles. (Collin et al., 1996).
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Le point commun relevé dans les différentes études cytologiques du bourgeon apical des
différents chénes étudiés est :

- Une organogenese continue : une partie des ensembles foliaires de la vague de croissance
n est formée durant la phase de repos de la vague n-1 et I’autre durant la phase d’allongement de

la vague n.

I11. Modification du rythme de croissance

Une des questions principales afin d’approcher le déterminisme de la croissancerythmique
est de comprendre les mécanismes qui contrélent la formation du bourgeon écailleux et donc
I’entrée en phase de repos. Dans cet objectif, les études précédentes (Hallé et Martin, 1968 in
Rached-Kanouni et al., 2012 ; Vogel, 1975 ; Payan, 1982 ; Champagnat et al., 1986b) ont
cherchées a moduler,voire a supprimer I’arrét de croissance de la tige et la formation du
bourgeon. Obtenir une croissance continue estune stratégie pour comprendre le déterminisme de
la croissance rythmique endogéne (chéne pédonculé cultivé in vitro: Favre et Juncker, 1989;
bruyere cultivée in vitro: Viémont et Beaujard, 1989; feuilles de Guarea guidonia: Miesch, 1990
in Barnola et al., 1990).L’objectif de notre travail se situe dans le cadrede cette stratégie. Il faut,
avant de le préciser, rappeler que des observations et desétudes ont été réalisées a ce sujet chez
lechéne pédonculé.Ainsi dans la nature, la croissancecontinue n’est observable que pour des
rejets de souche lors de la premiére annéede leur developpement (Lavarenne-Allary,1965 in
Barnola et al.,, 1990). En conditions expérimentales, a25°C +1°C, plusieurs traitements
s’opposent & la croissance rythmique :

- I’apport exogéne de régulateurs de croissance (Champagnat et al., 1986b; Parmentier
1993 ; Benmansour, 1990, Rached-Kanouni et al., 2012)

- les ablations foliaires (Alatou, 1990 ; Champagnat et al., 1986b; Barnola et al., 1990);

- I’alternance lumiére/obscurité (Lavarenne, 1969 in Alatou, 1990).

1. Apport exogéne de régulateurs de croissance

Deux régulateurs de croissance (une gibbérelline(GAs) et une Cytokénine de type kinétine)
ont ététestésa une méme concentration (100 mg. 1Y) ; chez le chéne liege par Benmansour (1999)
et Rached-Kanouni et al., 2013. La pulvérisation foliaire de ces deux substances est réalisée

pendant trois jours successifs.
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L’effet de I’apport des différents régulateurs de croissance a été suivi par les
mesuresmorphologiques journalieres suivantes : hauteur totale de la tige, longueur de chaque
entre-nceudet longueur des limbes assimilateurs. Les mesures ont été réalisées tout au long de la
deuxiéme vague de croissance et jusqu’au début de la troisieme vague, permettant ainsi
d’observer I’effet de ces apports sur la durée de la vague et sur la composition en
ensemblesfoliaires.

La terminologie utilisée pour décrire les stades de développement, est conforme a celle

décrite par Alatou et al. (1989). Ces stades sont :

- Stade bourgeon gonflé : 1" et 2™ jour de la deuxiéme vague de croissance, bourgeon

écailleux de 182 mm.

- Stade bourgeon épanoui : 5°™ et 6™ jour de la deuxiéme vague de croissance, la pousse
fait 30 a 40 mm, les limbes assimilateurs de petite taille (moins de 10 mm) sont dressés et

accolés a la tige.
- Stade repos apparent : 25°™ et 30°™ jour de la deuxiéme vague de croissance.

Les conséquences de I’apport exogene des hormones ont été observées sous 3 aspects :
effet sur I’expression temporelle du rythme de croissance, effet sur la cinétique de croissance de

la tigeet effet sur le nombre et la nature des ensembles foliaires produits.

1.1. Effets sur la durée de la vague de croissance

a. Effets de la gibbérelline

Chez le chéne liege, le comportement des semis traités par un apport exogene par
pulvérisation foliaire de GAs varie en fonction des stades morphologiques (Benmansour, 1999):

¢ Au stade bourgeon gonflé, les plants traités présentent en fin d’expérience une population
hétérogéne : 43 % des plants ont édifies 4 vagues de croissance et 57 % des plants ont édifiés 3
vagues de croissance. Au niveau de la deuxieme vague de croissance : deux catégories de semis
sont distinguées (Tab. 12) :

- 57 % des plants présentent des durées d’allongement trés longues (50 + 5.07 jours).

- 43 % des plants présentent des périodes d’allongement identiques a celles observées chez

les témoins avec une durée de 14.16 + 2.4 jours.
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Tableau 12 : Composantes temporelles (en jours) des plants de chéne liége cultivés a 25°C en jours longs de 16h traités par les différents traitements
(GAs, kinétine) aux différents stades de la 2°™ vague de croissance ; BG : bourgeon gonflé (1-2°™ jour), BE : bourgeon épanouie (5-6°™ jour), R.A:
repos apparent (25- 30°™ jour) (n=7), 2* :vague de traitement (Benmansour, 1999).

Hormone All t de la tige (jours) R t (jours)
ongement de la tige (jours epos apparent (jours
appliquée | Vague de g 9 pos app
croissance Stades morphologiques de traitement Stades morphologiques de traitement
B.G B.E R.A B.G B.E R.A
1 19.33+£1.52 19.33£ 1.52 19.33£ 1.52 26.2+£3.2 26.2+ 3.2 26.2+ 3.2
50£5.07 (S7%) | 42+42 (57%) 23.25+1.25(57%)
GA 2% B 16.22+ 3.7 9=
3 14.16+2.4 (43%) 11.16+ 0.98 (48%) 126.562.16(43%) 23.83+6.91 242+ 2.3
29+7.5(43%)
3 25.08+1.46 (43%) 28.33+4.5(50%)
13.66+3.38 11.5+0.7 (57%) 1478+ 1.2 31.15+3.8 67.33 + 5.8 (50%) 76251705/(.536
4 11.66+ 0.57(43%) 14+ 3.6 15.05+ 2.6 - 35.334.6 32458
1 19.33+2.34 19.33 £1.52 19.33 £1.52 26.2+3.2 26.2 £3.2 26.2 £3.2
23+2.82 (28%) 43+ 12.16 (57%)
2* 13.78t£1.4 1434 +1.4 N 21.3+1.6
12.14£2.19 04+16.1 (72%) 3+ 0.7 (43%)
CKs
76.66+ 10.4 (57%0)
3 16.12+3.87 18.33£4.8 11 +251 38+14.9 46.33+ 9.8 (43%) 88.17+ 16.1
4 - 72415 16.3+1.2 - - -
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A la fin de la 2°™ vague de croissance, les périodes de repos sont variables entre les
individus de méme catégorie (Tab. 12) mais restent toujours proches de celle du témoin pour

57 % de I’effectif alors qu’elles sont plus longues pour les 43 % restants (126.5 + 2.16 jours).

Au niveau de la 3°™ et la 4°™ vague de croissance, les durées d’allongement de I’axe
caulinaire sont proches de celles des témoins (Tab. 12).

Ces premiers résultats montrent que I’application de la GAs se traduit par une forte
augmentation de la durée totale de croissance (phases d’allongement et phase de repos). Ce
méme résultat est obtenu par Rached-Kanouni et al. (2013) sur la méme espéce.

e Au stade bourgeon épanoui, le comportement de la 2°™ vague de croissance aprés trois
jours de traitement est hétérogene. Les durées des phases d’allongement varient en fonction des
stades morphologiques atteints en fin de traitement. Elles sont de 11.16 + 0.98 jours pour les
plants présentant des feuilles épanouies (43 %) et de 42 + 4.2 jours pour les semis conservant
leur stade initial de bourgeon épanoui (57 %). Les phases de repos sont fortement prolongées
(43 £ 12.16 j) pour 57 % et tres réduites (3 + 0.7 j) pour 43 %, soit une diminution de 80 %
environ. A la 3°™ vague, les résultats obtenus montrent une proportionnalité inverse entre les
allongements caulinaires de la 2™ vague et la 3*™ vague de croissance (les individus présentant
des durées d’allongement trés longues (42 + 4.2 j) au 2°™ stade, ont une durée relativement
courte & la 3°™ vague fait (11.5 + 0.5 j). Les phases de repos sont variables entre les différents
stades. Elles sont d’un mois a 3 mois pour ces deux derniéres vagues.

¢ Au stade repos apparent, Les résultats obtenus par Benmansour (1999), montrent que les
durées d’allongement de la tige des semis du chéne liége observées durant la 3°™ et la 4™
vague de croissance des plants traites par les GAs sont identiques a celles obtenues chez les
témoins pour toute la population alors que les périodes de repos varient entre les individus d’une

méme vague et d’une vague a I’autre (Tab. 12).

Chez le chéne rouge d’Amérique, I’apport d’acide gibbérelligue GAs a été réalisé en
appliquant pendant 24 heures sur le bourgeon un tube Eppendorf contenant la solution a tester.
L’étanchéité est assurée a I’aide de Parafilm. Les traitements ont eu lieu en moyenne 75 jours
apres I’arrét de I’élongation de la tige (Collin et al., 1996). Les plantes ont été distribuées au
hasard dans 3 lots de huit individus. Les lots ont éte traités de la maniere suivante :

- le premier lot constitue le témoin ;

- le deuxiéme est effeuillé complétement et recoit une solution de GAs a 50 mg. I*;

- le troisiéme est effeuillé complétement et recoit une solution de GAs a 100 mg. I*;
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Les résultats obtenus montrent que I’application d’acide gibbérellique GAz a 50 mg. I ou
100 mg. I'sur des tiges effeuillées provoque le débourrement d’au moins la moitié des plantes
traitées. Les bourgeons débourrent environ 10 jours aprés I’application de GA 3 (Collin et al.,
1996).

Une étude plus récente, a montrée que I’apport exogéne de GAs, provogue une
augmentation de prés de 20 % de la durée totale de ladeuxieme vague de croissance chez les
plants du chéne pédonculé pour les concentrations 0.4 (138,55mg. I'*) et 4 mM (1385,52 mg. 1)
(Fig. 29B) (Lehir, 2005). Plus précisément, I’apport de GAs a la concentration de 0.4 mM,
modifie I’expression du rythme de croissance, en augmentant la durée de la phase de repos.
Sachant que I’hormone a été testé a deux concentrations différentes : 0.4 et 4 mM et a été
incorporé dans de lalanoline. L’ensemble est déposé au stade 7 jours, sur le pétiole de la
premiére feuilleassimilatrice excisée c'est-a-dire au moment ou elle mesure 10 mm. Les mesures

ont été réalisées a partir de la 2°™ vague de croissance jusqu’a la fin de la 4°™ vague.

a5 4n =
A n Témoin B B Temoin
a0 - . ATA 04 mM * A (N
AT 4mM 30 I G 4mM]

Durée ( jours)
Durée (jours)
8

10

w
Vague totale  Phase Phase repos Vague totale Phase

Phase

allomgement allongement *°F2%

&0

mmm Témoin
e §-BAF 0.4 mM
B G EAF 4mll

C
) ||| |I| il‘
o

Vague totale DPhase Phase repos
allongement

Durée (jours)
g

Figure 29: Effet de I’apport exogéne d’hormones sur la durée de la deuxieme vague de
croissance. (A) Apport d’AlA a2 0.4 et 4 mM, (B) de GA3 a 0.4 et 4 mM et (C) de 6-BAP a0.4 et 4 mM
au stade 7 jours. Moyenne + erreur standard, n =3 (A et C), 4 (B) et 9 (témoin). Les astérisques désignent
les moyennes statistiquement différentes du témoin (P < 0.05) (Lehir, 2005).

83



Résultats et discussion

b. Effets de la cytokinine

Les résultats obtenus par Rached-Kanouni et al. (2013) montrent que le comportement des
semisdu chéne liegetraités par un apport exogene d’une cytokinin (de type Kkinétine) varie en
fonction des stades morphologiques :

- Lorsque le traitement est appliqué au stade bourgeon gonfle, les semis présentent des
périodes de repos importantes (1 mois pour 28 % et 3 mois pour 72 % de I’effectif) et des durées
d’allongement identiques aux témoins (Tab. 12).

- Au stade bourgeon épanoui, les durées d’allongement sont comparables a celles obtenus
chez les témoins, alors que les phases de repos sont fortement prolongées (43 + 12.16 j) pour
57 % et tres réduites (3 + 0.7 j) pour 43 %, soit une diminution de 80 % environ (Tab. 12).

- Au stade repos apparent, une augmentation forte des durées de repos est notée (3 mois),

alors que la phase d’allongement est trés réduite, elle est de 11 + 2.5 jours.

Les résultats obtenus par Lehir (2005) sur le chéne pédonculé montrent que la cytokénine
de type 6-BAP, n’a aucun effet sur la durée totale de la vague ainsi que sur les durées des phases
d’allongement et de repos pour les concentrations testées (0.4 et 4 mM) (Fig. 29C).

1.2.Effets sur I’allongement caulinaire et le plastochrone apparent

a . Effets de la gibbérelline

Les semis du chéne liege traités par un apport exogéne de GAs se comportent de la maniere
suivante :

¢ Le plastochrone apparent suit la méme évolution que celle de I’allongement de la tige au
stade bourgeon gonflé de la vague traitée (2°™ vague) (Rached-Kanouni et al., 2013).

e Au stade bourgeon épanoui, les maximums de plastochrone apparent au nombre de deux
(1.91 feuilles/j et 1.5 feuilles/j) correspondent aux maximums de vitesse d’allongement
caulinaire.

e Au stade repos apparent, La cinétique d’allongement de la tige et le plastochrone

apparent reste inchangé par rapport aux témoins (Rached-Kanouni et al., 2013).

Chez le chéne rouge, la longueur de I’étage formé aprés traitement par I’acide

gibbérellique est supérieure a celle des étages des plantes non traitées. Ceci trouve son origine
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dans le fait que les entre-nceuds longs de I’étage édifié suite a I’application de GAs sont en
général plus longs que ceux observés dans les conditions normales (Collin et al., 1996).

Chez le chéne pédonculé, I’apport de gibbérellines sous forme GAsa 0.4 et a 4 mM n’a

aucun effet sur la cinétique de croissance de la tige des plants traités (Fig. 30B) (Lehir, 2005).

Une autre hormone testée par le méme auteur a montrée que I’apport exogene d’AlA a
4 mM, arréte la croissance de la tige des plants du chéne pédonculé a partir du stade 10 jours soit
en moyenne 3 jours apres le début du traitement (Fig. 31A). La longueur finale de la tige ainsi

obtenue est 3.5 fois inférieure a la longueur de la tige du plant témoin (Lehir, 2005)
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Figure 30: Effet de I’apport exogéne d’hormones sur la croissance de la tige au cours de la
deuxieme vague de croissance. (A) Apport d’AlA a 4 mM et 0.4 mM, (B) de GA3 a 4 et 0.4mM
et (C) de 6-BAP a 4 et 0.4 mM. La fleche indique le début de I’apport de I’hormone austade 7
jours. Moyenne = erreur standard, n = 3 (A et C), 4(B) et 9 (t¢émoin) (Lehir, 2005).
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b. Effets de la cytokinine

Pour le chéne liége, les plants traités par la cytokinine (kinétine) présentent selon Rached-
Kanouni et al. (2013) :

- Au stade bourgeon gonflé : I’allongement moyen journalier de I’axe & la 3™ vague de
croissance est relativement faible par rapport a la 2™ vague. Le plastochrone apparent attient
son maximum au 5°™ jour de la croissance de la 2°™ vague et au 9°™ jour de la 3*™ vague
atteint.

- Au stade bourgeon épanoui: pour les plants ayant une durée de repos trés bréve
(3 0.7jours), leur cinétique d’allongement et plastochrone apparent durant la 2°™ vague est
identique aux témoins, alors que la 3°™ vague anticipée présente des valeurs d’allongement plus
élevées et la 4°™ vague reste inchangée par rapport au témoin (Tab. 12).

- Au stade repos apparent: la vitesse d’allongement caulinaire a la 3°™ vague de

croissance reste trés faible. Le plastochrone apparent est de 0.5 F.J*(Tab. 12).

La Figure 30C montre que I’apport de 6-BAP a 0.4 mM induit une diminution de la
longueur de la tige de 1.5 fois par rapport a la longueur de la tige du plant témoin, alors que
I’apport de 6-BAP a 4 mM n’induit aucune différence avec les témoins (Lehir, 2005).

