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RESUME

Le sapin baumier (4bies balsamea (L.) Mill.) et |’épinette noire (Picea mariana
(Mill.) B.S.P.) sont deux espéces trés fréquentes dans la forét boréale. En plus d’avoir
de 'importance au niveau écologique, ces deux coniféres ont un role économique
considérable pour [industrie forestiére du Québec. Actuellement, trés peu
d’informations sont disponibles sur la croissance intra annuelle dans les tiges et les
racines, ainsi que sur les variables environnementales qui I’influencent. Cette étude a
comme objectif de comparer I’activité cambiale et la xylogenése entre les tiges et les
racines chez le sapin baumier et ’épinette noire. Au cours des saisons de végétation
2004, 2005 et 2006, des micro carottes de bois ont été récoltées a chaque semaine, de
fagon répétitive, dans la forét d’enseignement et de recherche du lac Simoncouche, pour
étudier Ia chronologie et la dynamique de la xylogenese des trachéides. Ces micro
carottes ont été coupées au microtome pour déterminer et dénombrer les trachéides dans
chacune des phases de la formation du xyléme, soit le nombre de cellules dans la zone
cambiale, en phase d’élargissement radial, en formation des parois secondaires (ou
lignification) et les cellules matures. Au cours des premiers jours d’échantillonnage au
début du mois de mai, une augmentation du nombre de cellules dans la zone cambiale
est observable, ce qui suggere un début d’activité cambiale a cette période de ’année.
Chez les deux espéces, le début de I'apparition de trachéides en élargissement radial
dans le xyléme est survenu simuitanément entre les tiges et les racines, i. e. en moyenne
du 19 au 31 mai. Chez le sapin baumier et I’épinette noire, la division cellulaire s’est
prolongée d’environ 10 jours de plus dans les racines pour se terminer en moyenne du
18 au 29 aofit, comparativement aux tiges chez qui elle se termine en moyenne du 8 au
21 aoit. A la mi-juillet, environ 75-80% des trachéides du xyléme des tiges sont déja
produites, comparativement aux racines chez qui il y a seulement 50% des trachéides du
xyléme de produites a la méme période. Chez les deux espéces, I'initiation de la
lignification s’est amorcée en premier lieu dans les tiges (i. €. en moyenne vers le 7
juin) versus dans les racines (i. e. en moyenne vers le 19 juin), mais la terminaison de la
lignification a été similaire entre les deux especes et les parties aériennes et
souterraines. Il semble y avoir des différences physiologiques entre le cambium
vasculaire des tiges et des racines. L’obtention de seuils de température a permis de
constater que ’initiation de la production de trachéides dans le xyléme au début de la

saison de croissance peut se faire a des températures différentes d’une année a une
autre.
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CHAPITRE I

INTRODUCTION

La forét boréale de ’est du continent nord-américain est largement dominée par le
sapin baumier (4bies balsamea (L.) Mill.) et I’épinette noire (Picea mariana (Mill.) B.S.P.)
(Gagnon et Morin 2001). Ces deux coniféres ont un role économique considérable pour
Pindustrie forestiére du Québec. Le sapin baumier est surtout utilisé pour les pites et
papiers, tandis que I’épinette noire est une espéce beaucoup plus prisée en raison des
propriétés mécaniques que procurent sa fibre pour le bois de construction et le bois d’ceuvre
(Alteyrac et al. 2006). Dans le contexte actuel ot ces deux ressources font ’objet d’une
importante récolte commerciale, il est nécessaire de pratiquer un aménagement durable
basé sur les processus biologiques spécifiques de chaque espéce (Gagnon et Morin 2001).
Une fagon de mieux connaitre la croissance de ces coniféres consiste a étudier leur

développement a I’intérieur d’une saison de végétation.

Actuellement, trés peu d’informations sont disponibles sur la dynamique de la
croissance intra annuelle de ces deux espéces et encore moins en ce qui concerne la mise en
place du xyléme au niveau des racines (Krause Communication Personnelle). De fagon
générale, les arbres présentent un systéme complexe qui peut-étre divisé en trois principales
parties se distinguant les unes des autres par leurs fonctions : la couronne (i. e. le feuillage),

la tige et les racines (Krause et Morin 1998, 1999). Dans le cas du systéme racinaire, il



permet & un arbre d’assimiler I’eau et les nutriments nécessaires a la photosynthése tout en
servant de point d’ancrage dans le sol (Fitter et al. 1991; Ganatsas et Spanos 2005). Tout
comme au niveau de la tige, les racines doivent croitre d’année en année pour subvenir aux
besoins grandissants de I’arbre (Schweingruber 1996; Plomion ef al. 2001; Vaganov ef al.
2006). Bien qu’il puisse y avoir des différences anatomiques et physiologiques entre ces
deux parties (Panshin et de Zeeuw 1970; Savidge 2000), I’assise de cette croissance
secondaire y est similaire et celle-ci est effectuée a partir d’un réseau continue de cellules
méristématiques, le cambium vasculaire, qui a la particularité de donner lieu & deux
systémes tissulaires aux fonctions spécialisées : le xyléme et le phloéme (Bannan 1955;
Wilson ef al. 1966; Catesson 1994; Larson 1994; Savidge 1996, 2000; Frankenstein ef al.
2005). La formation du xyléme (i. e. la xylogenése), est un processus complexe qui
s’amorce avec des divisions périclinales au sein des cellules cambiales et qui implique la
formation de nouvelles cellules initiales fusiformes qui seront éventuellement appelées a se
différencier pour atteindre leur forme finale de maturité et ainsi former un tissu hétérogéne
(Larson 1994; Chaffey 2002a; Gricar et al. 2006). Chez les coniféres, la majeure partie (>
90%) de ces cellules du nouveau xyléme formé par le cambium vasculaire sont des
trachéides axiales (Wodzicki 1971; Brindstrém 2001; Rossi et al. 2003; Gricar ef al. 2006).
Ces trachéides ont deux fonctions importantes dans [’arbre : le transport de I'eau et des
éléments nutritifs et le support mécanique de la plante (Panshin et de Zeeuw 1970;

Schweingruber 1996; Gricar et al. 2005, 2006).

Chez les arbres, I'activité du cambium vasculaire n’est pas uniforme et il peut y

avoir une variation saisonniére de son activité et du rythme annuel de la formation du



xyléme et du phloéme (Larson 1994; Venugopal et Liangkuwang 2007). Chez les espéces
de la zone climatique tempérée, il est possible de retrouver une périodicité distincte dans la
formation des cernes de croissance (Bannan 1955; Larson 1994; Vaganov et al. 2006),
c’est-a-dire une alternance entre une phase active (période de croissance) et une phase
inactive (période de dormance hivernale) du cambium vasculaire (Mahmood 1971;
Vysotskaya et Vaganov 1989; Sundberg er al. 1987; Fahn et Werker 1990; Igbal 1994;
Rossi et al. 2006a). Ce phénoméne a pour conséquence la formation de cernes annuels
distinguables les uns des autres (Bannan 1955; Antonova et Stasova 1997; Rensing et
Samuels 2004). En effet, on observe une différence dans le diamétre radial des trachéides
produites par le cambium vasculaire au début et 3 la fin de la saison de croissance
(Wodzicki 1971; Vysotskaya et Vaganov 1989), ce qui engendre une transition graduelie
entre le bois initial, qui sert principalement au transport de la séve brute et le bois final, qui
sert suriout & stabiliser la plante (Whitmore et Zahner 1966; Schweingruber 1996). La
réactivation cambiale et la xylogenése sont aussi modulées par fa coordination d’une
multitude de facteurs génétiques (internes) ou environnementaux (externes) (Bannan 1955;
Savidge 1994, 1996, 2000; Schweingruber 1996; Frankenstein er al. 2005; Gricar ef al.
2005, 2006, 2007) agissant sur la synthése de phytohormones indispensables a la croissance
telle que l'auxine (acide indole-3-acétique [AIA]). (Wodzicki et Zajaczkowski 1983;

Riding et Little 1984, 1986; Savidge 1994, 1996, 2000; Savidge et Forster 1998; Wodzicki
2001).

L’analyse classique en dendrochronologie a comme unité cette variation dans les

cernes qui permet d’établir des relations entre la croissance inter annuelle d’espéces



végétales et les impacts de facteurs écologiques (par exemple feux et épidémies d’insectes)
ou climatiques (par exemple température et précipitation) (Briffa et al. 1998, 2002; Krause
et Morin 1998, 1999; Vaganov et al. 2006). Toutefois, les tentatives d’associations
dendroclimatiques ont donné des résultats discutables en forét boréale (Krause

Communication Personnelle), d’oii I’intérét d’utiliser de nouvelles méthodes alternatives.

Les études qui utilisent les dendrométres et les études d’analyses cellulaires sont des
exemples de ces méthodes qui permettent de préciser la variation de la croissance intra
annuelle du cambium vasculaire au niveau de la tige chez Abies balsamea (Deslauriers et
al. 2003; Deslauriers et Morin 2005) et Picea mariana (Dufour et Morin 2007). Depuis les
observations anatomiques descriptives du cambium vasculaire de Pinus sylvestris faites par
Sanio en 1873 et le premier suivi de la croissance intra annuelle de Larix laricina fait par
Knudson en 1913, plusieurs études portant sur la croissance cambiale d’especes qui
poussent dans la zone tempérée (Kutscha et al. 1975; Biucker et al. 1998; Wodzicki 2001;
Marion ef al. 2007), dans la zone boréale et en altitude (Rossi et al. 2006a, 2006b, 2006c¢;
Schmitt e al. 2004) ou en forét tropicale (Rao et Rajput 2001a, 2001b; Ledn-Goémez et
Monroy-Ata 2005; Marcati er al. 2006; Venugopal et Liangkuwang 2007) ont été
effectuées. Ces études ont comme objectif général de déterminer I’initiation, la terminaison,
la durée et le rythme de I’activité cambiale ou de la xylogenése tout au long de la saison de
végétation en observant les cellules de la zone cambiale et celles en différenciation et de
déterminer quelles sont les variables environnementales qui les influencent (Deslauriers et
al. 2003). De telles études nécessitent un échantillonnage répétitif sur une base réguliére,

ainsi qu’une observation de coupes cellulaires avec I'aide de différentes techniques de



microscopie (Wodzicki 2001; Chaffey 2002b; Rossi ef al. 2006a). Malgré une amélioration
des moyens technologiques pour y parvenir, les études portant sur la croissance secondaire
du cambium vasculaire d’espéces végétales ont été négligées pour diverses raisons au cours
des derniéres années (Chaffey 2002a). Pourtant, I’analyse cellulaire a comme avantage de
mesurer une par une, avec plus de précision, les cellules du cermme en formation
comparativement aux études inter annuelles qui mesurent la totalité du cerne. En principe,
il est possible d’analyser le développement intra annuel du cerne en formation en
dénombrant individuellement les cellules dans {’une ou I’autre des phases de la xylogenése,
par files radiales, 4 partir de la derniére cellule du xyléme formée pour remonter au point de
départ ol ont lieu les premiéres divisions cellulaires dans la zone cambiale, ou vice versa
(Chaffey 2002a). Pour chacune de ces files radiales, il y a décompte du nombre de cetlules
dans la zone cambiale, en élargissement radial, en formation des parois secondaires et des
cellules matures (Whitmore et Zahner 1966; Mahmood 1971; Wodzicki 1971; Antonova et

Stasova 1993, 1997; Deslauriers er al. 2003; Rossi ef al. 2003, 2006a; Gricar et al. 2005).

Bien que les racines constituent une grande partie de la biomasse, qu’elles soient un
important lieu d’allocation de carbone accaparant au moins 50% du métabolisme (Troeng et
Linden 1982) et qu’elles influencent le succés futur de I’établissement d’un arbre (Fayle
1968), peu de recherches ont été effectuées sur le sujet. En effet, les connaissances sur la
croissance secondaire du xyléme des racines sont presque inexistantes (Patel 1965; Pathares
et al. 2007). Aucune analyse cellulaire identique a celles effectuées pour la tige de coniféres
(i. . un suivi intégral de la croissance intra annuelle au cours d’une saison de végétation

compléte), n’a été recensée dans la littérature. Seulement quelques auteurs se sont attardés a



décrire des tissus primaires et secondaires de racines de diverses espéces de plantes
vasculaires par le biais d’observations anatomiques (Denne 1972; Cutler ef al. 1987; Soh et
al. 1988; Krause et Eckstein 1993). Bien que I’on puisse retrouver de la croissance
secondaire dans les racines, presque similaire a celle des tiges, la méthodologie utilisée
pour échantillonner la tige ne s’applique pas facilement aux racines et la prise
d’échantillons n’y est pas aussi accessible. Seuls Stevens (1931) et Kienholz (1934), ont
étudié la croissance des racines en milien naturel chez Pinus Strobus L. dans I’Etat du
New-Hampshire (USA) au cours d’une saison de végétation compléte, sans toutefois
mentionner la méthodologie exacte utilisée & I’époque. La presque totalité de la littérature
concernant |’activité cambiale des racines repose donc sur ces travaux qui soutiennent que

le cambium vasculaire des racines débute son activité avant celui de la tige et qu’il se

termine aprés celui-ci.