2.3. Effets sur I’hétéroblastie
a. Effets de la gibbérelline

Les résultats obtenus par Rached-Kanouni et al. (2013), montrent que I’effet du GAsvarie
selon les stades du développement du bourgeon. Au stade bourgeon gonflé, le traitement par la
GAsfavorisel’augmentation de la durée d’allongement qui s’accompagne d’une augmentation du
nombre de feuilles assimilatrices, dont le nombre est 21 + 2.64 feuilles pour les plants présentant
une phase d’allongement de 50 + 5.07 jours a la 2°™ vague de croissance (Tab. 13). Ces limbes
assimilateurs sont de taille réduite (longueur < a 30 mm) et séparés par des entre-nceuds courts
(5 mm en moyenne) sur la moitié inférieure de I’étage (Fig. 31); alors que sur la moitié
supérieure, elles sont d’une longueur normale (50 mm) et séparés par des entre-nceuds longs
(11 mm en moyenne). Pour la 3°™ et la 4°™ vague de croissance, le nombre et la morphologie

des ensembles foliaires ne différent pas de celles observées chez les témoins.
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Tableau 13 : Composantes spatiales des plants de chéne liege cultivés a 25°C en jours longs de 16h traités par la gibbérelline (GAs) et la cytokinine
(CKs) aux différents stades de la 2°™ vague de croissance. BG : bourgeon gonflé (1-2°™ jour), BE : bourgeon épanouie (5-6°™ jour), R.A : repos
apparent (25- 30°™ jour) (n=7) ; 2* : vague de traitement (Benmansour, 1999).

Hormone
Lo Ecailles Limbes assimilateurs Limbes avortés
appliquée | Vague de
croissance Stades morphologiques de traitement Stades morphologiques de traitement Stades morphologique de traitement
B.G B.E RA B.G B.E R.A B.G B.E RA
1 20.4 2.28+0.48 2.37 £0.74 14.14+1.43 13.28+2.75 13+2.3 114037 | 1712048 | 175+0.75
212264 (57%) | 22436 (57%)
. +3.
GAs 2 1.42+0.78 2+0.81 3714075 106518 (43%) | 11.75% 2021 (43%) 10.75+ 1.51 2.8241.06 | 240+098 | 142053
16.3x1.2 (43%)
3 1.2240.3 2.1+ 0.75 4.15£0.28 8.75+1.81 9.75+2.21 (57%) 9.2+ 1.17 2.1+0.3 2+075 | 235%018
4 1.52+0.7 (43%) 2.2+0.41 3.8+1.18 6.32+2.4 (43%) 9.13+1.12 10.2+ 1.8 198+£0.13 | 183+ 04 | 2.25+175
1 2.37x0.74 2.28 +0.48 2.57 +0.97 13.23+1.43 12.85 +3.67 12.28 +3.45 1.71+0.75 | 1714075 | 1.83+0.63
1.37 1.5 (62%)
2* 0 (38%) 1.42 +0.53 1.71+0.48 11.62+1.83 9.85+ 1.57 11.42+ 157 2.621.06 2.621.06 | 2.75+0.97
CKs
3 3.87+ 0.83 1.52+0.83 (43%) 45+0.7 (57%) 5.1242.41 9.3x1.2 (43%) 47517 (57%) 2.5+0.53 25+ 053 3+1.15
53+1.07 (57%) | 1.8+0.7 (43%) EEL 5.25+0.95 (57%) | 9.66+0.75 (43%) DED
0,
4 . 1.8+0.83 23414 ; 1021 (29%) 8+4.2 , 18+108 | 218413

32+18 (71%)
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Résultats et discussion

Au stade bourgeon épanoui, I’augmentation de la durée de I’allongement durant la 2°™m
vague de croissance s’accompagne d’une augmentation du nombre des feuilles assimilatrices
(22 + 3.6) pour 57 % de la population traités. Elles sont séparées par des entre-nceuds courts
(Fig. 31). A la 3°™ vague les individus caractérisés par des durées d’allongement relativement
longues (25.08 + 1.64 j) présentant un nombre élevé des feuilles a limbe assimilateur par rapport
aux temoins (16.3 + 1.2 feuilles) dont la longueur ne dépasse pas 40 mm et sont souvent associes
par des entre-nceuds longs (Fig. 31)

Au stade repos apparent, Le nombre d’ensembles foliaires a stipules écailleux des semis
traités par GAs est sensiblement augmenté par rapport aux témoins (4 écailles en moyenne pour
la 3°™ et la 4°™ vague) (Tab. 13 et Fig. 31)

Chez le chéne rouge la succession des différents types de feuilles le long de I’étage formé
chez les plantes traitées par la GAs est identique a celles observées le long des étages des plantes
témoins : des écailles de nature stipulaire et rapidement caduques, des feuilles a limbe entier
assimilateur, munies de stipules fins et caduques et des feuilles a limbe avorté qui terminent
I’étage. Chez les plantes traitées, la morphologie des feuilles & limbe assimilateur est différente,
surtout lorsqu’elles sont formées apres traitement par GAz a 100 mg. I. Les lobes du limbe sont

Iégerement repliés vers la face inférieure et leur consistance est plus rigide (Collin et al., 1996).

b. Effets de la cytokinine

Les résultats obtenus par Benmansour (1999), Rached-Kanouniet al. (2013), montrent
que I’expression spatiale est la plus touchée chez les plants traités par les cytokinines, en effet, la
cytokinine (kinétine) a modifié I’hétéroblastie qui se traduit par un nombre élevé d’ensembles
foliaires écailleux (Tab. 13) :

e Au stade bourgeon gonflé, 62 % de I’effectif de la 2°™ vague de croissance présente une
hétéroblastie identique au témoin, alors que 38 % restant présente une hétéroblastie tres atténuée,
ou I’axe ne présente aucune écaille, et un étalement de limbe assimilateur. Il faut noter que ce
traitement conduit a une modification de la succession : écaille- limbe assimilateur-limbe avorté
(une paire d’écailles entre deux limbes assimilateurs est observée). L’hétéroblastie reste bien
marquée a la 3°™ vague de croissance par un nombre relativement élevé d’écailles (3 a 5) mais
avec une réduction remarquable du nombre de feuilles a limbe assimilateur (Fig. 32 et Tab. 13).
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Résultats et discussion

¢ Au stade bourgeon épanoui, les modifications ne concernent pas les vagues ayant subi le
traitement mais les étages suivants. Ainsi, chez 57 % des plants de la 3*™ vague présentant un
repos trés long durant la 2™ vague, I’hétéroblastie est accentuée (4 a 5 écailles produites) mais
I’axe reste court et ne posséde seulement que 5.25 + 0.95 feuilles assimilatrices (Fig. 32). Les
43% des plants restants qui ont présentés un repos trés réduit (3 jours) durant la 2°™ vague de
croissance, I’hétéroblastie reste inchangée par rapport aux témoins (Tab. 13). A la 4°™ vague de
croissance, 71 % des plants présentent un étage trés réduit caractérisé par une réduction sévere de
nombre de feuilles a limbe assimilateur (2 & 4 feuilles) et une modification notable dans la

succession : écaille-limbe assimilateur-limbe avorté.

e Au stade repos apparent, 57 % de la population présente & la 3*™ vague de croissance, un

mini-étage avec un nombre augmenté d’écailles et réduit des feuilles a limbes assimilateur.

Chez le chéne pédonculé, les semis traités par un apport exogene de 6-BAP aux
concentrations de 0.4 et 4 mM ne présentent aucune différence significative par rapport aux
témoins, que ce soit sur le nombre ou la nature des ensembles foliaires développés au terme de la
deuxiéme vague de croissance (Fig. 33B et 33C) (Lehir, 2005). Par contre, I’apport d’AlA a la
concentration de 4 mM provoque une diminution d’environ 25 % du nombre total d’ensembles
foliaires normalement produits au cours de la deuxiéeme vague de croissance (Fig. 33A). Plus
précisément, c’est le nombre de feuilles assimilatrices qui est réduit par I’apport d’AlA a 4 mM.
Ainsi, on compte en moyenne 4.5 feuilles assimilatrices chez les plants traités au lieu de 8

feuilles assimilatrices chez les plants témoins (Lehir, 2005).
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Figure 33: Effet de I’apport exogéne d’hormones sur le nombre et la nature des ensembles
foliaires produits au cours de la deuxieme vague de croissance. (A) Apport d’AlA a 0.4 et 4mM,
(B) de GA3 2 0.4 et 4 mM et (C) de 6-BAP a 0.4 et 4 mM au stade 7 jours. Moyenne erreur standard,
n=3(AetC), 4 (B)et9 (ttmoin) (Lehir, 2005).

2. Les ablations foliaires

La technique des ablations foliaires a été utilisée parplusieurs auteurs qui ont étudié des
especes a croissance rythmique (Hallé et Martin, 1968 in Sabatier, 1999; Vogel, 1975 ; Barnola
et al., 1990, Alatou, 1990 ; Collin et al., 1996 ; Lehir, 2005). Chez le chéne pédonculé, a la suite
des expérimentations menées par Payan (1982), I’auteur conclut que le signal responsable de la
différenciation desfeuilles a limbe avorté serait atteint lorsque les feuilles assimilatrices
atteignent la taille de 10mm. Afin d’approfondir cette observation, une premiere expérience a été

conduite par Alatou (1990) et Lehir (2005) sur le chéne pédonculé afin de déterminer si seule
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Résultats et discussion

I’ablation de la premiére feuille de 10 mm suffisait a induire ledéveloppement hétéroblastique ou
bien si c’était I’action cumulée de toutes les feuilles assimilatrices qui intervenait.

Deux types d’ablations foliaires ont été réalisés par Alatou (1990): ablation totale puis
partielle des jeunes limbes assimilateurs dont la longueur est inferieure @ 10 mm et deslimbes
assimilateurs adultes a la fin du repos apparent du 2°™ étage.La suppression de ces feuilles
commence a partirdu 6™ jour du flush lorsque le bourgeon apicalest épanoui et laisse voir un
ensemble delimbes assimilateurs de petite taille. Le méristéme apical émet alors continuellement
et régulierement des ébauches foliaires qui sont supprimeées tous les 2 jours. L’expérience dure
32 jours au cours desquels ne s’installe aucune période de repos.

Trois types d’ablations foliaires ont été réalisés par Lehir (2005):

- suppression unique de la premiere feuille assimilatrice des qu’elle a atteint 10 mm, au
stade 7 jours.

- suppression de toutes les feuilles assimilatrices d’une taille de 10 mm,au stade 7 jours.

- suppression de toutes les feuilles assimilatrices d’une taille de 5 mmau stade 4 jours.

Les conséquences de ces différents traitements ont été étudiées sur la cinétique de
croissance de la vague mais également sur I’organogenése du bourgeon terminal et sur la nature

des ensembles foliaires produits.

2.1. Ablation partielle

L’ablation porte tout d’abord sur les jeunesfeuilles de taille inférieure & 10 mm, au 6°™
jourde la 3°™ vague de croissance, puis 1, 2, 3 ou 4feuilles sont conservées. Les jeunesfeuilles,

initiées ensuite, sont supprimees régulierement tous les 2 jours. L’expérience dure 4 semaines.
a- Des jeunes limbes assimilateurs dont la longueur est inferieure & 10 mm

La croissance des plantes régulierement effeuillées est ininterrompue, les primordia sont
engendrés régulierement. Si I’unedes feuillesd’un étage en formation est conserveée, la croissance
devient continue et il est impossible de discerner I’étage suivant. Les entre-nceuds restent trés
courts (Alatou, 1990). L’hétéroblastie est supprimée, les ensembles foliaires formés

correspondent a des feuilles a limbes assimilateur (Photo. 7)
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Photo 7: Ablation des feuilles de moins de 10 mm du Quercus pédunculata cultivé a 25°C
J.L. au 32°™ jour de croissance, a : Ablation totale au 6°™ jour de la vague de croissance ;
b :Ablation partielle (b1 : Lorsqu’ on conserve une seule feuille, celle-ci double sa surface
foliaire, b2: Lorsqu’ on conserve deux feuilles, la surface foliaire est multipliée par
1.5, la croissance en longueur de I’axe est réduite par rapport a celle de I’étage précédant
(Alatou, 1990).

L’évolution du plastochrone apparent est trés variable selon le traitement appliqué
(Annexe. 6. Fig. 34) :

- Lorsqu’un seul limbe est laissé se développer, le plastochrone reste élevé entre le 14°™ et
20°™ jour (Fig. 34b).

- Lorsque 2 ou 3 limbes sont conservés, le plastochrone apparent demeure inférieur a 0.5
feuilles par jour jusqu’au 16°™ jour puis augmente légérement par la suite (Fig. 34c et d).

- Lorsque 4 limbes assimilateurs sont conservés, le plastochrone apparent s’annule au 18°™
jour (Fig. 34e), le bourgeon apical observe une période de repos de quelques jours. La nouvelle
vague de croissance qui se développe par la suite présente des phases d’allongement et de repos
semblables au témoin, I’hétéroblastie est rétablie.

- Lorsque 5 limbes assimilateurs sont conservés, le plastochrone apparent s’annule au 12°™
jour comme chez les témoins (Fig. 34f). Le développement de la vague de croissance n + 1 est

similaire au témoin.

Si le plastochrone apparent varie avec le type de traitement, I’allongement caulinaire et
I’étalement foliaire sont eux aussi modifiés (Annexe. 7. Fig. 35) (Alatou, 1990).
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b- Des limbes assimilateurs adultes a la fin du repos apparent du 2™ étage

L’expérience consiste a enlever 50 % des limbes assimilateurs adultes, a la fin de la
période durepos apparent (20°™ jour du 2°™ flush). Deux cas sont examinés selon que la
suppression de lamoitié des feuilles est réalisée dans la partieproximale ou distale de I’étage. Le
développement de la plante est suivi jusqu’a la 4°™ vaguede croissance.

Lorsque la moitié des feuilles du 2°™ étage est conservée (Fig. 36a), le développement de
la 3°™ vague de croissance est identique au témoin. Que I’ablation concerne la partie inférieure
de I’étage n, ou sa partie supérieure, les feuilles restantes, soit 50 % de I’effectif initial suffisent
a assurer une élongation de I’étage n+1 comparable au témoin. La réduction en longueur de
I’étage se manifeste quand 75% de I’effectif initial des feuilles est supprimé, la 3°™ vague de

croissance qui se développe par la suite présente un mini-étage (Fig. 36b) (Alatou, 1990).
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Figure 36: Morphogénése du 3°™ étage aprés ablation du feuillage au stade repos apparent de la 2°™
vague de croissance du chéne pédonculé cultivé a 25°C en J.L de 16 h (a : ablation de 50 % du feuillage ;
b : ablation de 75 % du feuillage ; c : ablation totale du feuillage) (Barnola et al., 1990).
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2.2. Ablation Totale

Tous les limbes assimilateurs adultes & la fin durepos apparent du 2°™ étage sont supprimés
(20°™jour du flush). La plante poursuit son développement et I’observation est faite durant la

3°Me ot 4°M€ vague de croissance.

a- Des jeunes limbes assimilateurs dont la longueur est inferieure & 10 mm

L’ablation totale des jeunes limbes assimilateurs initiés sur I’axe caulinaire au cours de la
3°Me vague de croissance permet d’observer une croissance continue (Fig. 37) (Alatou, 1990).
Celle-ci est caractérisée par une activité meristématique intense se traduisant par une émission
réguliére de feuilles assimilatrices et des entre-nceuds qui restent tres réduits (photo. 5) .Ceméme
résultat est obtenu par Lehir (2005) qui a observée une croissance continue de I’ordre de 2 mm
par jour de la tige des plants ayant subi I’ablation totale des jeunes limbes de 10 mm. Cette faible
croissance se poursuit a un rythme constant tout au long de la troisiéme vague de croissance
alors que les plants témoins présentent une croissance rythmée de leur tige.La suppression
systématique des jeunes feuilles de 10 mm induit donc un ralentissement de la croissance de la

tige mais cette croissance bien que faible devient continue.

an m 0 1] 10 20 o

Longueur finale des enire-noeuds Taille des limbes supprimes
{mm} {mm)

Figure 37: Effet d’une ablation totale des feuilles de longueur inferieure a 10 mm sur la
croissance du chéne pédonculé cultivé a 25°C J.L ; les limbes formés sont supprimés tous les
jours, la croissance demeure continue, I’hétéroblastie est supprimée (Alatou, 1990).
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b- Des limbes assimilateurs adultes a la fin du repos apparent du 2™ étage

L’ablation de toutes les feuilles ayant atteint leur surface définitive a la fin du repos apparent
du 2°M étage, conduit & la formation d’un 3°™ étage présentant une réduction notable de
I’allongement de ses entre-nceuds (Fig. 37c), il s’agit d’un « mini-étage » (Alatou, 1990). La
composition spatiale en ensembles foliaires n’est pas affectée. Une légére diminution de 2 jours
de la phase d’allongement est observée alors que la durée de repos du 3°™ étage reste inchangée.
La vague de croissance qui suit le « mini-étage » est identique au témoin, I’allongement des

entre-nceuds est rétabli.