Par ailleurs, les analyses cellulaires offrent I’opportunité d’établir des relations entre
les variables climatiques et la production de trachéides par le cambium vasculaire de
diverses especes végétales, notamment chez les essences conifériennes (Deslauriers et
Morin 2005). La croissance radiale du xyléme est le résultat de la division et de la
différenciation des cellules issues du cambium vasculaire. Ces deux processus,
indépendants 'un de [’autre, seront influencés par les facteurs environnementaux et
détermineront la largeur du cerne formé au cours de la saison végétative, notamment par le
biais du nombre et de la largeur radiale des trachéides produites (Antonova et Stasova
1993, 1997; Deslauriers et Morin 2005). Des relations climat-croissance, pour mieux

comprendre l’effet de ces facteurs environnementaux sur [’activité cambiale et la



xylogenése de plusieurs espéces de coniféres, ont ét¢ entreprises (Wareing et Roberts 1956;

Necesany 1969; Denne 1972; Mahmood 1971; Wodzicki 1971; Ford ef al. 1978;

Mellerowicz et al. 1992; Antonova ef al. 1995; Antonova et Stasova 1993, 1997;

Deslauriers et Morin 2005; Rossi ef al. 2007). Dans un milieu comme la forét boréale, ot
les conditions optimales de croissance ont une durée relativement courte, les variables
climatiques auront un impact majeur sur [’initiation et le rythme de la formation des
cellules du xyléme (Deslauriers et Morin 2005). Par exemple, Deslauriers et Morin (2005),
ont démontré que la production de trachéides chez Abies balsamea dépend essentiellement
de la variation saisonniére de la température minimale. Antonova et Stasova (1993, 1997),
quant a eux, ont affirmé avec ’aide de corrélations que la température avait une influence
positive sur la croissance de Pinus sylvestris L. et Larix sibirica Ldb. en début de saison de
végétation (mois de mai et de juin). Il a aussi été prouvé que la luminosité et la
photopériode sont des facteurs qui peuvent influencer P’activité cambiale et la formation du
xyléme de Robinia pseudacacia L. (Wareing et Roberts 1956; Waisel et Fahn 1965) et de
Populus monilifera (Necesany 1969). Tout récemment, Rossi ef al. (2007), ont suggéré la
présence d’un seuil limite de température journaliére moyenne de ’air de 6-8°C pour qu’il
y ait possibilité de xylogenése et production de trachéides par le cambium vasculaire chez
Larix decidua Mill., Pinus cembra L. et Picea abies (L.) situés dans la partie Est des Alpes
Italiennes. Ces études montrent que le suivi de la croissance intra annuelle, avec ’aide
d’analyses cellulaires, peut étre associée a des facteurs environnementaux afin de mieux
comprendre ce qui peut influencer la réactivation cambiale et la formation du xyléme des

tiges et des racines chez les coniféres. Compte tenu de ce que rapporte la littérature, nous



émettons [’hypothése que les racines débuteront leur activité cambiale avant celle des tiges,
mais que le début de la croissance devrait avoir lieu en méme temps chez le sapin baumier

et I’épinette noire.

L’objectif principal de cette étude consiste & comparer P’activité cambiale et la
xylogenése entre les tiges et les racines de sapins baumiers et d’épinettes noire matures de

la forét boréale. Plus particuliérement, ce travail cherche !’atteinte de trois objectifs

spécifiques:

1) Etudier la chronologie (début, fin et durée) et les patrons de croissance des différentes
phases de la xylogenése des trachéides durant la période de végétation.

2) Comparer la variabilité dans la xylogenése des tiges et des racines entre les individus de
la méme espéce et entre les deux espéces.

3) Evaluer I’'importance de la température de I’air sur I’activité cambiale et la xylogenése.



CHAPITRE 11

MATERIEL ET METHODES

2.1 Aires d’étude et sélection des arbres

Les sites d’étude du sapin baumier et de I’épinette noire se trouvent dans la forét
d’enseignement et de recherche du Lac Simoncouche, & environ 25 km au sud de la ville de
Chicoutimi, plus précisément dans la réserve faunique des Laurentides preés du petit lac du
Dépbt (Gagnon 1989). Ces deux sites se localisent dans la partie sud de la zone de
répartition de la forét boréale au niveau du domaine de végétation de la sapiniére 4 bouleau
blanc dans la province de Québec (Canada) (Gagnon 1989; Rouleau ef al. 1990), ce qui
correspond au milieu de 'aire de répartition de ces espéces. Les matériaux géologiques de
surface sont des tills minces sur les interfluves ou épais dans les creux de terrain avec un
sol en pente légére et bien drainé. Etant situé dans la région géologique du Bouclier
Canadien, le relief y est vallonné et i’altitude varie entre 350 et 450 métres (Gagnon 1989).

Deux sites distants I’un de 1’autre d’environ 400 métres ont été sélectionnés (Figure 1).
Ceux-ci ont vraisemblablement été établis aprés le passage d’un feu qui aurait eu lieu au
cours de ['année 1922 (Gagnon 1989). Le premier (Figure 2A) (48" 12" 44" N, 71° 14" 27"
W) est composé d’un peuplement mixte & part égale de sapins baumiers et de peupliers
faux-trembles. Ce site a été affecté par la tordeuse de bourgeons de |’épinette au cours des

années 1940-1950. C’est aprés cette épidémie qu’il y a eu augmentation de la croissance de
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la plupart des sapins baumiers qui dominent aujourd’hui le paysage. Le deuxiéme site
(Figure 2B) (48" 12" 55" N, 71° 14" 36" W) est en majeure partiec composé d’épinettes
noires matures. Le peuplement est composé de quelques autres espéces compagnes comme

le peuplier faux-tremble, le sapin baumier et le bouleau a papier en faible pourcentage.

49° Nord ] T
8 18
3 ‘i
" Lac Saint-Jean
Nu H
~ Chicoutimi
‘n_ Forét d’enseignement et
de recherche du Lac
Simoncouche
o>

48° Nord

Figure 1: Localisation des sites d’étude pour I'échantilionnage du sapin baumier et de

I’épinette noire dans la forét d’enseignement et de recherche du lac Simoncouche, Québec
(Canada).



11

Figure 2 : Sites d’étude du sapin baumier (A) et de I’épinette noire (B).

Par espéce et par année, dix sapins baumiers et dix épinettes noires ont été sélectionnés
subjectivement en fonction du nombre de cellules dans les cernes de croissance antérieurs
des tiges. La sélection des dix individus de chaque espéce a été faite & partir d’une pré-
sélection effectuée sur vingt individus de chaque espéce avant le début de la saison de
croissance. Les individus matures qui présentaient une croissance homogéne et des cernes
plus larges, constitués de vingt trachéides et plus dans le xyléme, ont été privilégiés.

En général, les deux espéces de conifére & ’étude ne possédent que trois ou quatre
racines principales a P’horizontale, proche de la surface, pouvant potentiellement faire
I’objet d’une récolte de micro carottes sur I’ensemble d’une saison de végétation.
L’échantillonnage répétitif utilisé semaine aprés semaine engendre un stress qui entraine la
formation de canaux résiniferes, ce qui limite & une seule année la prise d’échantillons sur
une racine d’un individu. Un total de vingt sapins baumiers a été récolté au cours des
années 2005 et 2006 et un total de trente épinettes noires a été récolté au cours de la période

2004 a 2006. L’épinette noire a été étudiée une année de plus que le sapin baumier, soit en
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2004, parce qu’elle avait fait ’objet d’une étude préliminaire visant & déterminer la
possibilité de suivre la croissance intra annuelle du systéme racinaire. La hauteur et le

diamétre a la hauteur de la poitrine (DHP) moyens des arbres récoltés (par espéces et

années) sont résumés au tableau 1.