2.3. Suppression unique de la premiére feuille assimilatrice dés qu’elle a atteint 10 mm

Les résultats obtenus par Lehir (2005) montrent qu’au cours de la deuxiéme et de la troisieme
vague de croissance, la croissance de la tige des plants ayant subi I’ablation unique de la
premiére feuille d’une taille de 10 mm ne présente pas de différence significative avec les plants
témoins (Fig. 38). Par contre la suppression systematique des jeunes feuilles dés qu’elles ont
atteint la taille de 10 mm, un ralentissement prononcé de la croissance de la tige a partir du stade
9 jours est observé (Fig. 38). A la fin de la deuxieme vague de croissance, la longueur finale de
la tige des plants systématiquement défoliés est 1.5 fois plus petite que celle des témoins.

Comme les différents types de suppression ont des effets sur la croissance de la tige, ils ont
aussi des effets sur I’organogénése et I’ontogénése foliaire (Lehir, 2005). Ainsi, il ressort que
I’ablation systématiquedes feuilles assimilatrices de 5 mm a partir du stade 4 jours, stimule
I’activité organogene du méristeme (Tab. 14). En effet, a partirdu stade 5 jours, le méristéme des
plants traités produit presque 2 fois plus de primordia foliaires que celui des plants témoins.
Entre les stades 5 et 10 jours, I’activité organogene duméristéme de ces plants reste constante a

une valeur élevée de I’ordre de 2.5 primordia par jour (Lehir, 2005).

97



Résultats et discussion

Tableau 14: Effet de I’ablation totale des feuilles de 5mm sur les variations du plastochrone réel
au cours de la deuxiéme vague de croissance. Moyenne + erreur standard, n=5
(Lehir, 2005).

27 vague
Gours) | 4~
début du 5 6 7 8 9 10
traifemeny
Témoin 1.4+ 1.5+ 0.2+ 0.2+ 0.2+ 0.8 +
0.56 0.60 0.04 0.04 0.04 0.01
1.5%
0.54
Traité 24+ 35+ 35+ 2+ 25+ 3+
(.70 (.95 0.88 0.60 0.50 0.90
400
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Figure 38: Effet de I’ablation unique ou totale des feuilles de 10mm sur la hauteur totale de la tige
au cours de la deuxieme et la troisiéme vague de croissance. Les chiffres romains indiquent, le
numéro de la vague et le stade morphologique. Moyenne * erreur standard, n=20 (Lehir, 2005).
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Figure 39: Effet de I’ablation totale des feuilles de 5mm sur la hauteur totale de la tige au cours
de la deuxiéme vague de croissance. Moyenne * erreur standard, n = 20 (Lehir, 2005).

La réalisation de coupes transversales d’apex de plants défoliés et la comparaison avec
des coupes transversales d’apex de plants témoins au méme stade a permis de montrer que
I’ablation des jeunes feuilles de 5 mm a également des conséquences sur I’expression de
I’hétéroblastie. La Figure 40 reprend la Figure 27 pour les plants témoins comme base de
comparaison pour I’organogenése et la différenciation foliaire des plants ayant subi les ablations.
De la méme maniére que pour les plants témoins, les mesures de la surface des différents
primordia ont été réalisees afin de determiner leur devenir. Ainsi, seulement des feuilles
assimilatrices sont produites par les méristemes des plants traités (Fig. 40F a 1), alors que les
plants témoins expriment bien un développement hétéroblastique complet (Fig. 40A a E).
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Figure 40: Effet de I’ablation systématique des feuilles assimilatrices de 5 mm sur la
composition de I’apex au cours de la deuxiéme vague de croissance. (A-E) Apex de plants
témoins et (F-1) de plants traités. fa: feuille assimilatrice ; la: feuille a limbe avorté ; pf:
primordium foliaire ; m : méristeme ; st : stipule ; ste : stipule écailleuse (Lehir, 2005).

3. Influence de la lumiére et de I’obscurité sur la croissance rythmique des chénes

Les lots de semences de différents chénes (chéne afarés, chéne zeen, chéne liége et chéne
pédonculé) sont mis a germer. Une sélection est en suite opérée de facon a avoir des plants
homogeénes. Sont repiquées et mises en expérience toutes les germinations dont la radicule a la

méme longueur (7 a 8 cm).

Les jeunes semis sont cultivés sur un substrat desable grossier a base de quartz et de tourbe
brune neutre, mélangés en proportions égales. Elles recoivent régulierement, 2 fois par semaine,
une solution nutritive (solution INRA-Morizet, Tab. 6). L’humidité relative des chambres est
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maintenue a 80 % et la température a 25°C (£1°C). Les réserves cotylédonaires des plants sont

épuisées au début du développement de la seconde vague de croissance.

Notre étude résume les travaux mettant en jeu I’alternance lumiere/obscurité. Plus
précisément, le probleme est de savoir comment la modulation de I’intensité lumineuse agit sur
la croissance rythmique du chéne. L’étude apporte de nouvelles précisions sur les expressions du
rythme de croissance. Elle renforce I’hypothese que le déterminisme du rythme est le résultat de
corrélations a longue et a courte distances, provenant du fonctionnement de différents organes ou

territoires cellulaires plus ou moins éloignés les uns des autres.

3.1. Culture a I’obscurité a 25°C (x1°C) puis transfert a la lumiére

La croissance est suivie a I’obscurité pendant six semaines pour le chéne zeen et afares
(Laifaoui, 1995), pendant trois semaines pour le chéne liege (Nibouche, 1998) et pendant 4
semaines pour le chéne pédonculé (Alatou, 1990). Les parametres temporels et spatiaux sont pris

en compte. Les plants sont ensuite transférés a la lumiere ou ils poursuivent leur croissance.

Les resultats obtenus montrent que les jeunes semis de différents chénes cultivés a
température constante de 25°C, a I’obscurité présentent tous une croissance continue (Fig. 41)
caractérisée par un étiolement important de I’axe caulinaire (300 a 700 mm en trois semaines

pour le Chéne pédonculé, entre 300 et 500 mm en sept semaines pour le chéne zeen).

La population observée est hétérogéne. Deux groupes de plants sont a distinguer pour les

différentes espéeces :

- Le premier groupe des semis du chéne pédonculé (constitue 37 %) se caractérise par une
croissance continue ol la limite entre le 1" et le 2°™ étage et seulement marquée par un
entre-nceud court et une feuille plus réduite que les autres mais entiéere (Fig. 42a) (Alatou,
1990). Le plastochrone apparent suit une courbe ascendante du 2°™ au 10°™ jour de
culture (Fig. 43a). La période de repos normalement observée entre les 2 premiéres
vagues de croissance chez les plants cultivés a la lumiére est abolie. La vitesse
d’allongement n’est jamais nulle pendant tout le temps de la culture. Il n’y a pas de
formation d’écailles caractérisant I’hétéroblastie, comme cela est le cas a la lumiere
(Fig. 43a).
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Figure 41: Croissance en longueur de I’axe caulinaire de jeunes plants de chéne pédonculé
cultivé a 25°C. En conditions lumineuses (J.L. de 16 h) le chéne présente une phase
d’allongement de 14 jours suivie d’une période de repos de 8 jours; a I’obscurité, la tige est

fortement étiolée, son allongement reste continu (Alatou, 1990).
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Figure 42: Morphogénése de jeunes plants de chéne pédonculé cultivés a 25°C obscurite.
a- le passage du 1° étage au second se fait par un limbe assimilateur (I’hétéroblastie est

supprimeée)

b- le passage du 1° étage au second se fait par des limbes avortés et des écailles
(I’hétéroblastie est conservée, elle est identique a celle observée a la lumiere.
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Figure 43: Evolution du plastochrone apparent(en feuilles par jour) et allongement de la tige
(estimé tous les deux jours) chez des semis de chéne pédonculé cultivés a 25°C obscurité au
cours de la 1% vague de croissance.

a- Plants ne présentant pas d’hétéroblastie a la fin de la 1% vague de croissance.
b- Plants présentant une hétéroblastie a la fin de la 1% vague de croissance.

Le premier groupe des semis du chéne zeen qui constitue 92 % se caractérise toujours par
une croissance continue avec abolition de I’hétéroblastie, c’est-a-dire suppression des limbes
avortés du 1°" étage et des écailles du second (Fig. 44) (Laifaoui, 1995). Le plastochrone
apparent suit comme chez le chéne pédonculé, une courbe ascendante jusqu’au 10°™ jour
(3 feuilles tous les 2 jours), il s’abaisse ensuite pour atteindre 1 feuille tous les deux jours au
16°™ jour, il se stabilise au 22°™ jour, s’annule au 24°™ jour et augmente de nouveau avec des
fluctuations. L’allongement caulinaire est variable et semble marquer une rythmicité tous les

8 jours, il est maximal au 10°™ jour et devient nul au 16°™ jour, pour reprendre au 18°™ jour.
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Dans ce cas I’allongement caulinaire est privilégié parrapport a I’organogénése, la tige peut

s’allonger pendant 10 jours sans qu’aucune feuille ne soit formée.

- Le deuxiéme groupe des semis du chéne pédonculé se distingue du précédent par
davantage d’entre-nceuds et la présence de feuilles réduites a des écailles (Fig. 43b). En
fait, il correspond a des plantes ou la premiére vague de croissance posséde 4 ou 5 entre-
nceuds de plus, autrement dit son développement s’est prolongé. Comme précédemment
le repos est supprimé. La courbe d’évolution du plastochrone apparent est différente de
celle du premier groupe (Fig. 44b), en particulier son maximum se situe plus tét, au 4™
jour ou il est, comme précédemment, de 0.8 feuilles par jour. Il décroit beaucoup plus
lentement que pour le groupe précédent, 0.6, 0.5, 0.2 feuilles par jour respectivement au
148me 18%me et 20°™ jour de culture. L’allongement de I’axe caulinaire est dans
I’ensemble plus important, son maximum se maintenant plus longtemps (Fig. 44b). Le
second groupe du chéne zeen représente 8 % de I’effectif total, il se caractérise lui aussi
par une hétéroblastie plus marquée (formation d’écailles et une abolition des limbes

avortés). Le plastochrone apparent suit une courbe ascendante jusqu'a ce qu’il s’annule.
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Figure 44: Morphogenese d’un plant de chéne zeen (Quercus mirbeckii Durieu) cultive a 25°C
+2°C a I’obscurité ; a: 1*" groupe ; b: 2°™ groupe (Laifaoui, 1995).
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3.2. Culture a la lumiére a 25°C (£1°C)

Les semis de chéne rouge cultivés en conditions contrélées des la germination présentent une
élongation rythmique. La croissance de la tige s’effectue par vague dont la durée est d’environ

30 jours : 15 jours d’allongement sont suivis de 15 jours de repos (Collin et al., 1996).

En lumiére continue, deux a 4 vagues sont observées alors que sous un éclairement journalier
de 14 heures, un a deux étages seulement sont formés. Apres cela, la tige cesse de croitre
pendant une durée qui varie de 3 a 11 mois selon les individus. Quelles que soient les conditions
d’éclairement, les feuilles restent petites tant que la tige croit. Lorsque I’allongement de la tige

cesse, I’étalement des limbes s’effectue rapidement et de maniere synchrone (Collin et al., 1996).

3.3. Transfert successif des semis

3.3.1. Transfert a I’obscurité des chénes cultivés a 25°C J.L et retour dans les conditions

initiales

Les jeunes semis des différents chénes sont cultivés a la lumiére a 25°C (x1°C) en jour
long de 16 heures puis transférés a I’obscurité a des stades morphologiques précis :
Pour le chéne liége, les plants sont transférés aux stades : repos apparent et bourgeon gonflé
(Nibouche, 1998).
Pour le chéne zeen et afares, les transferts sont effectués aux stades :
- repos apparent (20°™ jour de la 1°® vague de croissance).
- bourgeon épanoui (6°™ jour de la deuxiéme vague de croissance).

- feuilles épinastiques (8°™ jour de la seconde vague de croissance).

Pour le chéne pédonculé, les transferts a I’obscurité sont effectués aux stades
morphologiques de 1j, 6j, 8j, 14j et 18] de la seconde vague de croissance. Les semis sont laissés
a I’obscurité durant toute une vague de croissance et transférées dés le début de la troisieme
vague dans les conditions lumineuses initiales. Pour les stades 1j, 6j et 8j, les semis sont replacés
a la lumiere des que I’allongement caulinaire s’annule, alors que pour les stades 14j et 18j, le
retour a la lumiére s’effectue dés que le bourgeon gonfle, les plantes subissent un deuxiéme

traitement & I’ obscurité identique au premier durant leur 3*™ vague de croissance (Alatou, 1990).
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Les résultats obtenus pour les transferts des chénes montrent que le type de réponse est
variable d’un stade morphologique a un autre.

a- Semis transférés a I’obscurité au 1°" jour de croissance du second flush

Selon Alatou (1990), les chénes pédonculés assurent normalement le développement de
leur seconde vague de croissance. La composition foliaire n’est pas modifiée, alors que les
durées des phases d’allongement et de repos sont affectées, notamment a la 3°™ vague de
croissance ou I’allongement est de 7.8 j+£1.4 soit une réduction de 37 % avec un temps de

repos de 11.4 j+ 1.5 soit une augmentation de 30 % (Tab. 15).

Les plants du chéne zeen et du chéne liége transférés a la fin de la 1°® vague de
croissance, marquent selon Laifaoui (1995) et Nibouche (1998), des phases de repos moins
importantes (12 jours + 2.0 pour le chéne zeen et 8 jours pour le chéne liége a I’obscurité) ; la
2™ vague de croissance se forme avec une hétéroblastie marquée (5 paires d’écailles) et des
limbes assimilateurs (6 & 7). La phase d’allongement a I’obscurité dure en moyenne 11 jours

suivie d’une période de repos assez longue et trés variable.

Lorsque le bourgeon gonfle, les plantes sont retransférées dans les conditions initiales. Une
nouvelle période d’allongement identique aux témoins s’installe avec des périodes de repos tres
longues de I’ordre de 35 jours + 7.0. Le rythme de croissance est maintenu avec formation d’un
mini-étage ou les composantes spatiales ne sont pas affectées, une phase de dormance semble

s’installer.

b- Semis transférés a I’obscurité au 6™ jour de croissance du second flush

Les semis du chéne pédonculé achévent sans modification notable leur seconde vague de
croissance. Il est a noter un temps de repos de 6.2 j+ 1.7 soit une diminution de 29% aux
28Me et 3¢™ flyshs (Tab. 15). La période d’allongement devient plus coutre & la 3*™ vague de

croissance, elle est diminuée de 30 % par rapport a celle des témoins.

Contrairement au chéne pédonculé, les semis du chéne zeen transférés a I’obscurité au
stade bourgeon épanoui, continuent leur allongement durant en moyenne 15 jours, puis
s’installent des périodes de repos assez longues de I’ordre de 20 jours (Tab. 16), la formation
d’écailles est maintenue (6 paires d’écaille), ainsi que le nombre d’ensembles foliaires a

limbes assimilateurs.
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Tableau 15: Composantes temporelles et spatiales chez des plants de chéne pédonculé au cours des transferts lumiere-obscurité ; E : écaille, F :
Limbes assimilateurs, A : allongement de la tige, R : repos (Alatou, 1990).

Stades
morphologiques
de transfert

1" étage

2¢me étage

38me étage

Durées en jours

Durées en jours

Durées en jours

A R A R A R
Témoin 83+16 | 6.1+ 0.9 | 121+ 04 | 6.1+ 0.4 | 31+05 | 6.6+1.0 | 103+ 05 | 86+05 | 33+08 | 65+2.0 | 125+06 | 88+07
Bou(rfj?on”:%g”ﬂe 80+13 |57+ 07| 11.2+ 1.0 | 6.8+ 09 | 3+13 | 6.0+13 | 9.0+28 | 102+21 | 33+07 | 8+22 | 78+14 | 114+15
Bourgeon
épanoui (6j) | 87+08 | 57+ 0.8 | 121+ 09 | 6.4+ 0.6 | 3.3+0.5 | 55205 | 11.9+35 | 62+17 | 3.3+05 | 7.8+18 | 8.7+14 6.3+0.3
n=11
Feuilles
épinastiques (8j) | 7.8+1.2 | 50+ 08 | 11.9+12 | 65:0.7 | 2.8+05 | 6.4+13 | 121+14 | 42+16 | 2410 | 70+18 | 128+22 | 6.0+0.9
n=10
Armj?)art]‘g;‘;'re 74+05 | 54+ 03| 126+11 | 9.1+08 | 32+03 | 6.8409 | 9.4+07 | 237+40 | 38+03 | 92+18 | 80+1.0 | 17.7+34
Re?fssj;"‘r’]gize”t 74+05 | 54+ 03| 132+10 | 9.1+08 | 32+03 | 6.8409 | 9.7+05 | 293+34 | 42+05 | 80+1.6 | 74+16 | 207+25
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Le retour a la lumiére de ces semis se caractérise par des périodes d’allongement assez

bréves (4 jours) et des périodes de repos de 18 jours en moyenne.

Dans tous les cas, le rythme de croissance du chéne zeen est maintenu avec formation
d’un mini-étage caractérisé par une rosette de feuilles au niveau du bourgeon apical et une

réduction de I’allongement caulinaire.

c- Semis transférés a I’obscurité au 8™ jour de croissance du second flush

Les semis du chéne pédonculé achévent sans changement apparent leur 2™ vague de
croissance débutée a la lumiére. Les entre-nceuds sont un peu plus longs a la suite de I’étiolement
consécutif a I’obscurité. Par contre, il n’y a aucune modification de la composition foliaire
(Tab. 15). Le changement notable concerne la phase de repos qui est raccourcie de moitié
environ, elle est de 4 jours en moyenne (Tab. 15). Aprés retour & la lumiére ol s’effectue la 3*™
vague de croissance, la durée de la phase de repos est diminuée de 37 %, soit 6 jours au lieu de
8chez les témoins. L’organogenése n’est pas affectée par ce second transfert. Il n’ya aucune

modification de la compositionfoliaire.

Selon Laifaoui (1995), le transfert des semis du chéne zeen et du chéne afarés a I’obscurité
au stade feuilles épinastiques, se caractérise par des périodes d’allongement variables de 8 a 15
jours suivies d’une période de repos de I’ordre de 20 jours. L’hétéroblastie est atténuée a
I’obscurité (2 a 3 paires d’écailles), le nombre d’ensembles foliaires a limbes assimilateurs est
réduit. Le retour a la lumiere montre que la phase d’allongement caulinaire est identique aux

témoins, et que les phases de repos sont trés longues.

d- Semis transférés au stade arrét de I’allongement caulinaire, au 12°™ jour du

second flush

Les semis du chéne pédonculé entament directement le début de leur phase de repos a
I’obscurité. Cette période de repos est fortement augmentée et atteint respectivement 23.7 j +4
a la 2°™ vague de croissance et 17.7 j+3.4 & la 3°™ (Tab. 15), la composition foliaire n’est pas
modifiée par le traitement et une augmentation du nombre de limbes assimilateurs est observée

durant la 3™ vague de croissance.
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e- Semis transférés a I’obscurité pendant la phase de repos apparent au 18°™ jour de

croissance du second flush

La phase de repos de la 2°™ vague est considérablement prolongée chez le chéne pédonculé,
elle est de 8 jours pour les plantes restées a la lumiére et passe a 29 jours pour les plantes traitées
(Tab. 16) (Barbola et al., 1990). Aprés retour & la lumiére, a la fin de ce repos, la 3°™ vague de
croissance n’est pas modifiée par rapport a celle des témoins ou, croissance en longueur,
différenciation foliaire sont comparables. En revanche, la période de repos qui lasuit est
augmentée de 13 jours. Comme dans le cas précédent une rémanence est consécutive au
traitement.Ces mémes phénomeénes sont également observés par Nibouche (1998) chez les semis
du chéne liege cultivés a la lumiére puis transférés a I’obscurité pendant la phase de repos

séparant la premiére de la deuxiéme vague de croissance, ou la phase de repos est prolongée.

Tableau 16: Durées des phases d’allongement et de repos des deuxiéme et troisiemes vagues
de croissance de plants de chéne pédonculé transférés a I’obscurité puis remis dans les conditions
témoins (25°C 1°C, JL) lorsqu’ils sont au stade feuilles épinastiques (stade 1: 8™ jour de
croissance de la 2™ vague) et au stade mi-repos apparent (stade 2 : 18°™ jour de croissance de
la 2°™ vague), n représente le nombre d’individus observés pour chaque traitement

(Barnola et al., 1993).

Vague 2 Vague 3
Allongement Repos | Allongement | Repos
Témoin cultivé a 25°C JL 10.3£0.5 8.6+05 12.5+0.6 8.8+0.7
" Stade 1 :8°™ j de la V2
[<B)
> § (feuilles épinastiques) 12.1+1.4 4.2+1.6 12.842.2 6.0£0.9
- 2
£ 8% n=11
T 2
n S = T QEme :
Q = Stade 2 :18°™¢ j de la V2
c I _ 9.7£0.5 29.3+3.4 7.4+1.6 20.7£2.5
S (mi-repos apparent) n=14

3.3.2.Transfert a la lumiére des chénes cultivés a I’obscurité

Le transfert a la lumiere des semis du chéne liege a la fin de la premiere vague de croissance,
conduit selon Nibouche (1998) a la formation d’un mini-étage en forme de rosette de feuilles ou

les entre-nceuds sont réduits et les limbes assimilateurs sont étalés, I’hétéroblastie est dans ce cas
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présente (Fig. 45) ; ce méme phénomene est également observé chez les chénes zeen et afarés
(Laifaoui, 1995).
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Figure 45: Rythme de croissance d’un plant de chéne liege subissant un transfert direct
obscurité- lumiere (Nibouche, 1998).

Alatou (1990) a procédé également au transfert des plants du chéne pédonculé des le début
de la 2°™ vague de croissance a I’obscurité & des intensités lumineuses décroissantes:
80 p mol m-%s%, intensité lumineuse sous laquelle sont cultivés les témoins, 5 u mol m-2st et
2 1 mol m-?s. Le jour du transfert est déterminé & partir des composantes temporelles ou
spatiales.La croissance est suivie jusqu’a la fin de la 3°™ vague de croissance. (10 & 15 plants

sont utilisés pour chaque traitement).
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a. Transfert a 80 g mol m-?s*

Les plants terminent leur allongement en 3-4 jours, ce qui conduit a la formation d’un 2°™
étage réduit mais ou les limbes assimilateurs qui lui sont associés grandissent normalement. La
durée d’allongement de I’axe caulinaire et les caractéristiques foliaires de la 3°™ vague de
croissance sont proches de celles des témoins cultiveés sous la méme intensité. Les périodes de
repos de la deuxiéme et 3°™ vague de croissance sont allongées, respectivement de 3 et 9 jours
(Tab. 17)

b. Transfert a 5 4 mol m-%s!

Les plants arrétent leur allongement au bout de 5 jours. La période d’allongement de la 3°™
vague de croissance est raccourcie, elle est de 6.6 j + 1.5. Les temps de repos pour les 26m et 3¢™®
vagues sont considérablement allongés, 46.4 j + 12.3 et 36.5 j = 5.5. Du point de vue
différenciation foliaire nous notons une augmentation du nombre d’écailles pour la 3*™ vague de

croissance concomitante d’une réduction du nombre de limbes assimilateurs (Tab. 17).

c. Transfert a 2 g mol m-2s!

L’allongement de I’axe caulinaire est suspendu au bout de 6 jours. Comme précédemment les
périodes de repos de la 2°™ et 3°™ vague de croissance sont prolongées de 13-14 jours et de
9 jours (Tab. 17). Le temps d’allongement de la 3°™ vague de croissance est comme & 5 p mol
m-2st de 6 jours, ce qui conduit & un étage de longueur réduite. De méme pour cette derniére, le
nombre d’écailles est augmenté, situation allant de pair avec une diminution du nombre de

limbes assimilateurs (Tab. 17).

En résumé, il faut retenir, en premier lieu, que les transferts a la lumiére permettent dans
tous les cas, pour tous les plants, le rétablissement de la croissance rythmique. Elle se manifeste
méme sous une intensité lumineuse tres faible. En second lieu, il faut retenir que I’expression
temporelle du rythme est plus affectée par ces traitements que I’expression spatiale. Enfin, au
niveau de I’axe principal, le nombre de feuilles assimilatrices et leur taille augmentent des la
deuxiéme vague de croissance. De méme, la duree de la phase d’allongement est augmentée, ce

qui contribue a une élévation de la durée totale de la vague de croissance.
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Tableau 17 : Composantes temporelles et spatiales chez des plants de Chéne pédonculé cultivés a 1I’obscurité a 25°C et transférés a la lumiére au
début de la 2°™ vague de croissance ; V : vague de croissance (Alatou, 1990).

Composantes temporelles (jours) Composantes spatiales
Intensité lumineuse P P Nombre de paires d’écailles Nombre de limbes assimilateurs
2c-1
(ol m-*s) V2 V3 V1 V2 V3 V1 V2 V3
Repos Allongement Repos
Témoins cultivé a
25°C JL
(80) 8.6+05 125+0.6 8.8+ 0.7 83116 3.1+£05 3.3+0.8 6.1+0.9 66+10 | 6.5£19
(n=20)
80 1 mol m-%s?
(n=12) 11.4+25 11.4+1.2 18.0+3.2 | 8.7+15 20+0.4 3.3+04 8.0+0.8 6.7+13 | 6.2+£1.0
5 1 mol m-2s?
(n=11) 46.4 £12.3 6.6 +1.5 36.5+55 | 7.8xl11 - 8012 148+2.2 - 40+1.2
2 L mol m-%s?
(n=14) 22.3%+95 6.0+ 0.6 175+12 | 85+£1.2 - 47+04 150+1.1 - 3.6+0.4
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3.4. Culture sous forte intensité lumineuse

Une intensité de 420 pE.m?2.sest procuréepar un éclairement blanc obtenu a partir de 6

lampes a iodure métallique. La durée d’éclairement est de 16 h (Barnola et al., 1993).

La croissance rythmique endogene n’estpas modifiée par rapport a celle obtenuesous une
plus faible intensité lumineuse a 80 PE.m?2.s. Le changement notabletouche la morphogenése
du plant car il semanifeste une atténuation de la dominance apicale. En effet, pour 70 % des
plants, le développement du bourgeon apical s’accompagne de celui des bourgeonsaxillaires les
plus proches de lui. Si lacroissance des ramifications est freinéepar le développement de I’axe
principal.elle reste rythmique. Une premiere vaguede croissance est synchrone de celle del’axe
principal, la suivante est plus tardivedu fait de I’allongement du temps de repos. Les
ramifications ont un développement limité par rapport a celui de lapousse principale et
I’acrotonie, bien qu’amoindrie, est conservée. Au niveau des ramifications, le nombre de feuilles
a limbe assimilateur et la longueur de la tige sont significativement plusfaibles que ceux de la

tige principale.

Conclusion :

Les transferts des plantes de chéne, de la lumiére a I’obscurité, a des stades morphologiques
précis affectent beaucoup plus les composantes temporelles (les durées d’allongement et de
repos), alors que la composition foliaire des etages édifiés ne subit pas de modification
significative. La durée du repos est réduite lorsque le transfert a lieu, durant la premiére semaine
de croissance (1 a 8 jours), elle est fortement prolongée lorsque le transfert est réalisé avec des
plantes au repos (12 a 18 jours). L’obscurité a tendance dans ce cas a prolonger le repos, lorsque
I’activité méristématique fonctionne a vitesse basse, c’est-a-dire durant la phase de repos a la

lumiére ; période durant laquelle les écailles de I’étage n+1 se forment.

L’obscurité semble maintenir la vitesse d’organogénése a des seuils élevés ou bas selon I’état

physiologique du bourgeon au moment du transfert.

Le transfert des chénes pédonculés au début de leur seconde vague de croissance a
I’obscurite, a différentes intensité lumineuses conduit dans tous les cas a une croissance
rythmique bien typée mais les transferts réalisés modifient, les temps d’allongement, de repos et

la différenciation foliaire. Il faut rappeler que chez les témoins cultives a 25°C J.L., les temps de
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repos des 2°™ et 3°™ vague de croissance sont de 8.6 j + 0.5 et de 8.8 j + 0.7, alors que les

temps d’allongement sont respectivement de 10.5j = 0.5etde 12.5j + 0.6 (Alatou, 1990).

Le transfert a la lumiére des plants du chéne zeen et afares aboutit selon Laifaoui (1995) a la
formation d’un mini-étage avec un allongement caulinaire tres court. Les plantes forment une
rosette de feuilles dont I’allongement des entre-nceuds ne depasse pas quelques mm. Apres un
séjour de 60 jours, une grande partie des plantes cesse de s’allonger, un état de dormance semble

alors s’installer. Ce méme phénomene est aussi observé chez le chéne liége (Nibouche, 1998).
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Discussion genérale

La littérature concernant les rythmes de croissancechez les végétaux est trés abondante.
Lenombre des exemples et leur variété sont absolumentétonnants. Variété concernant la nature
duphénomeéne, la taxonomie du végétal étudié, lapériode du rythme, la possibilité ou non de
couplageavec des facteurs externes, le r6le possible de ceux-cien tant qu'agent causal, facteur
limitant ou simplemodificateur, la nature intime de son déterminisme (exogéne ou endogéne),

enfin la, nature des mécanismesen jeu.

Certains rythmes peuvent étre considérés comme « invisibles » du fait qu'ils échappent a
I'observationdirecte. On ne les pergoit que par leurs conseéquences.C'est le cas des variations
rythmiques de latendance a l'allongement des écailles charnues debulbes. Elle ne se manifeste
qu'apres le bouturagede celles-ci (Jaffe and Isenberg, 1968). C'est le cas des variations

rythmiquesdu pouvoir germinatif de certaines graines (Koriba, 1958).

D'autres rythmes peuvent étre considéréscomme « visibles », en ce sens qu'ils sont
accessiblesa I'observation directe, soit a I'eeil nu, soit sousoptique grossissante, soit par le biais de
diversinstruments de mesures : allongements rythmiques de racines (Mardanov et al., 1971), de
tigeset de feuilles (Kirshin, 1967).

Nos résultats se focalisent sur les facteurs qui interviennent sur la longévité et la
germination des glands (la teneur en eau et les conditions de stockage) et les caractéristiques
spatio-temporelles de la croissance rythmique chez certains chénes. A ces caractéristiques seront

confrontées les hypotheses actuelles explicatives de la croissance rythmique.

La teneur en eau exprimée en pourcentage du poids frais (ou en % du poids sec) est sans
doute I’un des principaux parameétres qui affectent la longévité des semences (Willan, 1992 in
Babou, 2001). Une faible teneur en eau favorise une longue durée de conservation des semences.
Selon Willan (1992) in Babou (2001) une teneur en eau de 4 a 8 % du poids frais est favorable a
un entreposage des semences d’Afzelia africana Sm. sans précautions particulieres. Ces
conditions s’opposent a celles des glands qui appartiennent a la catégorie des semences
récalcitrantes (semences qui ne résistent pas a une déshydratation méme modérée et qui ne

supportent, ni une atmosphére confinée, ni des températures fortement négatives).
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Par ailleurs, la teneur en eau élevée permet le développement de champignon, en particulier
Ciboria batschiana, responsable de la pourriture noire (Muller, 1990). Les téguments
relativement durs et imperméables des glands de chénes pourraient les protéger contre I’humidité
ambiante qui occasionne parfois de fortes variations de la teneur en eau. Ces téguments induisent
également une légere et différentielle dormance des graines,

Mazliak en 1982 (in Nibouche, 1998) estime que la teneur en eau du gland pour une bonne
germination doit étre maintenue a 35 % ou a 36 %. Pour Muller (1990), la teneur en eau
permettant le maintien de la viabilité des glands de chénes est de 40 a 48 %.

Les glands avec cupules et sans cupules suivent la méme cinétique de desséchement avec des
valeurs plus basses pour les secondes (Gherbi, 2005). Dans ces conditions, la conservation des
semences n’est valable que durant 3 a 4 semaines, il est évident que la cupule joue un réle tres
important dans le maintien d’une teneur en eau suffisante pour le gland. Il faut savoir que dans
les conditions naturelles, la cupule se détache de I’amande aprés une dessiccation poussée. La
cupule assure donc une protection hydrique pour le gland durant un certain temps.

Le seuil critique de déshydratation des glands est un facteur primordial de la germination
lorsque ceux-ci sont mis en contact avec le substrat humide.

Les glands conservés a froid présentant une teneur en eau voisine de 45 % germent sans
probléme, tandis que ceux possédant une teneur en eau inferieur a celle-ci ne germent pas,
malgré I’augmentation de leur teneur en eau. La conservation au froid (+4°C) permet de
maintenir une certaine quantité d’eau au niveau des semences d’une part et de lever les
inhibitions tégumentaires d’autre part (Levert, 1982 in Nibouche, 1998)

La phase d’imbibition des glands est un préalable & toute germination. La similitude des
courbes d’imbibition et de germination montre I’existence d’une étroite corrélation entre la
reprise d’eau par les glands et leur germination.

Tout traitement qui favorise I’imbibition de I’embryon accroit le pourcentage de germination
(capacité germinative). En particulier, tous les traitements physiques (T2, T4 et Ts) qui mettent
directement les cotylédons en contact avec le substrat humide, conduisent a une capacité
germinative de 80 % chez le chéne liege et d’avantage chez le chéne zeen (Alatou, 1984). Pour
les glands intacts n’ayant subi aucun traitement, I’imbibition et la germination sont fortement
ralenties par les enveloppes séminales, péricarpe et tégument. Par contre, leur importance
relative est variable selon I’espéce.