Tableau 1: Moyennes et écarts types de la hauteur et du diamétre & la hauteur de la
poitrine (DHP) des arbres échantillonnés.

Espece Année Hauteur (m) DHP (cm)
Abies balsamea 2005 144+ 1.7 184+ 1.3
2006 140+ 1.3 184£23

Picea mariana 2004 179+ 1.6 21.0%2.7
2005 17.7+ 1.8 21.2%£25

2006 153+ 1.3 186+2.5

2.2 Echantillonnage du cerne en formation

L’échantillonnage a été réalisé & chaque semaine en débutant au mois de mai pour se
poursuivre jusqu’au début du mois de novembre. L ’échantilionnage consistait a extraire des
micro carottes de 2 mm de diamétre et d’environ 15-20 mm de longueur grice & une
aiguille d’aspiration DBMNI-1501 inter-V médical (instrument utilisé pour le prélévement
de moelle osseuse). Cette seringue a permis de prélever des micro carottes 4 répétition au
niveau de la tige et de deux racines principales de dix sapins baumiers et dix épinettes
noires dominants, tout en ne causant que des lésions mineures. Les micro carottes devaient
inclure I’écorce pour s’assurer d’avoir la totalité de la zone cambiale et du cerne en
formation. Les méthodes utilisées pour I’échantillonnage ont ét¢ différentes entre les deux

parties de I’arbre (figure 3). Au niveau de la tige, les micro carottes ont été extraites autour
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du tronc, en forme de spirale, 4 une hauteur d’environ 1,3 métres, tout en distangant les
prélévements de 2 & 8 cm entre chaque semaine selon la méthode de Deslauriers ef al. 2003.
Cet espacement est nécessaire en raison de la possibilité de formation de tissus
traumatiques 4 la périphérie des zones ou a lieu 'échantillonnage (Forster et al. 2000).
Cependant, cette méthode ne s’est pas appliquée a la racine car le cambium vasculaire de
cette partie effectue une croissance excentrique qui produit plus de bois vers le coté
extérieur, i. e. vers la surface du sol (Fayle 1968). Contrairement a la tige, le prélévement
au niveau du systéme racinaire a été effectué sur la partie supérieure de la racine a une
distance de 25 cm de la souche en s’éloignant d’environ 2 & 3 cm les semaines suivantes.
La plupart des arbres sélectionnés ont des racines horizontales prés de la surface et sont
recouvertes d’une mince couche de sol et de mousse. 1! est donc nécessaire de les déterrer
pour I’échantillonnage. Aprés une année compléte d’échantillonnage, la portion des racines
sur laquelle il est possible de prélever des micro carottes, soit jusqu'a une distance
maximale d’environ 1,5 métres de la souche, a été récoitée en entier. Au-deld de cette
distance, la croissance chute considérablement et le diamétre des racines devient petit
(Krause et Eckstein 1993). On doit alors changer d’arbre pour I’année suivante. Ensuite, les
micro carottes provenant d’épinettes noires ont été entreposées dans une solution d’éthanol
(50%), tandis que celles de sapins baumiers ont été laissées au sec a ’air ambiante, pour

éviter la détérioration des tissus de la zone cambiale.
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Figure 3 : Méthodologie utilisée pour prélever les micro carottes dans les tiges (A) et les
racines (B). Les fleches blanches (numérotées 1, 2, 3 et x) et les fléches grises représentent
respectivement ’ordre et la direction de la progression de I’échantillonnage dans le temps.
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2.3 Analyses en laboratoire du cerne en formation

En laboratoire, les micro carottes ont été traitées dans un appareil de circulation a bain
unique Histomatic Fisher Scientific dans diverses solutions (éthanol et Histo-Clear™) afin
quwelles se déshydratent et deviennent miscibles dans des blocs de paraffine selon la
méthode de Deslauriers et al. (2003). Avec ’aide d’un microtome rotatif, 3484 échantillons
ont €té coupés en sections transversales d’une épaisseur de 7 pm, placés sur une lame avec
de I'albumen et déparaffinés pour &tre colorés au crésyl fast-violet (0,05%) selon la
méthode d’Antonova et Shebeko (1981). Par la suite, ’écorce a été étirée doucement a
’aide d’une aiguille fine pour que la zone cambiale ainsi que sa périphérie soient
distinguables lors de I’observation. A I’aide du microscope a 200, 400 ou 500 x (selon la
qualité¢ des coupes) et sous une lumiére polarisée, les stades de xylogenése de chaque
trachéide formée durant la période de végétation en cours ont été différenciés. Cette
technique est utilisée fréquemment pour observer le processus de formation des parois
secondaires des trachéides du xyléme (Chaffey 2002b). Les trachéides du cerne en
formation et de la zone cambiale sont dénombrées sur trois files radiales en fonction de leur
stade respectif de xylogenése (Abe ef al. 1997; Rossi ef al. 2003, 2006a; Dufour et Morin
2007). Pour chaque micro carotte échantillonnée, il y a eu dénombrement des cellules dans
la zone cambiale, en élargissement radial, en formation des parois secondaires
(lignification) ou a I’état mature (figure 4A).

La différenciation repose essenticllement sur des distinctions histologiques et
morphologiques des trachéides, principalement dans la grosseur et la taille des cellules,

ainsi que dans la couleur et I’épaisseur des parois cellulaires (Deslauriers ef al. 2003;
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Antonova et Shebeko 1981). Dans la zone cambiale, les cellules ont généralement une
forme allongée et aplatie, de méme qu’une paroi cellulaire trés mince (Skene 1969;
Antonova et Stasova 1993, 1997) (figure 4B a D). En début de saison, ces cellules de la
zone cambiale seront trés faciles a identifier (Riding et Little 1984, 1986 ; Deslauriers ef al.
2003) (figure 4B), mais il est plus ardue de les différencier de celles en élargissement radial
lorsque le cambium vasculaire est plus actif (figure 4C-D). La détermination du nombre de
cellules dans la zone cambiale est parfois subjective et peut inclure les cellules initiales
fusiformes indifférenciées du xyléme et du phloéme qui entreront éventuellement en
élargissement radial (Bannan £955; Kitin ef al. 1999; Savidge 2000; Deslauriers ef al.
2003; Rossi ef al. 2006b). Les trachéides du xyléme en élargissement radiai (i. e. les
initiales fusiformes) ont des parois cellulaires trés minces et apparaissent violettes a la
lumiere polarisée (Kutscha ef al. 1975) (figure 4E). Les trachéides en cours de lignification
se caractérisent par une coloration violette avec apparence de rose (figure 4F). Par
biréfringence, les trachéides qui possédent une paroi cellulaire de micro fibrilles de
cellulose scintillent en lumiére polarisée, alors que celles en élargissement radial demeurent
avec un aspect terne (Abe ef al. 1997). Les trachéides matures auront une paroi cellulaire
bleu foncé uniforme tout en conservant cet aspect de brillance (Antonova et Shebeko 1981)