La suppression du pericarpe améliore I’imbibition du gland chez le chéne zeen, alors qu’il

n’y a pratiguement aucune amélioration sensible chez le chéne liege. La comparaison entre les
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traitements 4 et 1 montre que I’effet de I’ablation est nettement plus important chez le chéne
zeen (59 %) que chez le liege (17,5 %) (Alatou, 1984).

L’ ablation totale des enveloppes permet une meilleure réhydratation chez les glands de
chéne. Ceci prouve le freinage exercé par ces enveloppes sur la reprise d’eau par I’embryon.

Le freinage exercé par les enveloppes sur la réhydratation des glands différencie tres
nettement les différentes espéces. En effet, le péricarpe et le tégument sont moins perméables a
I’eau dans le cas du gland de chéne zeen. Ceci peut étre un inconvénient pour la germination en
milieu naturel, mais par contre, ce caractere se révele utile dans la conservation du pouvoir
germinatif et la capacité d’émergence des plantules des semences en immersion prolongée. La
meilleure capacité germinative du chéne zeen en immersion totale indique une bonne adaptation

de cette espéce aux zones humides.

L’étude de la croissance en conditions controlées des différents chénes étudiés, montrent que,
dans tous les cas, elle est rythmique. La rythmicité, de nature endogene, se manifeste a la fois
dans I’espace et dans le temps.

Il apparait des résultats obtenus également, que les facteurs contr6lant I’allongement des
entre-nceuds, le repos et I’hétéroblastie sont trés importants dans les mécanismes de croissance
rythmiques. La question posée, qui semble bien étre au centre du probléeme, est la suivante :
qu’est-ce qui détermine un entre-nceud a s’allonger des son initiation, ou a contrario, qu’est-ce

qui I’inhibe ?

Les modifications expérimentales provoquées par les cultures a des températures différentes,
sont intéressantes a considérer. Mais a premiere vue, elles ne permettent pas de répondre

nettement a la question précédente comme nous le supposions au départ de notre étude.

Le froid a une influence sur les périodes de repos. Ainsi la période d’application du stress a
une influence sur la durée de repos, Parmentier (1993) remarque que si ces stress sont appliqués
au début de la vague de croissance, le 5°™ - 6°™ jours de la vague, les repos sont égaux au
témoin dans le cas d’un passage a 5°C pendant 8 jours. En ce qui concerne I’allongement de la
tige, il est en relation avec I’émission des feuilles qui est plus active quand I’allongement de la
tige est plus intense et qui diminue lorsque la croissance caulinaire ralentit (Maillard, 1987 ;
Viemont, 1984 in Alatou, 1990).

117



Résultats et discussion

5°C,

Les résultats obtenus par Rached-Kanouni (2013) sur les semis de chéne liege transférés a

indiquent que le passage d’un étage a I’autre reste marqué par une feuille de petite

dimension associée a un entre-nceud plus court, et par un nombre d’écailles égal a 2 en moyenne.

Al12°C:

Le chéne zéen présente selon Alatou (1990) une troisieme vague de croissance tres
hétérogéne alors que la croissance est homogéne pour le deuxiéme flush. Une grande
partie du troisitme étage est vraisemblablement formeé lors du développement du
deuxiéme flush. Pour les troisiemes vagues observées, la croissance rythmique est
conservée mais le nombre d’écailles y est inférieur a ce qu’il est a 25°C. 80 % des plants
ont des entre-nceuds de longueur réduite. Parmi elles, les 10 % de plants qui présentent au
niveau du troisieme flush une croissance prolongée, le plus d’entre-nceuds, sont celle qui
ont des feuilles dont la taille s’abaisse progressivement, de 80 a15 mm. Les autres 70 %
des plantes qui interrompent plus tot leur croissance ont des feuilles dont les longueurs
sont nettement plus importantes. A cause de ce comportement nous serions tentés de dire
que la longueur de I’étage, via le nombre d’entre-nceuds associés a des feuilles
assimilatrices, est en rapport avec la taille des feuilles mises en place. Ce point renforce
I’idée que plus le puits représenté par les feuilles en développement est fort plus la
croissance rythmique est nette.

Le chéne liege, montre une croissance rythmique qui est mieux marquée gqu’a toute autre
température de culture. De plus, alors qu’un fléchissement dans la croissance en longueur
est notée, aussi bien pour les chénes zéen et pédonculé a la 3°™ vague de croissance, il

n’y arien de tel pour le chéne liege.

A 12°C jour long, si la réduction de la croissance en longueur est attendue, il faut souligner la

forte

perturbation occasionnée par cette température de culture chez le chéne zeen, espece

montagnarde dans les pays méditerranéens. Elle touche une composante essentielle du rythme :

I’hétéroblastie. Les individus présentant le moins d’écailles sont ceux qui ont la surface foliaire

la plus elevée.

L’acclimatation au froid est un processus complexe impliquant des changements

physiologiques et métaboliques sous contrble génétique. Les plantes qui restent actives pendant

I”hiver doivent maintenir leur métabolisme primaire essentiel pour conserver une croissance
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minimale. Elles doivent lutter contre le froid qui diminue la vitesse des réactions enzymatiques,

ce qui a des conséquences sur la plupart des processus biologiques (Stitt et Hurry, 2002 in

Rached-Kanouni, 2013). Des composées peuvent jouer le réle d’osmoprotecteurs. Ce sont des

protéines solubles, la proline, la glycine betaine, le sorbitol ou des polyamides mais aussi des

sucres solubles. Ces constituants sont hautement solubles et non toxiques pour I’organisme. Les

osmoprotecteurs servent a augmenter la pression osmotique dans le cytoplasme et peuvent aussi

stabiliser les protéines et les membranes quand les températures sont défavorables (Breton et al.,
2000 in Rached-Kanouni, 2013).

Aux températures élevées il faut noter :

- AS33°C:

Une inhibition généralisée de la croissance du chéne zéen. Les entre-nceuds sont
courts et associées a des feuilles trés peu nombreuses et réduites.

A I’inverse, une stimulation d’ensembles de la croissance du chéne liege qui apparait
continue : les entre-nceuds sont longs, deux fois plus qu’a 25°C. ils sont associés a
des feuilles de grande taille. Le plastochrone apparent, irrégulier, est tout a fait en
phase avec les variations de I’allongement caulinaire. Ces dernieres correspondent a
des maximums et minimums qui pourraient s’interpréter comme I’inscription d’un
rythme avec absence d’hétéroblastie. Le fait ici, que les feuilles atteignent une taille
supérieure a celles observées a 25°C et 12°C et que la rythmicité ne soit pas accusée
montre que les relations grandissement foliaire/ croissance en longueur ne sont pas
forcément opposées. L’une ne se faisant pas au dépends de I’autre dans cette
condition pour le chéne liege.

L’ analyse comparée de la croissance du chéne liége et du chéne zéen est en accord avec les

résultats obtenus dans le domaine eécophysiologique, a savoir une meilleure efficience

photosynthétique et une plus grande tolérance aux températures fraiches et chaudes chez le chéne
liege (Vignes et al., 1985 in Alatou, 1990).

- AS35°C:

La croissance du chéne pédonculéest tres perturbée.Plus précisément, une
température de 35°C perturbefortement I’expression des composantes de la croissance
rythmique. Ainsi, pour 40 % des plants, I’allongement de la tige est continu et

I’hétéroblastie est atténuée. Pour les 60 % restant, la période d’allongement
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reste normale mais suivie d’une phase de repos plus courte et I’hétéroblastie se trouve
également modifiée (Parmentier, 1993). Alors qu’a 33°C elle est similaire a celle
obtenue a 25°C. L’amoindrissement des marqueurs de la croissance rythmique est
obtenu pour de nombreux individus a cette température proche d’une température
Iétale pour I’espéce. Il y’a absence de repos ou repos trés bref, et diminution du
nombre d’écailles. Les feuilles, dans ces conditions, sont normalement développées.

e La croissance de chéne liege est plus importante a 35°C qu’a 25°C (Rached-Kanouni
et al., 2013). Ce resultat est en parfait accord avec ceux rencontrés chez le fréne
(Lavarenne et al, 1975 in Alatou, 1990), le chéne rouge (Farmer, 1975 in Lehir,
2005), et le chéne pédonculé (Alatou, 1990), la phase de repos entre deux vagues de

croissance est d’autant plus courte que la température est éleveée.

A travers les résultats obtenus, on constate qu’il y a un lien entre la longueur de la feuille et
celle de I’entre-nceud observé pour les semis transférés a différentes températures. Selon
Maillardet al. (1987), cette relation entre la longueur de la feuille et I’entre-nceud dans le cas de
Terminalia superba n’est pas générale; chez le Mandarinier commun, la longueur des feuilles
varie d’une fagon aléatoire. Les feuilles exercent une influence stimulatrice sur la croissance des
entre-nceuds; ainsi, Maillard et al. (1987) pense que les feuilles exercent trés tot un role

régulateur sur les divisions cellulaires et donc sur la croissance a venir des entre-nceuds.

La base fondamentale du rythme semble étre la composante la plus stable du rythme. Les
trés jeunes feuilles en croissance ont vraisemblablement un réle majeur dans le déterminisme de
la croissance rythmique, il nous semble que les besoins en protéines nécessaire a leur édification
et a leur constitution pourraient se faire aux dépens de la croissance de I’entre-nceud associé,

favorisant de ce fait leur accumulation pres du méristeme (Alatou, 1990).

L’ étude des relations entre la morphogenése d’une plante et la croissance desfeuilles est un
theme classique de la physiologie du développement, par ailleurstoujours exploré. Les travaux de
Dostal ont ouvert la voie dans cedomaine a de nombreuses recherches (Dostal, 1967; Sebanek,
1985 in Alatou, 1990).

La transformation brutale d’une feuille a limbe entier en une feuille a limbe avorte, premiere
piéce écailleuse recouvrant le bourgeon, est un événement majeur du rythme du chéne. La

recherche de ces causes est primordiale pour la compréhension de la croissance rythmique.
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Notre souci, exposé précédemment, de savoir si le raccourcissement des entre-nceuds qui
terminent I’étage et la réduction quasi-totale du limbe lors de la différenciation foliaire, sont

corrélés ou indépendants, est encore sous-jacent dans notre réflexion sur I’hétéroblastie.

Considérer la feuille, son nceud, et I’entre-nceud sous ou sus-jacent comme une unité
indissociable (Zobel, 1989 in Alatou, 1990) rend la corrélation tout a fait plausible. Nous devons
alors expliquer pourquoi la premiére partie de I’étage est faite de premiers entre-nceuds longs
associés a des écailles foliacées (stipules caduques) alors que la partie terminale est constituée
d’entre-nceuds courts associés a des feuilles a limbes entier, puis d’entre-nceuds nuls associés a

des feuilles a limbes avorté.

L’hétéroblastie est un caractére de la différenciation foliaire qui a fait I’objet de
description qui sont devenues classiques (Wordlow, 1968 in Alatou, 1990). Parmi les chercheurs
qui ont abordé le probléeme de la formation des écailles il faut citer en tout premier lieu Dostal
cité par Alatou (1990). Dostal montre que I’ablation réguliére des écailles au début de la
formation du bourgeon terminal chez le Maronier entraine la différentiation d’ébauches foliaires
a limbe entier que suivent a nouveau des formations éecailleuses. Il émet également I’hypothese
que, via les régulateurs de croissance, la proximité de jeunes feuilles pres du bourgeon est
inhibitrice de la différenciation foliaire et entraine la formation d’écailles. Ainsi, I’utilisation de
I’AIA et d’une anti auxine a forte dose, I’acide triodobenzoique, permet de moduler la

différenciation foliaire soit vers I’écaille, soit vers le limbe.

D’autres travaux précédents ont montré également que I’apport exogéne d’AlAchez les
especes a croissance rythmique, n’induisait pas d’effet sur I’expression spatio-temporelle du
rythme de croissance (Abo-Hamed et al., 1981 ; Champagnat et al., 1986b). A I’inverse, les
résultats d’une étude plus récente (Lehir, 2005) montrent que I’apport d’AlIA a 4 mM, au
moment de la surrection et la différenciation des stipules écailleuses, provoque notamment une
diminution de la phase de croissance de la deuxiéme vague de croissance (Fig. 29A). Ces
résultats pourraient suggérer que I’apport d’AlA provoque donc une reformation anticipée du
bourgeon. Ces résultats constituent donc un argument supplémentaire pour suggérer une

implication de I’AlA dans le développement hétéroblastique.

Concernant I’effet des gibbérellines, en accord avec les travaux précédents sur le chéne
pédonculé (Parmentier, 1993) et le cacaoyer (Abo-Hamed et al., 1981), des résultats plus récents

montrent que I’apport exogene de GAs n’intervient pas sur le développement hétéroblastique
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(Lehir, 2005 ; Rached-Kanouni et al., 2013). En revanche, ces résultats sont différents de ceux
des études précédentes quant aux effets de I’apport de GAs sur la modulation de la croissance de
la tige. Ainsi, Abo-Hamed et al. (1981); Champagnat et al. (1986b), Parmentier (1993);
Benmansour (1999), montrent que I’apport de GAs induit unemodification sur la vague de
traitement (n) et la vague suivante (n+1).

L’effet de I’AGs se traduit sur I’expression temporelle du rythme par une diminutionde la
phase de repos apparent. Dans ce cas, les phases d’allongement et le nombre d’ensembles
foliaires a limbe assimilateur sont fortement augmentés lorsque I’apport est réalisé sur des
plantes aux stades précoces de leur débourrement (stade bourgeon gonflé et stade bourgeon
épanoui). L’augmentation de la durée d’allongement s’accompagne d’une augmentation de
nombre des feuilles a limbe assimilateur. Ces limbes assimilateurs restent de taille réduite et
séparés par des entre-nceuds courts sur la moitié inférieure de I’étage alors que les suivants
(feuilles et entre-nceuds) sont morphologiquement identiques au témoin. Au stade repos
apparent, les modifications observées portent sur le nombre des ensembles foliaires écailleux.
Donc une augmentation du nombre d’écailles est observée (Benmansour, 1999). Une étude plus
récente sur le chéne pédonculé (Lehir, 2005) montre que I’apport de la GAs induit une
augmentation de la durée de la phase de repos de la deuxieme vague de croissance (Fig. 29B).
Cette contradiction dans les résultats n’est en fait qu’apparente. En effet, si la gibbérelline As est
apportée au début de la vague de croissance, alors que le méristtme ne contient que des feuilles
assimilatrices alors il y aura une augmentation de la production de feuilles assimilatrices
et prolongement de la phase de croissance (Champagnat et al., 1986b ; Parmentier, 1993 ;
Rached-Kanouni et al., 2013). Si I’apport de GAs a lieu alors que le méristeme initie et
différencie des feuilles a limbe avorte et des ecailles alors il y aura une augmentation de la phase
de repos. Ces résultats montrent donc que selon le contexte physiologique du bourgeon ou de
I’apex, la gibbérelline As induit des effets différents mais elle contribue dans tous les cas a
modifier la composante temporelle du rythme sans intervenir sur le rythme de différenciation des

piéces foliaires.

Concernant I’effet de la cytokinine, il a été montré qu’une accumulation de cytokinines
conduit a la formation de stipules écailleuses chez le tabac, (Guivarc'h et al., 2002 in Lehir,
2005). Chez le chéne, les travaux de Champagnat et al. (1986b) etParmentier (1993) montrent
que la 6-BAP est le seul régulateur de croissance qui s’oppose efficacement au développement
hétéroblastique. Ainsi, I’apport de cette cytokinine conduit a supprimer la différenciation des
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stipules écailleuses. Une étude plus récente montre que I’apport de cytokinines sous forme
6-BAP reste sans effet sur I’expression du rythme spatiale et temporelle de la croissance (Fig.
29C, 30C et 33C) (Lehir, 2005). Si on pose I’hypothése que la 6-BAP intervient dans la
différenciation des stipules écailleuses, alors I’absence d’effet que I’étude précédente a montree
est explicable puisque I’apport est réalisé au stade 7 jours, c'est-a-dire au moment ou la
surrection et la différenciation des stipules écailleuses sont déja en cours. Ces résultats
permettent donc également de suggérer que la 6-BAP n’interviendrait que sur la différenciation
des stipules écailleuses puisqu’elle est sans effet lorsque cette différenciation est déja en cours.
Les résultats obtenus par Rached-Kanouni et al. (2013) sur le chéne liege ont montres que
I’apport de la cytokinine (kinétine) a la dose 100 mg.I, induit une grande hétérogénéité. Au
niveau de I’expression temporelle du rythme, une réduction de 80 % dans les durées de repos
apparent et une prolongation des durées de repos apparent assimilées a un état de dormance sont
observées.Au niveau de I’expression spatiale, les modifications ne concernent pas la vague de
traitement, mais les étages suivants par : soit une augmentation du nombre d’ensembles foliaires
écailleux, situation accompagnée par la formation d’un mini-étage, soit par la suppression de
I’hétéroblastie, car le passage d’une vague de croissance a I’autre se fait sans écailles, si le
traitement est appliqué au premier jour de la vague de croissance.

Les cytokinines semblent donc étre notamment impliquées dans la prolifération. Or dans sa
définition méme, la dormance est caractérisée par une suspension temporaire de I’activité du
méristeme (Lang, 1987). Ainsi, une implication des Cytokinines dans le déterminisme de la
dormance serait fortement envisageable. Chez les especes a croissance rythmique, comme le
cacaoyer ou le chéne, I’apport de cytokinines sous forme de zéatine (Z) ou de 6-BAP induit une

augmentation de la durée de la phase de croissance (Abo Hamed et al, 1981 ; Parmentier, 1993).

A I’issu de I’apport exogéne de ces différents régulateurs de croissance, il ressort que selon le
mode d’application (pulvérisation foliaire : Abo-Hamed et al., 1981 ; injection a la base du
bourgeon : Parmentier, 1993; ou incorporation des hormones a de la lanoline et dépét sur un
pétiole), le moment de I’application et la concentration appliquée, des différences quant aux
effets des régulateurs de croissance sont observees. Dans tous les cas, le principal probleme est la
difficulté a contréler la quantité réelle de régulateurs de croissance qui pénetre dans la plante,
pour cela il faudrait peut étre utiliserdes hormones marquées au tritium (3H) ou au carbone 14
(**C). Le suivi de leur pénétration ainsi que de leur métabolisation pourrait ensuite étre réalisé.

Cependant, dans le cadre de I’étude de la croissance rythmique, il ne fait pas de doute que les
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résultats apportés par I’apport exogene de régulateurs de croissance sont d’un grand intérét car
ils pourraient permettre d’établir de nouvelles hypotheses quand aux mécanismes contrdlant la

croissance rythmique.

L’étudedes conséquences de I’ablation desfeuilles ont abouti, chez les ligneux, a
desrésultats tres importants. Ainsi, Fulford (1965) cité par Alatou (1990), met aussi en évidence
que I’ablation des écailles permet chez le pommier d’agir sur la différenciation foliaire. Il montre
que si le méristéeme apical passe par des phases stables d’activité, phase de formation des feuilles
et phase de formation des écailles, le passage d’une phase a I’autre est relativement « abrubt ». Il
pense que le taux de production de primordiums est contr6lé par les trés jeunes feuilles dans le
bourgeon qui elles- mémes peuvent étre sous la dépendance du feuillage. Neville(1969) cité par
Alatou 1990) avec le Gleditsia triacanthos met de méme nettement en évidence le role inhibiteur

qu’exercent sur le méristeme les tres jeunes feuilles localisées pres de I’apex.

Alatou (1990) a montré également que la suppression d’une partie du premier feuillage
de I’étage n chez le chéne pédoncule, les feuilles assimilatrices ayant leurs tailles définitives,
n’entraine aucune perturbation dans les caractéristiques marquantes de la croissance rythmique.
Par contre I’étage n+1 est réduit en longueur totale mais pas en surface foliaire. Il s’agit d’un
mini-étage dont la succession entre-nceuds longs/ entre-nceuds courts est respectée. Cette
expérience montre en somme que le développement optimum d’un flush est sous la dépendance
du flush qui le précede, en particulier de ses capacités photosynthétisantes, résultat tout a fait en
accord avec ceux de Hanson et al. (1988b) in Alatou (1990).

L’ablation de trés jeunes feuilles, de moins de 10mm, reste le moyen jusqu’a présent le
plus efficace pour supprimer I’hétéroblastie chez le chéne (Payan, 1982). Dans ce méme but elle
a été utilisée chez le Manguier (Parisot,1985 in Sabatier, 1999), le Chataigner (Si Mohamed,
1983 in Alatou 1990), le Gnetum africanum (Mialoundama, 1985), le Terminalia superba
(Millard, 1987 in Alatou, 1990). Dans tous les cas elle s’accompagne d’une forte réduction de la
croissance des entre-nceuds. La conclusion est claire pour ces chercheurs, la feuille participe a
I’édification de I’entre-nceud via les cytokinines (Millard, 1987 in Alatou, 1990). Parisot (1985)
in Sabatier (1999) note méme une action additive des feuilles sur la croissance des entre-nceuds

sous-jacents.

La conservation d’une feuille chez le chéne a une incidence sur la longueur de I’entre-

nceud sous-jacent. La capacité d’allongement est rétablie partiellement, I’étude de cette
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restauration est a faire, vraisesmblablement elle doit jouer sur le nombre et la taille des cellules. |1
faut remarquer que I’ablation des jeunes feuilles au fur et a mesure qu’elles apparaissent, mettent
en évidence des variations de vitesse du plastochrone qui n’entrainent pas la formation d’écaille.
Ce n’est donc pas une vitesse plus rapide du plastochrone qui est en cause dans I’hétéroblastie
mais I’accumulation d’ébauches en différenciation. Des études détaillées de Payan (1982) ont été
faites pour déterminer I’intervalle de temps nécessaire au rétablissement du rythme. Il
correspond a un passage tous les 6 jours, a ce moment les ébauches foliaires atteignent des tailles
comprises entre 5 et 60 mm. La période du rythme n’est plus alors de 21 jours comme chez les
témoins mais de 12 jours. Il faut remarquer que pour un primordium avec une longueur de
10mm, les feuilles mettent en place toutes les cellules les constituant (Esau, 1966 in Alatou,
1990). Elles augmentent considérablement leur épaisseur par mérese et mettent en place tous

leurs constituants cellulaires, ce qui représente un investissement en protéines trés important.

L’ablation foliaireréalisée a un stade précoce a permis demontrer également que les tres
jeunes feuilles, encore incluses dans le bourgeon, commandent I’intensité de I’organogenése
apicale (Gleditsia triacanthos, Neville, 1968 in Barnola et al., 1990). Depuis ces recherches,
I’ablation  desébauches foliaires émergeant du bourgeonapical en fonctionnement a permis
d’obtenir une croissance continue non seulementchez le chéne pédonculé, mais chez tousles
arbres dont la croissance rythmique aété étudiée (cacaoyer, Vogel, 1975; pommier, Zanette, 1981
in Sabatier 1999; chataignier, Si-Mohamed, 1983 in Rached-Kanouni et al., 2012; Terminalia,
Maillard, 1987in Alatou, 1990).

Les jeunes feuilles en croissance représentent un élément fondamental de lacroissance
rythmique du chéne pédonculé.Ce résultat confirme les conclusionsconcernant la croissance
rythmique de cette espece faites par Champagnat et al. (1986). Il est méme permis de penser
qu’ily a une valeur générale. L’utilisation de la*C-DMO par Alatou (1990) apporte des
précisions nouvelles : par rapport a son incorporation intracellulaire, le bourgeon terminal est
toujours I’organe dominant chez les plantsdont on a supprimé toutes les jeunesfeuilles. On peut
donc envisager qu’il constitue le territoire qui draine a lui les nutriments. En fait, il ne subit
gu’une concurrence affaiblie de la part des tissus del’axe, sous-jacents, contrairement a ce quia
lieu chez les plantes intactes. Situation qui s’avere favorable a une organogenese constante de la
part du bourgeon terminal. Dans le cas de plants régulierement et tres tét effeuillés, le puits
«jeunes feuilles» est supprimé et le puits « méristtme terminal » devient prépondérant. La

croissance peut alors étre continue.
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Les feuilles ayant atteint leur taille définitive participent a I’élongation du jeuneplant. La
croissance en longueur del’étage n + 1 est, pour une grande part,dépendante de I’intégrité
foliaire del’étage n.

La forte diminution de [I’allongement est amettre au compte du déficit en
composés,vraisemblablement glucidiques et lipidiques, nécessaires au grandissement cellulaire
et non pas a une diminution dunombre de cellules formées au niveau d’unentre-nceud. En effet,
lorsque I’étage n esteffeuillé, les entre-nceuds qui constituentl’étage n + 1 sont déja initiés avec
toutes leurs caractéristiques cellulaires (Champagnat et al., 1986).

En fait, les feuilles d’un étage contribuent surtout a I’élongation des premiersentre-
nceuds de I’étage suivant, qui sontassocies a des stipules et a la premiérefeuille a limbe
assimilateur. Ce sont pour ces territoires que les pourcentages de réduction de croissance obtenus
sont les plus forts.Mais la croissance de I’entre-nceud del’étage en formation dépend aussi de
lafeuille sus-jacente a cet entre-nceud. Dickson (1989) in Barnola et al. (1990) a aussi montré que
les assimilats synthétisés par les feuilles de la 2°™ vague de croissance, sont utilisés a
Iédification de la 3°™. Ce résultat rejoint donc celui que nous avons obtenu par ablation des
feuilles du 2°™ étage.

Laisser une feuille de I’étage n, dont la surface double, permet d’obtenir un allongement
de I’entre-nceud sous jacent. Les relations feuilles-croissance intermodale sont reconnues depuis
longtemps chez de nombreuses plantes herbacées et ligneuses (Barnola et al., 1990 ; Millet
etal., 1982 in Alatou, 1990).

Ce résultat n’est donc pas nouveau, mais il devait étre signalé dans une réflexion sur les
facteurs intervenant dans I’élongation. En fait, il reste encore a comprendre pourquoi les
derniers entre-nceuds formés restent trés courts alors qu’ils sont associés a des feuilles a limbe

entier.

Il ressort des résultats précédents également que I’ablation unique de la premiere feuille
assimilatrice réalisée par Lehir (2005) n’a pas d’effet sur les caractéristiques spatio-temporelles
du rythme de croissance (Fig.39), alors que I’ablation systématique des feuilles dés qu’elles
atteignent 10 mm prolonge la croissance de la tige au-dela de I’entrée en phase de repos (Figure
39) et induit la production unique de feuilles assimilatrices Cette expérience d’ablation unique de
la premiere feuille de 10 mm vient compléter les travaux d’ablations partielles réalisés chez le
chéne (Payan, 1982 ; Barnola et al., 1990, Alatou, 1990), et confirme que c’est I’action cumulée
des feuilles assimilatrices qui conditionne I’arrét d’allongement de la tige et le changement de
morphologie foliaire des feuilles assimilatrices en feuilles a limbe avorté et en écailles.
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De plus, les résultats précédents montrent que les conséquences de I’ablation des feuilles
assimilatrices de 5 mm sont multiples. Elle provoque une croissance faible mais continue de la
tige (Fig. 39), le maintien d’une forte activité organogénétique du méristeme (Tab. 14) et conduit
a la production unique de feuilles assimilatrices, c’est a dire que le développement
hétéroblastique est aboli (Fig. 40). Ainsi, I’effet inhibiteur des feuilles assimilatrices est
observable des qu’elles atteignent la taille de 5 mm. Cette taille est importante puisque les jeunes
feuilles assimilatrices I’atteignent au stade 4 jours. Or nous avons précédemment montré qu’a ce
stade la différenciation des feuilles a limbe avorté n’a pas encore débuté. Le déroulement du
développement hétéroblastique par la suppression des jeunes feuilles assimilatrices de 5 mm
constitue donc un point central. En effet, il montre, en accord avec les résultats précédents
(Payan, 1982, Alatou, 1990), que le pouvoir inhibiteur des jeunes feuilles est tres fort méme au
tout début de la vague de croissance, appuyant donc I’existence de fortes corrélations entre les
feuilles assimilatrices et I’apex. Mais surtout, il met en avant la relation étroite entre ces

corrélations et la différenciation des feuilles & limbe avorté.

La croissance des entre-nceuds est influencée chez certaines espéces de facon importante par
la lumiere. L’effet du phytochrome est net chez le Terminalia superba qui, en fait, se révele étre
un arbre sensible a la qualité et a la quantité d’éclairement (Maillard, 1987 in Alatou, 1990).
Roussel (1957, 1972 ; cité par Alatou, 1990) avait d’ailleurs attiré I’attention sur I’action de la

lumiére sur le développement de jeunes plantules de chéne.

Un certain nombre de résultats précédents ont, en fait, é&té mis en évidence chez le chéne
pédonculé par Payan (1982). Les résultats obtenus par Alatou (1990), Dergaoui (1994), Laifaoui
(1995), et Nibouche (1998) le confirment. Il faut cependant dire que si a I’augmentation et a la
diminution de la vitesse de I’allongement caulinaire correspond aussi une vitesse accrue ralentie
du plastochrone, il s’agit peut étre des consequences ayant pour origine les mémes causes,
davantage qu’une relation entre les deux phénomenes. Les expériences de marquage réalisées par
Alatou (1990) par la (**C) DMO sont favorables a I’hypothése selon laquelle les feuilles
pourraient étre relativement tot un puits, & partir du 6°™ jour, et contribueraient donc & limiter
efficacement I’allongement caulinaire. De méme, les résultats obtenus par d’autres chercheurs
montrent qu’a une vitesse d’allongement maximale de la tige correspond un allongement terminé
des premiers entre-nceuds et vitesse d’allongement maximale de I’entre-nceud le plus long
surmonté par le premier limbe assimilateur, cette correspondance ne nous oriente pas vers les

causes de la diminution de la croissance caulinaire, a fortiori, de son arrét. Par contre, il est tres
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important de savoir que les entre-nceuds sont courts consécutivement a un déficit du nombre de

cellules et non pas a un défaut d’allongement des cellules existantes (Barnola et al., 1990).

Les cultures, dés la germination, a I’obscurité, permettent d’obtenir une croissance ou le

repos est aboli et I’hétéroblastie atténuée, voir annulée.

A I’obscurité, le bourgeon terminal des plants apparait toujours, pendant un temps trés long
douze jours pour cing jours a la lumiere (Alatou, 1990). Il est a remarquer que le passage a une
intensité lumineuse méme trés faible de 2 pumol m?s? entraine pour tous les plants un
rétablissement de la croissance rythmique. Le repos devient donc trés court ou disparaita
I’obscurité. Chez le Gnetum africanum (Mialoundama, 1985) il est particulierement long, six a
huit semaines en conditions contrdlées, et de onze semaines en conditions de culture sous abri
sous une photopériode de douze heures. Chez, le Manguier (Parisot, 1985 in Alatou, 1990), ces
aspectsne sont pas sans évoquer ceux du chéne pédonculé, plus court voire nul a température
élevée, plus long a température moyenne (18°C). De méme chez cet arbre I’organogenése reste
continue. Par contre chez le Gnetum africanum et le Terminalia superba (Millard, 1987 in
Alatou, 1990) le repos bien que de durées trés différentes est marqué par I’absence

d’organogenése.

La croissance est donc un révélateur de ce phénomene et il serait tout a fait justifié d’analyser

ses effets sur la croissance tant sur le plant de sa qualité que de son intensité. (Alatou, 1990).

A forte intensité lumineuse (200 HE.m™2.sY), la croissance rythmique est toujours présente a
25°C, jour long, sans changement notable de morphologie dans la succession entre-nceuds longs
/ entre-nceuds courts et dans I’hétéroblastie. Par contre, un développement des axillaires proches
du bourgeon terminal s’opére au moment de I’édification du deuxiéme ou troisieme (Vallon,
1989 in Alatou, 1990). Les résultats obtenus par Barnola et al. (1993) ont montré également qu’a
forte intensité lumineuse (420 pE.m?2.sY), la croissance rythmique endogéne n’estpas modifiée
par rapport a celle obtenuesous une plus faible intensité lumineuse a 80 pE.m2s? Le
changement notable touche la morphogenese du plant qui semanifeste par une atténuation de la

dominance apicale.

Chez le chéne liege, la cinétique de croissance differe de celle des chénes pédonculés et zeen.
Il faut souligner une capacité réguliere d’allongement des entre-nceuds, méme faible, associée a
une organogenese tout aussi réguliere a pour effet d’orienter le développement vers une

croissance prolongée voire continue (Alatou, 1990).
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Conclusion

Conclusion générale

Le but principal du travail présenté dans ce memoire est d’étudier la biologie des chénes
Algériens. A travers les résultats obtenus, on peut tirer les recommandations suivantes :

- La teneur en eau idéale pour la conservation des glands de chénes est d’environ 40 %.
Pour des teneurs plus basses, les capacités germinatives sont affaiblies, voire nulles.

- La méthode de conservation la plus efficace pour les glands de chéne repose
schematiquement sur le cryptique «élimination de I’agent de la pourriture noire
(Ciboria batschiana) + température positive proche de 0 °C + hygrométrie élevée ».

- Le freinage exercé par les enveloppes sur la réhydratation des glands différencie trés
nettement les différentes espéces. L’ ablation des enveloppes séminales permet également
d’obtenir une cinétique de rehydratation de I’embryon plus active, une germination
rapide et une capacité d’émergence des plantules plus forte et plus précoce.