(figure 4G). 1l est méme possible d’y observer la paroi tertiaire.
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Par ailleurs, le manque de synchronisme entre les files radiales d’'une méme micro
carotte, de méme qu’entre les micro carottes d’un méme arbre et entre les arbres justifient
utilisation de moyennes pour évaluer le début ou la fin de production de trachéides par le
cambium vasculaire. Lors du dénombrement, il est fréquent d’observer une variabilité entre
les files radiales d’une méme coupe. Par exemple, dans certains cas, il n'y a qu’une file
radiale sur trois qui posséde une cellule classifiée en élargissement radial. Pour chaque
partie (tige ou racine), espece (4bies balsamea ou Picea mariana), année (2004, 2005 ou
2006) et arbre, les dates correspondant au début et a la fin de la période d’élargissement
radial et de la lignification des trachéides ont été déterminées en fonction du nombre moyen
de cellules dans "une ou ’autre de ces phases de xylogenése. Pour ces deux phases de
xylogenése, le début était déclaré lorsque le nombre moyen des trois files radiales était
égale a 0,66 cellule alors que la fin était déclarée lorsque le nombre moyen des trois files
cellulaires était pour une seconde fois égale a 0,66 cellule, soit deux files radiales sur trois

ayant au moins une cellule dans une de ces phases de xylogenése.
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Figure 4 : A. Coupe transversale de la tige de Picea mariana (18/07/2005) ; trachéides
matures (Ma), trachéides en lignification (Li), trachéides en élargissement radial (El), zone
cambiale (Zc) et phloéme (Ph) (200x). B. Zone cambiale (Zc) de la tige de Picea mariana
en période de dormance (9/05/2005) (400x). C. Zone cambiale (Zc) de la tige de Picea
mariana en période de division cellulaire (31/05/2005) (400x). D. Zone cambiale (Zc) de la
tige de Picea mariana en fin de période de division cellulaire (18/07/2005) (400x). E.
Trachéides de la tige de Picea mariana en élargissement radial (El) (400x). F. Trachéides
de la tige de Picea mariana en lignification (Li) (400x). G. Trachéides de la tige de Picea
mariana matures (Ma) (400x). — Barres échelles = 20 pm.
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Lors des différentes manipulations (prélévement, coupe, coloration etc.) il est tres
facile d’endommager les échantillons et de les rendre inutilisables a des fins d’analyses
(Kitin et al. 2000). Toutes ces difficultés techniques ont entrainé la perte d’une certaine
partie des échantillons récoltés. Le tableau 2 reporte le pourcentage du nombre
d’échantillons qui ont pu étre utilisé pour 'une ou I’autre des phases de xylogenése selon
’année, la partie ou I'espéce. Sur une disponibilité totale de 3484 micro carottes, 2889
micro carottes ont pu étre utilisées a des fins d’analyses. La zone cambiale peut &tre trés
fragile pendant la réactivation cambiale printaniére et des déchirures des parois cellulaires
lors des manipulations peuvent étre fréquentes. Ainsi, le décompte du nombre de trachéides
en xylogenése peut étre compromis. Bien que dans plusieurs cas la zone cambiale soit
abimée, il a toutefois é1é possible d’y dénombrer les trachéides en élargissement radial, les
trachéides en lignification ou les trachéides matures car celles-ci n’ont pas été détériorées.
Lors de I’analyse, ’endommagement des coupes cellulaires ainsi que la perte du décompte
des cellules de la zone cambiale, sont survenus plus fréquemment au niveau des racines,
comparativement aux tiges, de méme que chez 4bies balsamea versus Picea mariana. Par
exemple, le nombre de cellules dans la zone cambiale a pu étre compté chez seulement 56%
des coupes cellulaires des racines d’Abies balsamea et 74% de celles de Picea mariana.
65% des coupes cellulaires des tiges de Abies balsamea et 81% de celles de Picea mariana
ont pu faire ’objet d’un décompte de cellules dans la zone cambiale. Pour les trois phases

de xylogenése, le nombre de coupes cellulaires analysables a été supérieur & 82%.
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Tableau 2 : Rapport (r) en pourcentage (%) = (nombre d’échantillons utilisé (n) / nombre
d’échantillons total (t)) pour chacune des phases de xylogenese. Zc = Zone cambiale; El =
Elargissement radial; Li = Lignification; Ma = Mature; To = Total

Phases de xylogenése
Zc El Li Ma To
Partie Espéce Année t n r® n %) n %) 0 (%) n (%)

Tige  Abies bolsamea 2005 260 174 67 181 70 196 75 196 75 181 70
2006 270 172 64 256 95 264 98 264 98 256 95

Total 530 346 65 437 82 460 87 460 87 437 82

Picea mariana 2004 125 103 82 104 83 112 9 112 9 104 83

2005 261 207 79 206 79 210 8 209 8 206 79

2006 270 223 83 259 96 268 99 265 98 258 96

Total 636 533 81 569 87 3590 90 58 89 568 87

Racine  Abies balsamea 2005 530 339 64 363 68 38 73 394 74 352 66
2006 560 273 49 528 94 538 96 538 9% 526 94

Total 1090 612 56 891 82 927 8§85 932 8 878 81

Picea mariana 2004 125 98 78 100 83 107 8 108 8 100 80

2005 525 393 75 397 76 407 78 401 76 388 74

2006 558 405 73 3522 94 534 96 532 95 518 93

Total 1208 896 74 1019 84 1048 87 1041 86 1006 83

2.4 Standardisation

La premiére étape consistait & standardiser le nombre de trachéides pour [’une ou ["autre
des phases de la xylogenése afin d’établir les comparaisons des moyennes entre les tiges et
les racines d’4. balsamea et de P. mariana au cours des années 2004 a 2006. Cette
standardisation avait comme objectif d’éliminer la variabilité¢ dans la croissance au niveau
de la circonférence de la tige de I’arbre (Rossi ef al. 2003 ; Schmitt ef al. 2004) ainsi qu’au
niveau de la croissance hétérogéne qu’il y a sur toute la longueur de la racine (Krause et
Morin 1998, 1999). En effet, le nombre de cellules produites par le cambium vasculaire
dépend de sa position sur I’arbre (Larson 1994 ; Vaganov ef al. 2006). La méthode utilisée

consistait & établir un ratio entre le nombre moyen de cellules des trois files radiales pour
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chaque échantillon et le nombre moyen de cellules totales de tous les échantillons produits
durant toute I’année au sein d’une méme partie d’un méme arbre (Rossi et al. 2003). Le

nombre de cellules standardisées dépendra de sa position relative sur P’arbre :

Equation 1 : Calcul du nombre de cellules standardisées.

ncij = nij x 2M
aj

™Mz
X

W
Zi X

ncij = Nombre de cellules standardisées.

nij = Nombre de cellules observées.

N =Nombre de jours d’échantillonnage.

aj = Nombre moyen de cellules dans les cernes antérieurs pour chaque jours
d’échantillonnage.

am = Nombre moyen de cellules dans les cernes antérieurs pour tous les jours

d’échantillonnage au sein d’'une méme partie d’'un méme arbre.

2.5 Analyse de variance
Pour comparer les résultats (début, fin et durée) de chacune des phases de xylogenése
(élargissement radial et formation des parois secondaires des trachéides du xyléme) entre

les tiges et les racines d’4. balsamea et de P. mariana au cours des années établies, une
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analyse de variance univariée multi facteurs a été effectuée (ANOVA) avec un seuil de
signification de P= 0,05. Un test statistique similaire a été effectué afin de comparer le
nombre moyen de trachéides totales produites par le cambium vasculaire. Lors des
analyses, trois facteurs hiérarchisés ont été fixés : I’espéce (4. balsamea ou P. mariana), la
partie (tige ou racine) et les années (2004, 2005 et 2006). L homogénéité des variances a
été vérifiée graphiquement en évaluant les distributions des valeurs résiduelles du modéle
linéaire en fonction des valeurs estimées (Montgomery 1991). Aucune transformation des
données n’a été nécessaire car le postulat de I’homogénéité des variances a été respecté et il
y a eu normalité de la distribution dans tous les cas (Quinn et Keough 2002). Toutefois, ce
modéle se retrouve non équilibré en raison du nombre d’échantillons différents entre les
combinaisons de facteurs, en particulier dans les racines ol les effectifs sont plus élevés
que dans les tiges. Il a donc été nécessaire d’utiliser les procédures GLM (General Linear
Modeis Procedure dans SAS Institute Inc. 1999-2000) pour contrer cette problématique

(Shaw et Mitcheli-Olds 1993).

2.6 Modélisation de Ia croissance du xyléme

La production de trachéides a été modélisée avec ['aide d’une régression non
linéaire selon 1’équation du modéle de Gompertz (Rossi ef al. 2003, 2006c) pour établir une
courbe de 'augmentation du nombre de trachéides totales avec ['aide des procédures
Nonlinear (Gompertz growth model) du logiciel statistique JMP® IN 5.1 (SAS Institute
Inc.). De fagon générale, les modéies sigmoides tel que le modéle de Gompertz, sont trés

employés en biologie végétale car la tendance générale de la variable expliquée en fonction
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du temps en abscisse prends souvent la forme d’un nuage en "S" (Cusset 1991). En plus.
plusieurs auteurs ont appliqués le modéle de Gompertz pour étudier la dynamique de
croissance intra annuelle d’espéces de coniféres (Camarero et al. 1998; Mikinen ef al.
2003; Rossi ef al. 2003, 2006¢). Pour chaque association de facteurs (espéces, parties et
années), les parametres de la courbe de croissance (A, B et ) ont été estimés en minimisant
la somme du carré des écarts entre le nombre de trachéides totales observées et le nombre
de trachéides totales estimées afin d’établir le R? du modéle. Ces paramétres A, P et x ont la
particularité de définir la forme générale de la courbe du modele de Gompertz et permettent
de décrire les ressemblances et les différences dans la croissance entre les différents

facteurs. L’équation du modele de Gompertz peut étre définie ainsi :

Equation 2: Calcul du nombre de trachéides totales cumulées avec I’équation de

Gompertz.

Y=Aexp[-e®™]

Y = Nombre de trachéides totales cumulées

t = Temps (en jours juliens)

A = Asymptote ou plateau (Nombre maximal de trachéides)
= Paramétre de placement de la courbe sur I’abscisse

x = Paramétre de vitesse de croissance



24

2.7 Données météorologiques

Une station météorologique €équipée d’un module de mesure et de contréle CR10X
(Campbell Scientific Canada Corp.) a été installée en 2000 4 une distance de 1.75 km des
deux sites & i’étude (48" 13" 46" N, 71° 15" 09" W). Ce systéme a permis d’enregistrer et
de regrouper des données météorologiques a toutes les 5 minutes. Le climat de la région est
de type continental tempéré, avec des hivers froids et des étés chauds. La température de
’air minimale, moyenne et maximale (Tmin.,, Tmoy., Tmax.; °C) ainsi que la somme des

précipitations ont été mesurées avec I’aide d’un senseur installé a une hauteur de 2 métres.

2.8 Seuils de température de Iair

Des régressions logistiques ont servi a calculer la probabilité de retrouver des trachéides
classifiées en élargissement radial dans le xyléme (i. e. présence de xylogenése) a une
température de [’air donnée (Rossi ef al. 2007). Elles ont été calculées avec 'aide du

logiciel SAS (LOGISTIC procedure). L.’ équation servant a établir les régressions se définie

ainsi:

Equation 3 : Calcul des seuils de température avec I’aide de régressions logistiques.

Logit (nx) =In (nx/ 1-nx ) = o + P1xj

7x = Probabilité que la xylogenése soit active

x;j = Température donnée a chaque jour
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Bo et Bt = Ordonnée a I’origine et coefficient de régression (pente)

Lors de cette procédure, des réponses binaires (codages quantitatifs) sont obtenues
en fonction de la présence (valeur 0) ou de I’absence (valeur 1) de trachéides classifiées en
élargissement radial, en association avec une température (xj) & une journée donnée (j),
quand PO et B1 sont [’ordonnée a I"origine et la pente de la régression logistique (Quinn et
Keough 2002). Les valeurs obtenues correspondent a des seuils de température et sont
calculées quand la probabilité de retrouver des trachéides en élargissement radial est égale &
0.5 (valeur médiane de 50%), i. e. quand Logit () = 0 et x = -Po/P1. Ces seuils de
température correspondent a des valeurs auxquelles on considérera qu’il y a 50% de
probabilité que le cambium vasculaire soit actif (i. e. que 'on retrouve des trachéides
classifiées en élargissement radial dans le xyléme). Le modele a été calculé pour chaque
arbre, partie (tiges ou racines), espéce (Abies balsamea ou Picea mariana) et année (2004,
2005 ou 2006) avec les températures minimales (Tmin.), moyennes (Tmoy.) et maximales
(Tmax.) de Pair ambiant, ce qui a permis d’obtenir un total de 372 modéles. Il aurait été
intéressant d’obtenir les seuils avec les températures du sol, mais les données n’étaient pas
fiables et il a été préférable de ne pas les utiliser. Aussi, aucune relation n’a pu étre établie
entre les précipitations et la formation du xyléme. Pour comparer les seuils de température
entre les parties, les espéces et les années, une analyse de variance univariée multi facteurs

a été effectuée (ANOVA) avec un seuil de signification de P= 0,05.