- La décapitation du pivot favorise le développement des racines latérales en permettant
une meilleure exploitation des horizons du sol, assurant une bonne nutrition minérale.
Ceci a influencé la croissance en hauteur et en diamétre du systeme aérien qui devient
plus favorisé par les traitements de décapitation. A I’inverse, I’ablation cotylédonaire qui
réduit les réserves de la graine exerce un effet néfaste sur le développement et la survie
des jeunes semis de chéne liege en donnant des plants de mauvaise qualité.

- La croissance et le développement des chénes obeissent a une rythmicité caractérisée par
une répétition de vagues de croissance (flush des auteurs anglo-saxons) dont la durée
varie de 1 a 5 semaines. Cette rythmicité se superpose a larythmicité annuelle dans les
conditions naturelles et se manifeste également par une hétéroblastie accusée chez tous
les chénes et plus prononcée chez le chéne zeen.

- Les changements des composantes spatio-temporelles du rythme des semis de chéne
transférés aux différentes températures (12°C, 18°C, 33°C et 35°C) peuvent avoir des
implications importantes dans la capacité de leur adaptation aux changements
climatiques.

- L’étude histologique des bourgeons de chénes montre que :

e Toutes les unités foliaires de I’étage n+1 sont préformées dans le bourgeon.
e Une organogenése continue : une partie des ensembles foliaires de la vague de
croissance n est formée durant la phase de repos de la vague n-1 et I’autre durant la

phase d’allongement de la vague n.



Conclusion

e Les assimilats synthétisés par les feuilles de la vague de croissance n, sont utilisés a
I’édification de la vague n+ 1.
e Tous les primordium sont préformés avant le début de I’élongation de la pousse.
La modification de I’expression de la croissance rythmique confirme I’implication des
régulateurs de croissance dans le déterminisme du rythme de croissance. Ainsi, la
gibbérelline Az modifierait uniquement la composante temporelle du rythme alors que
I’apport d’AlA, de 6-BAP et de la kinétine agirait sur le développement hétéroblastique.
De plus, les différents résultats obtenus ont montré que I’effeuillage abolit la rythmicité.
Ainsi, les ablations foliaires constituent une technique fiable qui modifie efficacement
I’expression spatio-temporelle de la croissance rythmique, leur utilisation met en avant le
role central des trés jeunes feuilles assimilatrices dans la mise en place du rythme. Leurs
caractéristiques physiologiques depuis leur initiation jusqu'a la taille d’environ 10 mm est
bien a rechercher. 1l semble que les besoins en protéines nécessaires a leur édification et a
leur constitution pourraient se faire aux dépens de la croissance de I’entre-nceud associe,
favorisant de ce fait leur accumulation pres du méristéeme.
Les feuilles ayant atteint leur taille définitive participent a I’élongation du jeune plant. La
croissance en longueur de I’étage n + 1 est, pour une grande part, dépendante de
I’intégrité foliaire de I’étage n.
Les cultures a I’obscurité, permettent d’obtenir une croissance continue ou le repos est
aboli et I’hétéroblastie atténuée, voir annulée.
Les transferts des semis de chéne, de la lumiere a I’obscurité, a des stades
morphologiques précis affectent beaucoup plus les composantes temporelles (les durées
d’allongement et de repos), alors que la composition foliaire des étages édifiés ne subit
pas de modification significative. L’obscurité semble maintenir la vitesse d’organogénése
a des seuils élevés ou bas selon I’état physiologique du bourgeon au moment du transfert.
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Annexe | : Caractéeres des differents Chénes Algériens

1. Chéne vert

Classification

Nom commun :

-Francais : Chéne vert

-Anglais : Holm oak, Evergreen oak (Anonyme,
2008 )

(Anonyme, 2008 )

Nom vernaculaire en Algérie :
Bellout, Kerrouch, Abellout, Akerrouch, Tassafth

Nom scientifique : Quercus ilex L.

Caractéres botaniques

Caractéres écologigues

Hauteur de I’arbre : 84 10 m (jusqu’a 20 a 22 m au Maroc).

Tronc : (5 a 20 m) court, tortueux de couleur sombre.

Diametre : 60 a 80 cm (3m au Maroc).

Cime : ovale, arrondie, (élancée ou chandelle dans les peuplements serrés).

Ecorce : Noiratre, écailleuse, finement fissurée.

Bourgeons : Petits, globuleux.

Feuilles : Alternes, simples, persistantes, coriaces, garnis de dents épineuses dans
la jeunesse puis entieres. Petites (3 @ 5 cm) de forme trés variable, le plus souvent
ovales lancéolées. Vert foncé dessus, tomentum blanc dessous.

Fleurs : Espece monoique. Chatons, males nombreux, longs ; pendants a la base
des pousses de I’année; fleurs femelles minuscules, groupées par 2 ou 3,
terminales.

Fruits / Cones : Groupés par 2-3, inclus de moitié dans une cupule a petites dents
triangulaires appliquées. Maturation annuelle.

Floraison : avril — mai

Pollinisation : assurée par le vent (anémogame) et les insectes (entomogame).
Dissémination des glands : Zoochorie

Enracinement potentiel : Pivotant, profond pouvant atteindre 10 m.

Longévité : 200 a 250 ans

Conditions climatiques : Essence extrémement plastique.

-Etage bioclimatique : En Sub-humide et humide : il présente son plein
développement. En semi-aride : il représente le type xérophile.

- Température : M : 42°C, m varie entre -15°C a — 20°

- Pluviométrie : 384 mm a 1462 mm (mais il peut atteindre un minimum
de 250 mm selon Barry et al. (1976) in Haichour (2009).

Etagement altitudinal : En Afrique du Nord : Il n’apparait pas au-dessous
de 400 a 600 m (Boudy, 1955). En Algérie : il apparait a partir de 400 m
d’altitude et monte jusqu'a 1700 m (Maire, 1926 ; Quezel, 1976 in Dahmani
Megrerouche, 2002)

Etages de végétation : le montagnard (Maire, 1933 in Boudy,1955), le
méso-méditerrenéen, le supra méditerranéen (Ozenda, 1975 in Barbero et
Loisel, 1980) et le thermoméditerranéen (NAFLO 2009-2013).

Sol : Indifférent & la composition chimique du substrat (Berrichi, 2011).En
Algérie, ses meilleures stations se trouvent toutefois sur

les étages calcaires (sur grés, calcaires, marno-calcaire dolomies et
schistes) (Boudy,1955)

Tempérament : Essence robuste (considérée a la fois comme essence
d’ombre et de lumiére et le seul point faible : la lenteur de sa croissance).




Facile et assurée par semis naturels ou par rejets de souches et drageons.

- Les incendies : il résiste au feu et repousse de souche aprés | Le chéne vert est généralement scindé en deux sous espéces : Q. ilex sensu stricto répandu depuis

incendie ou coupe. les Alpes maritimes jusqu’en Turquie et Q. ilex sbsp. rotundifolia (Lam.) présent de la péninsule
-Les insectes : sensible a Lymantria dispar (Boudy,1955), | ibérique a I’Afrique du Nord (Michaud et al., 1995).
Coroebus bifasciatus et Balaninus En Algérie, le chéne vert s’étend sur tout le Nord et couvre 700.000 ha, du littoral a I’Atlas

-Champignons:  Polypores, Oidium  (Microsphaera | saharien et de la frontiére marocaine a la frontiere tunisienne (Letreuch-Belarouci, 1995).
quercina) (Berrichi., 2011)

-Bois : de couleur rougeétre, trés dense, extrémement dur, lourd, compact, homogeéne et trés dur, difficile a travailler

-Utilisation : ¢’est un excellent combustible, un charbon de premiére qualité, bois d’ceuvre (rarement), manches d’outils, bois de charronnage, utilisé pour son
écorce riche en tanin. En forét méditerranéenne, il est trés apprécié dans le cadre de la DFCI (Défense des Foréts Contre les Incendies), pour son ombre fraiche.
Les glands servaient de nourriture aux porcs.

Arbre isolé Feuilles Gland Tronc




2. Chéne liege

Classification

Nom commun :

-Francais : Chéne liege
-Anglais : Cork-Oak, Cork Tree
-Aarabe : El Fernane

Nom vernaculaire en Algérie : Fernane, Fersi,
Chouber, Iggui, Aferna, Azdel (Anonyme, 2008 )

Nom scientifique :
Quercus suber

Caracteres botaniques

Caracteres écologiques

Hauteur de I’arbre : 10 a 15 m, parfois 20 m et plus.

Tronc : court (4m) ;

Circonférence : 5310 m

Cime : globuleuse et étalée (arbre isolé), élancée (peuplements serrés)

Ecorce : naturelle (liege male) : crevassée

Feuilles : Petites, persistantes, coriaces et de couleur verte foncée, de formes ovales
Iégérement dentées. luisantes sur la face supérieure, alors que la face inférieure est
blanchéatre et tomenteuse.

Fleurs : Arbre monoique.

-Les fleurs males, en grappes de 4 a 8 cm apparaissent sur les rameaux de l'année
précédente.

-Les fleurs femelles poussent isolées ou en groupes de trois maximum sur les
rameaux de I'année en cours (Younsi, 2006).

Fruits / Cones :

Le gland, est trapu et arrondi au sommet, sa longueur est comprise entre 2,5 et 3 cm,
de couleur brune a maturité (automne). Les premiers glands apparaissent vers I’age
de 15 ans. A I'automne, les glands tombent sur le sol et au printemps suivant, les
premiéres chaleurs activent le gland encore humide des derniéres pluies d’hiver et la
germination commence. La cupule est composée d'écailles.

La fructification : précoce et commence des 15ans, elle n’est abondante et soutenue
qu’a partir de 33 a 35 ans

La pollinnisation : anémogame et entomogame

-La dissémination des semences (glands) : se fait par les animaux

Enracinement : Pivotant mais peut devenir plus ou moins tracant sur les sols
superficiels, il se développe fortement au détriment de la tige dans les premieres
années (Becker et al., 1982 in Merouani, 1996).

Croissance: Il peut produire 5 & 7 cm d’épaisseur de liége en une dizaine d’années

Conditions climatiques :
-Etage bioclimatique :
. humide & sub-humide a hivers doux
. semi-aride chaud et tempéré
-Température :
. maximale: 43 /49 °C
. minimale: Il ne supporte pas du minimum de température inférieur a -
9°C (Boudy, 1952) ; a partir de -5 °C les feuilles subissent des Iésions
irréversibles.
. moyenne annuelle : 13 a 16 °C (Bekdouche, 2010)
- Pluviométrie : entre 400 et 1700 mm ; H% : 60% (Alatou, 1984)
Etagement altitudinal :
- En Algérie : de 0 a 1500 m (Khelifi, 1987 in Bekdouche, 2010)
-Au Maroc : il peut atteindre 2200m (le Haut Atlas)
Etages de végétation :

- mésoméditerranéen (0<m<3)

- thermoméditerranéen(3<m<10) (Quezel,1979 in

2010)

Exposition : a partir de 600 m, le chéne préfére les stations exposées au
Sud. Sur les versants Nord, il est concurrencé par le chéne zeen, sur les
versants Sud dés 1 000 & 1 200 m concurrencés par le chéne zeen, et le
chéne afares.
Sol : Essence calcifuge et supporte mal les sols trés argileux (Sauvage,
1961 in Gherbi, 2003).
-Optimum : sols siliceux et acides (schistes, grés, gneiss, granite) (Alatou,
1984).
Tempérament : Essence héliophile (de pleine lumiére), robuste en étage

Bekdouche,




(Boudy, 1952 in Dergaoui, 1994). humide (Boudy, 1955).
Longévité : fixée a 150 ans en moyenne (Anonyme,1978 in Laifaoui, 1995)

Plus difficile en Algérie en raison du climat méditerranéen. Elle est assurée par semis naturels et par rejets de souches.

Les incendies : résiste au feu, mais lorsqu’il est | Espece typiquement méditerranéenne dont I'aire est limitée au bassin occidental de la Méditerranée:
démasclé, il devient trés sensible. Tunisie, Algérie, Maroc, Espagne, France, Italie et déborde aux cotes Atlantiques du Maroc et du
Les insectes : Lymantria dispar, Portugal (Quezel & Santa, (1962-1963) in Bekdouche, 2010).

Les champignons : maladie de la plaque (altération | -Le patrimoine subéricole algérien est de 440 000 hectares dont 229 000 considérés productifs
physiologique du cambium et I’Hypoxylon sertatum | (Harfouche et al, 2003 in Rached-Kanouni et al., 2013). 1l couvre de vastes espaces au Nord Est du pays

is’attaﬂue au Iiberi. deiuis I’Oranie '|usiu’en Kabilie.

-Bois : lourd, compacte, difficile a travailler.

-Utilisations : Le chéne liege doit sa noblesse & son écorce appelée communément liege qui offre un potentiel économique non négligeable dans diverses
utilisations (agglomérés d’isolation, revétement, décoration, bouchons et articles divers). 1l est utilisé aussi pour son bois (excellent charbon de bois, bois de
chauffage..), pour son écorce a tan (tannin utilisé pour la préparation des cuirs) et pour ses glands et feuilles qui servent au bétail

Arbre isolé Feuilles Tronc




3. Chéne zeen

Classification

Nom vernaculaire en
Algérie : Zehn, Techt

Nom commun :
-Francais : Chéne zeen
-Arabe : Zen

Nom scientifique : espéece :Quercus faginea Lamk ; sous espéces : Quercus faginea subsp. eu-
faginea (Maire) ; Quercus faginea subsp. tlemciensis (Maire et Weiller) ; Quercus faginea
subsp. canariensis (Willd) (Anonyme, 2008 ).

Caractéres botaniques

Caractéres écologiques

Hauteur : arbre de premiére grandeur (30 m)

Circonférence : de 2 m a 1,30 m du sol, peut atteindre 6 m

Cime : développée a couvert épais

Ecorce : profondément fissurée de couleur brun foncé

Feuilles : Caduques, obovales ou lancéolées et plus ou moins auriculées a la
base. Le limbe forme 10 a 12 paires de lobes mucronées, régulieres, arrondies
ou obtues. A nervure principale saillante a la face inferieure, elles ont une
longueur de 5 a 20cm et une largeur de 4 a 12cm, caduque début printemps
(partiellement, certaines feuilles le sont en hiver).

Fruits / Cones :

-Glands subsessiles a maturité annuelle inclus pour un tiers environ dans une
cupule recouverte d’écailles lancéolées, planes, imbriquées et longues tout au
plus de 5-6mm. Sa longueur varie de 20 a 40mm et son diamétre de 10 a 15mm
(Rabhi, 2011).

-Fructifie réguliérement chaque année des I’age de 15 ans. a partir de 30 ans sa
fructification est abondante

Fleurs : L'arbre est monoique.

Enracinement potentiel : Puissant

Longévité : élevée et dépasse 200 ans

Croissance : assez rapide

Floraison : s'étend d'avril a mai.

Pollinisation : anémogame et entomogame

Dissémination des glands : par zoochorie

Conditions climatiques :
-Etage bioclimatique :
- variantes tempérée et fraiche du bioclimat humide (Stewart,1972 in
Rabhi, 2011).
- subhumide frais et I'numide chaud (Zine EI Abidine, 1987)

- Température : il supporte un froid allant jusqu’a -8°C ; la température
moyenne lui convenant est de I’ordre de 15 °C.

- Pluviomeétrie : 800-1000 mm (Boudy, 1955)

Etagement altitudinal :
-En Algérie : de 0 a 2000 m (les Babors). Les peuplements les plus importants
dans la tranche 1000m & 1600m (Alatou,1984).

Exposition : Nord

Etages de végétation : le supra méditerranéen. (Quezel et Medail, 2003).

Sol : Indifférent a la nature chimique du sol. Il préfére les grés numidiens (sols
bruns lessivés, profonds, perméables et Iégérement acide) (Rabhi, 2011 ).
Tempérament : La seule essence sciaphile, moins robuste et plastique que le
chéne vert (Boudy, 1955)




Régénération

Plus facile est assurée par semis naturels et par rejets de souches.

Ennemies

Aire de répartition

Les incendies : peu vulnérable

Les insectes:  coléopteres
(bostryches et longicornes), le
Cerambys  heros, Lymantria
dispar et le Tortrix viridana

Maladies cryptogamiques : les
polypores (Fomes fomentarius)
(Hamouche, 1998).

Les champignons : Maladie de
la plaque (altération
physiologique du cambium) et
I’Hypoxylon sertatum (s’attaque
au liber).

L’aire mondiale du chéne zéen se limite a la rive sud-occidentale du bassin méditerranéen (territoire ibéro — maghrébin). 1l est
originaire du sud de I'Espagne et d'Afrique du nord dans les zones les moins arides de ces régions (bord de mer, altitude).

-En Algérie, il est commun dans les montagnes depuis I’Est jusqu’a la frontiére
tunisienne (Rabhi, 2011 ).