CHAPITRE I

RESULTATS

3.1 Données météorologiques

Les deux sites & I’étude sont caractérisés par des conditions climatiques plut6t
défavorables, typiques de la forét boréale, avec une température annuelie froide et une
courte période de végétation. Au cours des années 2004, 2005 et 2006, les Tmoy. annuelies
ont été respectivement de 1.0 °C, 2.3 °C et 3.3 °C et les précipations totales annuelles ont
été respectivemement de 1423 mm, 822 mm et 707 mm (figure 5). Au cours de I’année, la
température de I’air augmente a partir des mois d’avril et de mai et commence a diminuer &
partir de la fin du mois d’aofit. Durant ies années 2004, 2005 et 2006, les Tmoy. des mois
d’avril et de mai, qui correspondent a la période ou il y a I’initiation de I’activité cambiale,
ont été respectivement de 3.30 °C, 4.76 °C et 6.20 °C. Au cours des trois années d’étude, la
Tmoy. annuelle a donc été de 2.20 °C et les précipitations totales annuelles ont été de 984

mm. A quelques reprises, il y avait présence de neige au sol lors des premiers jours

d’échantillonnages.
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Figure 5: Tmin. (courbe grise foncée), Tmoy. (courbe noire), Tmax. (courbe grise pile) et
précipitation (barres verticales) enregistrées a la station d’enseignement et de recherche du
lac Simoncouche au cours des années 2004 3 2006.
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3.2 Nombre de trachéides totales du xyléme

Dans le but d’effectuer une comparaison de [’activité cambiale et de la xylogenése entre
les tiges et les racines d’Abies balsamea et de Picea mariana, une caractérisation générale a
été réalisée afin de décrire en détail le développement de la production du xyléme par le
cambium vasculaire. Le nombre de trachéides produites par le cambium vasculaire des
racines a été significativement plus élevé que celui des tiges (P= 0.0007, tableau 3) (figure
6). De méme, le nombre moyen de trachéides par cerne est plus élevé chez Abies balsamea
comparativement & ce qui est retrouvé chez Picea mariana (P= 0.0124, tableau 3). Chez
Abies balsamea, le nombre de trachéides par cerne au niveau des racines se situe 4 environ
50 cellules tandis que, dans les tiges, le nombre se situe a environ 43 cellules. Chez Picea
mariana, le nombre moyen de trachéides par cerne au niveau des racines se situe a environ
47 cellules tandis que, dans les tiges, le nombre se situe & environ 24 cellules. Aucune
différence significative n’a été observée dans le nombre de trachéides produites dans les
cernes des deux espéces entre les trois années consécutives d’échantillonnage. Néanmoins,
les résultats démontrent que P'écart type est beaucoup plus élevé au niveau du nombre de

trachéides dans les cernes du systéme racinaire versus ceux de la tige.
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Figure 6 : Nombre de trachéides totales dans le xyléme des tiges et des racines chez 4bies
balsamea et Picea mariana en 2003, 2004 et 2005. Les barres verticales représentent I’écart
type.

Tableau 3 : Analyse de variance multi facteurs (ANOVA, P= 0,05) pour e nombre de
trachéides totales dans le xyléme des tiges et des racines (parties) chez Abies balsamea et
Picea mariana {(espéces) en 2003, 2004 et 2005 (années).

Source dl Variance F P
Modéle 9 1367,54 2,79 0,0053
Erreur 120 490,56

Source di Variance F P
Espéce 1 3158,54 6,44 0,0124
Partie 1 5946,96 12,12 0,0007
Espéce*Partie 1 1136,19 2,32 0,1307
Année 2 85,51 0,17 0,8402
Espéce*Année 1 67,64 0,14 0,7110
Partie* Année 2 103,24 0,21 0,8105
Espéce*Partie* Année 1 610,97 1,25 0,2667
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3.3 Zone cambiale

Un patron similaire du nombre de cellules dans la zone cambiale est observable de
2004 a 2006 au niveau des tiges et des racines chez Abies balsamea et Picea mariana
(figure 7). Dans les périodes de dormance, caractérisées par [’absence de division cellulaire
(durant I’automne jusqu’au début du printemps), le cambium vasculaire des deux espéces et
des deux parties se limite 4 4 ou 5 cellules inactives (voir la ligne horizontale pointillée de
la figure 7). De fagon générale, ’activité cambiale est relativement faible au début de la
saison de végétation (vers la fin mai) mais s’accélére rapidement. A ce moment, il
commence & y avoir plus de divisions cellulaires périclinales et de production de nouvelles
cellules dans le xyléme et le phloéme par le cambium vasculaire. En forte période de
production de cellules (optimum du mois de juin jusqu’a la mi-juillet), il est possible
d’observer en moyenne 7 a 9 cellules au niveau de la zone cambiale. Avant méme le début
de I’apparition de traché€ides en élargissement radial dans le xyléme (zone grise de la figure
7), il y déja une augmentation du nombre de cellules dans la zone cambiale. Dans la plupart
des cas, le nombre de cellules dans la zone cambiale lors des premiers jours
d’échantillonnage est déja plus élevé que le seuil minimum retrouvé en période de
dormance. Par exemple, chez les racines d’4bies balsamea en 2005 et en 2006, on retrouve
environ 6 ou 7 cellules dans la zone cambiale durant les premiers jours du mois de mai.
Apres la mi-juillet, le nombre de cellules dans la zone cambiale diminue jusqu’a I’obtention
d’un seuil correspondant a environ 5 cellules chez le sapin baumier et entre 4 et 5 cellules

chez I’épinette noire. A partir de ce moment, le cambium vasculaire est en dormance et le
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nombre de cellules présentes demeurera constant jusqu’a ’éveil cambial du printemps

suivant. Dans les racines, le patron semble beaucoup plus variable que dans les tiges.
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Figure 7 : Nombre de cellules observées dans la zone cambiale des tiges (®) et des racines
(o) d’Abies balsamea et de Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006. Les
barres verticales représentent I’erreur type, tandis que les lignes horizontales pointillées
correspondent au nombre de cellules dans la zone cambiale en période de dormance. La
période ou il y a production et élargissement radial de trachéides dans le xyléme est
marquée en gris.
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3.4 Xylogeneése
3.4.1 Trachéides en élargissement radial