Extrémement polymorphe, cette espéce posséde une taxinomie trés complexe, et apparait en Algérie avec deux sous- espéces
distinctes:

- Subsp. baetica (Webb) DC. = Q. mirbeckii Dur. = Q. canariensis Willd.: Aire ibéro-maghrébine. Le “chéne de Murbeck”
est présent sur tout le territoire de I’Algérie tellienne, mais il est surtout répandu dans les montagnes humides du nord-est
algérien, en particulier dans I’ Akfadou, aux Babors, a Guerrouch, au djebel Goufi, sur I’Edough et le djebel Ghorra pres de la
frontiére tunisienne, ou il forme des peuplements de grande étendue (zénaies), atteignant parfois plusieurs milliers d’hectares
d’un seul tenant. De petits boisements existent aussi en Tlots résiduels sur les pentes exposées au nord, de certains massifs
montagneux relativement arrosés, a terrains siliceux, de I’Atlas tellien algéro-oranais (Mouzaia, Benchicao, Ténés, Ouarsenis,
Saida,etc.)(Anonyme,2008 ).

- Subsp. faginea Lam. Var. tlemcenensis Warion = subsp. tlemcenensis (D.C.) Greuter & Burdet: subendémique algéro-
marocaine. Le “chéne faginé de Tlemcen” se trouve dans la forét de Hafir sur les monts de Tlemcen.
Nota:

Il existe aux Aurés une remarquable race écologique (écotype), var. microphylla. Cette race, xérophile, qui se contente de
400-500 mm/an de pluie, reste encore méconnue. Tout comme la subsp. tlemcenensis, cette variété aurésienne, a haute valeur
biogénétique doit bénéficier d’un statut de protection.




Quialités technologiques et usage du bois
Le bois: tres dur et trés dense, de couleur claire, de droit fil, a grain assez fin et de durabilité naturelle moyenne. La résistance aux chocs est excellente

(Messaoudene et al., 2009).
Utilisation : la confection des poutres de ponts, bois de service (piquets de mines, perches...), parquet, manche d’outils, un bon bois de chauffage et un charbon

de qualité (Rabhi, 2011).
-L’écorce renferme des quantités considérables de tanin qui sert a la fabrication de produits cosmétiques et surtout dans le tannage du cuir.

Feuilles Gland Tronc

Arbre isolé




4. Chéne kermes

Classification

Nom commun : Chéne kermes, Chéne des
garrigues.

Nom anglais : Kermes oak

Nom arabe : Qirmiz

Nom vernaculaire en Algérie :Kerrouch el Kermés, Kechrit,
Kharkhach, Bellout el halouf, Tabellout Guilef, Akenouch,
Akechrit (Dobignard A. et Chatelain C., 2010)

Nom scientifique : Quercus coccifera L.

Caracteres botaniques

Caractéres écologiques

Hauteur : affecte le plus souvent la forme buissonnante. Il peut cependant, en
bon sol, donner un petit arbre de 6 & 7 métres de hauteur.

(Boudy, 1955).

Ecorce : grise, lisse, peu crevassée.

Feuilles : Feuilles alternes, assez petites (de 1-4 cm de long), trés coriaces,
persistant 2 ou 3 ans, courtement pétiolées, ovales ou oblongues, dentées,
épineuses, d'un vert clair, glabres et luisantes sur les 2 faces.

Fleurs :Espéce monoique

-Les fleurs sont unisexuées : les fleurs males réunies en chatons courts, souples
et pendants, les femelles isolées ou réunies par deux a l'aisselle des feuilles
Pollinisation : anémogame, entomogame

Dissémination des graines : dyszoochorie (BDNFF, 2012)

Floraison : avril- mai.

Fruits / Cones : Fruits subsessiles sur les rameaux de la 2°™ année, gland
oblong ou ovoide, strié a maturation bisannuelle. Cupule hémisphérique,
hérissée d'écailles aigués, raides, presque vulnérantes, pubescentes, étalées ou
réfléchies (Camus A, 1932 in M'hirit et al., 1994 )

Enracinement: Puissant, tres riche en tannin, et joue un role trés important
dans la fixation des sables.

Conditions climatiques :
-Etage bioclimatique :
- humide et sub-humide, dans les variantes tempérées, mais pénétre
cependant aussi dans les variantes douces et fraiches. (Quezel, 1975).
- Température : minimale :- 4°C

- Pluviométrie : 400 a 450-1000 mm (Boudy, 1955)

Etagement altitudinal : Essence de plaine et de plateaux ne dépassant jamais
1000 metres d’altitude.

Etage de végétation :

-méditerranéen supérieur

-mésoméditerranéen (Quezel et Barbero, 1982; Rivas Martinez, 1982 in M'hirit
etal., 1994)

Sol : Indifférent a la nature chimique du sol, il pousse de préférence sur les
talus. 1l est bien adapté aux sables ; dans les dunes maritimes. Il végéte aussi
bien sur des terrains siliceux que sur des terrains calcaires (Nibouche, 1998).
Tempérament : Trés robuste : s’il s’accroche au sol, il est trés difficile de
I’extirper a cause de sa remarquable faculté de drageonner

Régénération

Rejette vigoureusement de souche et drageonne abondamment.




Insectes : Kermococcus vermilio,
cochenille qui provoque des galles
(excroissances) rouges.

Espéce originaire du bassin méditerranéen, peu étendue, limitée a la zone cotiere (Gaussen, 1958 in Dergaoui, 1994).
Indigéne dans le Sud de I’Europe, en Afrique du Nord et I’Asie mineure (Somon, 1987 in Laifaoui, 1995). On le trouve
au Portugal et en France.

-En Algérie, il couvre 51.000 ha (Boudy, 1955), entre Annaba et la Calle, sur les dunes cbotiéres dans I’ Algérois, en
Kabylie, a Blida, dans I’Oranie, aux environs de Mostaganem et de Mascara. (Nibouche, 1998).

Bois : trés compact, trés lourd et trés dur. , a les mémes qualités et défauts que celui du chéne vert (placages, charronnage), il est excellent.

Utilisation : écorce fort estimé pour le tannage (surtout I’écorce des racines). On utilisait autrefois une cochenille, qui s'établit sur les rameaux de ce Chéne,
nommeée Kermes (Kermococcus vermilio), pour la fabrication d'une teinture rouge écarlate, le carmin; on en voit peu en Algérie.

Gland mature Gland jeune




5. Chéne afarés

Classification

Nom commun :
-Francais : Chéne afarés
-Arabe : Ballout el afrass

Nom vernaculaire en Algérie :
Afares, Afarez, Afaris

Nom scientifique : Quercus afares Pomel.

Caractéres botaniques

Caracteres écologiques

Hauteur : arbre de premiére grandeur, atteignant 30 métres de hauteur.

Circonférence : 3 metres

Cime : parfois pyramidale

Fat : élancé

Ecorce : épaisse, tres rugueuse, de couleur gris-brun.

Port général : fastigié étant jeune puis devenant pyramidal en se terminant en déme arrondi
Feuilles : Feuilles caduques, alternes, simples oblongues plus ou moins lancéolées, vertes et
luisantes en dessus, blanches verdatres en dessous et sont bordées de dents triangulaires
(Boudy, 1948 in Laifaoui, 1995) a la base arrondie et au sommet en pointe ; veloutées sur les
deux faces lorsqu'elles sont jeunes, puis parsemées de poils au-dessus et veloutées en
dessous ; nervures secondaires assez nombreuses et paralléles

Fleurs : Espéce monoique. Les fleurs des deux sexes sont séparées sur le méme arbre. Les
fleurs males en chatons pendants, les femelles en petits chatons comptant 2 fleurs, parfois
plus

Floraison : avril- mai Pollinisation : anémogame, entomogame

Dissémination des graines : zoochorie

Fruits / Cdnes : Cupules couvertes d'écailles étalées ou retroussées. (Boudy, 1955). Le gland
a maturation bisannuelle est oblong ou ovoide, plus ou moins strié, long de 3,5 a 4,5 cm,
Iégérement renflé & la base et atténué au sommet, brun roux, glabre sauf au niveau du
mucron. Les fruits sont groupés par 2 (parfois plus) et portés par un court pédoncule (1 cm).
La cupule est haute de 1,5 a 2 cm et englobe le tiers du gland. Elle est composée d'écailles
allongées, hirsutes, longues de 6 a 9 mm

Enracinement : pivotant et puissant (Boudy, 1952).

Longévité : 200 ans

Conditions climatiques :
-Etages bioclimatique: humide (Stewart,1972 in Laifaoui,
1995).

- Température : il résiste bien a la chaleur et au froid
- Pluviométrie : entre 800 et 1500 mm. Il tolére des saisons
seches courtes.

Etagement altitudinal : Arbre montagnard entre 900 et 1.900
meétres, bien qu’on le retrouve a El milia a 200 m d’altitude
(Boudy, 1948 in Laifaoui, 1995).

Etage de végétation :
- le supraméditerranéen et le montagnard méditerranéen

Sol : 1l domine sur les sols peu profonds, Iégers, frais, gréseux ou
sableux. Il est préférentiellement calcifuge et supporte les sols
érodés. (Quezel, 1956 ; Boudy, 1952 in Dergaoui, 1994).
Tempérament: |l manifeste un tempérament d’essence
héliophile beaucoup plus marqué que le chéne zeen




Il rejette bien de souches. Sa régénération par semis est facile et abondante

Les cochenilles sont les parasites les plus courants. La fumagine peut apparaitre | Espéce endémique du Nord-est de I'Algérie (Tell a I'Est d'Alger) et du Nord-
suite a l'attaque de cochenilles ou de pucerons Ouest de la Tunisie (forét au Sud de Tabarka de Tunisie). La surface qu’il
recouvre en Algérie est peut étre estimée a 10.000 ha environ (Laifaoui, 1995).

Bois : rouge-brun avec aubier trés abondant.
Utilisation : bois d’ceuvre médiocre, excellent bois de chauffage.
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Annexe 2

Tableau 7 : Stades de développement de la deuxiéme vague de croissance chez le chéne pédonculé (Quercus robur L.) (Lehir, 2005).

Le tableau présente successivement, les stades morphologiques : 2, 3, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 14 et repos apparent au travers d’une représentation
photographique figurant I’aspect général du plant a chaque stade morphologique, la longueur de I’axe caulinaire de la deuxiéme vague et celle de
la premiere feuille assimilatrice dégagée de I’apex, désignée par une fleche noire. Barre d’échelle = 4 mm (stade 2 jours), 10 mm (3 jours), 7 mm
(stades 5, 6, 7 et 8 jours), 25 mm (stades 9 et 10 jours), et 52 mm (stades 14 jours et repos apparent). Moyenne + erreur standard, n = 20.

Stade morphologique 2 jours 3 jours 3§ jours  jours T jusurs # jours 9 jours 10 jours 14 jours Repos apparent

-
" ‘ & %
EH”WW 4,5¢1,2 (01,2 2684 6,1 36,5::5 45745 705453 #3347.8 110242 148,3:3,6 [48.3£3,6
de la 2™ vague (mm)
decwygricn. de- a1 non visible nom visible 61,7 1,4 10+1,5 12217 15213 21+1,2 72+1,3 P14
feuille assimilatrce (mm)
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Figure 15 : Allongement rythmique de la tige et évolution du plastochrone apparent chez des
plants de chéne cultivés en conditions controlées a 12°C en J.L de 16 h durant 3 vagues de
croissance(Alatou, 1990).



Annexe 4

Photo 6: Effets d’une température fraiche sur I’hétéroblastie chez de jeunes chénes
pédonculés (Alatou, 1990).

a- Les plants cultivés a 25°C J.L sont transférés au 6°™ -8°™ jours de leur deuxiéme vague de
croissance a 5°C.J.L.puis retour aux conditions initiales de culture.

b- Les plants cultivés a 25°C J.L sont transférés au stade arrét de I’allongement caulinaire de
leur deuxiéme vague de croissance a 5°C J.L pendant une semaine puis retour a 25°C J.L. la
troisieme vague qui de croissance qui se développe présente trois paires d’écailles, 8 feuilles
assimilatrice et trois petits limbes de 2 a 5 mm, qui au lieu d’avorter se développent en limbes
assimilateurs avec allongement respectif de leurs entre-nceuds il n’ya pas de phase de repos
apparent.



Annexe 5

Chéne pédonculé- 35°C
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Figure 20 : Morphogenése du chéne pédonculé cultivé a 35°C en J.L de 16 h. 40% de la population présente une croissance continue sans phase

de repos apparent avec une hétéroblastie atténuée, 60% des plants présentent une phase de repos courte, de 2 a 3 jours avec une hétéroblastie plus
accentuée (Alatou, 1990).
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Figure 34 : Etude cinétique du plastochrone apparent (en feuilles par jour) aprés ablation totale
du feuillage du 3°™ étage (1, 2, 3, 4 ou 5sont conservés) chez le chéne pédonculé cultivé a 25°C
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aux 18°m¢ et 12°™ jours, I’hétéroblastie est rétablie (Alatou, 1990).
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Résumé

Résumé

Divers représentants du genre Quercus jouent un réle plus ou moins important dans la
constitution des foréts Algériennes. L’état actuel de ces peuplements en Algérie, la régression de
son aire, son importance écologique et la nécessité, dans le contexte mondial actuel, de
promouvoir la conservation de la biodiversité et le développement durable des écosystémes sont
autant d’éléments qui nous ont amenés a étudier la biologie des chénes en Algérie.

La croissance et le développement des chénes obéissent a une rythmicité caractérisée par
une répétition de vagues de croissance « flush » dont la durée varie de 1 a 5 semaines et qui se
manifeste également par une hétéroblastie. La modification de I’expression de la croissance
rythmique (composantes spatio-temporelles) est provoquée par plusieurs facteurs tels que les
températures extrémes (basses et hautes), I’implication des régulateurs de croissance
(les gibbeérellines, les cytokinines), la suppression des jeunes feuilles, la lumiére continue et
I’obscurité. L’étude histologique des bourgeons apicaux de chénes montre que toutes les unités
foliaires de I’étage suivant sont préformées dans le bourgeon, une organogenese continue (une
partie des ensembles foliaires de la vague de croissance n est formée durant la phase de repos de
la vague n-1 et I'autre durant la phase d’allongement de la vague n) et que les assimilats
synthétisés par les feuilles de la vague de croissance n, sont utilisés a I’édification de la vague n+
1.

Mots clés : Biologie, Chénes, Croissance rythmique
Summary

Various representatives of the genus Quercus play a more or less important role in the
formation of Algerian forests. The current status of these populations in Algeria, the regression
of its range, its ecological importance and necessity in the current global context, to promote
biodiversity conservation and sustainable development of ecosystems are all elements that
encouraged us to study the biology of oaks in Algeria.

Growth and development of oak obey to rhythmicity characterized by repeated waves of
"flush™ growth which vary in length from 1 to 5 weeks, which is also reflected in a heteroblastia.
Modifying the expression of rhythmic growth (spatio-temporal components) is caused by several
factors such as extremes temperature (low and high), the involvement of growth regulators
(gibberellin, cytokinin), removing young leaves, continuous light and darkness.

Histological study of the oak buds shows that all units of the next leaf stage are
preformed in the bud, continuous organogenesis (part of the leaf sets of the wave of growth n is
formed during the resting phase of the wave n-1 and the other during the elongation phase of the
wave n) and assimilates synthesized by the leaves of the wave of growth n, are used in the
construction of the wave n + 1.

Keywords: Biology, Oaks, rhythmic growth
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Mémoire de fin d’étude en vue de I’obtention
du dipldme de Magister

THEME

Biologie des chénes Algériens

Résumé :

Divers représentants du genre Quercus jouent un rdéle plus ou moins important dans
la constitution des foréts Algériennes. L’état actuel de ces peuplements en Algérie,
la régression de son aire, son importance écologique et la nécessité, dans le contexte
mondial actuel, de promouvoir la conservation de la biodiversité et le développement
durable des écosystemes sont autant d’éléments qui nous ont amenés a étudier la biologie
des chénes en Algérie.

La croissance et le développement des chénes obéissent a une rythmicité
caractérisée par une répétition de vagues de croissance « flush » dont la durée varie de 1
a 5 semaines et qui se manifeste également par une hétéroblastie. La modification de
I’expression de la croissance rythmique (composantes spatio-temporelles) est provoquée
par plusieurs facteurs tels que les températures extrémes (basses et hautes), I’implication
des régulateurs de croissance (les gibbérellines, les cytokinines), la suppression des jeunes
feuilles, la lumiére continue et I’obscurité. L’étude histologique des bourgeons apicaux de
chénes montre que toutes les unités foliaires de I’étage suivant sont préformées dans le
bourgeon, une organogenese continue (une partie des ensembles foliaires de la vague de
croissance n est formée durant la phase de repos de la vague n-1 et I’autre durant la phase
d’allongement de la vague n) et que les assimilats synthétisés par les feuilles de la vague de
croissance n, sont utilisés a I’édification de la vague n+ 1.

Mots-clés : Biologie, Chénes, Croissance rythmique
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