Le nombre de trachéides classifiées en phase d’élargissement radial dans le xyléme au
niveau des tiges et des racines d’4bies balsamea et de Picea mariana au cours des années
2004 a 2006 présente des patrons en forme de "cloche" (figure 8). La production de
trachéides du xyléme débute simultanément entre les tiges et les racines 2 la fin du mois de
mai. Dans les deux parties, cette phase de la xylogenése se poursuit jusqu’a la fin du mois
d’aolt mais se prolonge d’environ 10 jours chez les racines. La période optimale de
production de trach€ides, au niveau des tiges, survient au cours du mois de juin et se
poursuit jusqu’a la mi-juillet. Durant cette période, il est possible d’observer en moyenne 3
ou 4 cellules en cours d’¢largissement radial dans le cerne des tiges en formation avec un
nombre maximal de 5 cellules a la fin juin chez Picea mariana en 2004 et 2005. Apres
cette période, la division cellulaire au sein du cambium vasculaire commence a ralentir et ie
nombre de trachéides produites diminue de fagon graduelle. Pour les racines, la période de
’année ol I’on retrouve le nombre le plus élevé de trachéides en phase d’élargissement
radial survient durant tout le mois de juillet. Tout comme au niveau des tiges, il est possible
d’observer un nombre maximal de 3 ou 4 cellules dans cette phase de la xylogenése. Dans
les racines, il y a toutefois présence de trachéides en élargissement radial plus tardivement
dans la saison de végétation comparativement aux tiges : la production de cellules s’y

prolonge jusqu’au mois de septembre.
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Figure 8 : Nombre de trachéides observées en élargissement radial (standardisé) dans les
tiges (®) et les racines (o) chez Abies balsamea et Picea mariana au cours des années 2004,
2005 et 2006. Les barres verticales représentent I’erreur type.



Le début, la fin (figure 9A) et la durée (figure 9B) moyens de la production de
trachéides du xyléme des tiges et des racines d’4bies balsamea et de Picea mariana ont été
analysés au cours des saisons de végétation 2004, 2005 et 2006. Le début de la production
de trachéides du xyléme, qui correspond & la terminaison de la période de dormance, a
débuté en méme temps entre les tiges et les racines (P= 0.1117, tableau 4), entre Abies
balsamea et Picea mariana (P= 0.0721, tableau 4) et au cours des saisons de végétation
2004, 2005 et 2006 (P= 0.1436, tableau 4). Cependant, il est possible de détecter un effet en
ce qui concerne l’interaction espéce-partie-année dans le modéle lors de I’analyse de
variance multi facteurs (P= 0.0260, tableau 4). Dans tous les cas, I’élargissement radial des
cellules a débuté a la fin du mois de mai (du 19 au 31 mai) au cours des trois saisons de
végétation. L’erreur type et ’écart type (valeurs non présentées) sont généralement plus
variables au niveau des racines comparativement aux tiges. La fin de la production de
trachéides au niveau du xyiéme s’est produit plus tardivement dans les racines
comparativement aux tiges (P= 0.0031, tableau 4). Cependant, on observe aucune
différence significative entre Abies balsamea et Picea mariana, de méme qu’entre les
années 2004 a 2006. Le cambium vasculaire des tiges débute sa dormance entre le 8 et le 21
aofit tandis que le cambium vasculaire des racines débute sa dormance entre le 18 et le 29
aolt chez les deux especes. Ces résultats mettent en évidence une différence moyenne
d’environ 10 jours entre les deux parties pour ce qui concerne I’arrét de la production de
cellules trachéides dans le xyléme. La durée moyenne de la production de trachéides par le
cambium vasculaire au niveau des tiges a été d’environ 82 jours et celle des racines a été

d’environ 88 jours (P= 0.0888, tableau 4) (figure 9B). i
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Tableau 4 : Analyse de variance multi facteurs (ANOVA, P= 0,05) pour le début, la fin et
la durée moyens de I’observation de trachéides du xyléme classifiées en élargissement

radial dans les tiges et les racines (parties) chez Abies balsamea et Picea mariana (especes)
en 2004, 2005 et 2006 (années).

Source dl Variance F P
Début
Modéie 9 143,69 3,07 0,0025
Erreur 114 46,81
Fin
Modéle 9 430,85 2,94 0,0036
Erreur 114 146,48
Durée
Modéle 9 262,67 1,19 0,3107
Erreur 114 221,50

Source dl Variance F P
Début
Espece i 154,25 3,29 0,0721
Partie i 120,32 2,57 0,1117
Espéce*Partie 1 23,81 0,51 0,4772
Année 2 92,42 1,97 0,1436
Espéce* Année 1 22,58 0,48 0,4887
Partie* Année 2 130,87 2,80 0,0653
Espéce*Partie* Année i 238,30 5,09 09,0260
Fin
Espéce i 283,52 1,94 0,1669
Partie 1 133348 9,10 0,0031
Espéce*Partie 1 169,57 1,16 0,2842
Année 2 244,43 1,67 0,1931
Espéce* Année 1 442,50 3,02 0,0849
Partie* Année 2 115,65 0,79 0,4565
Espéce*Partie* Année 1 17,22 0,12 0,7323
Durée
Espéce 1 19,52 0,09 0,7671
Partie i 652,68 2,95 0,0888
Espéce*Partie 1 320,47 1,45 0,2315
Année 2 41,89 0,19 0.8279
Espéce*Année 1 665,02 3,00 0,0858
Partie* Année 2 7,17 0,03 0,9681
Espéce*Partie* Année i 127,40 0,58 0,4498
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3.4.2 Trachéides en formation des parois secondaires (lignification)

Les patrons du nombre de trachéides classifiées en formation des parois secondaires (ou
lignification) au niveau des tiges et des racines d’4bies balsamea et de Picea mariana, au
cours des années 2004, 2005 et 2006, suivent une courbe en forme de "cloche" (figure 10).
L’initiation de la lignification des trachéides du xyléme débute en premier lieu dans les
tiges. Au cours de la saison, le nombre de trachéides en lignification dans les tiges atteint
un plateau & partir du mois de juillet. Ce plateau demeure constant durant prés de deux
mois. Pendant cette période, il est possible d’observer en moyenne 10 a 12 cellules en cours
de lignification chez Abies balsamea et 6 a 8 cellules chez Picea mariana (figure 10). Par la
suite, le nombre de cellules dans cette phase de xylogenése commence & diminuer
progressivement pour se terminer vers la fin du mois de septembre. Au niveau des racines,
le patron du nombre de cellules en lignification est différent de celui des tiges. Aprés
Papparition des premiéres cellules lignifiées, la courbe du nombre de cellules augmente
graduellement et progressivement au cours de la saison de végétation pour atteindre un
maximum entre la fin du mois d’aolit et le début du mois de septembre. Chez Abies
balsamea, le nombre maximal a été d’environ 8 a 10 cellules en 2005 et 10 4 12 cellules en
2006. Chez Picea mariana, le nombre maximal a été d’environ 5 & 6 cellules en 2004 et
2005 et d’environ 12 cellules en 2006. La fin de la lignification, correspondant a la derniére
phase de la xylogenése, a eu lieu entre la fin du mois de septembre et le début du mois
d’octobre chez les racines. D’autre part, il y a une plus grande variabilité¢ concernant le
nombre de cellules en lignification au niveau du systéme racinaire en comparaison avec les

tiges.
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Figure 10 : Nombre de trachéides observées en lignification (standardisé) dans les tiges ()
et les racines (0) chez Abies balsamea et Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et
2006. Les barres verticales représentent ’erreur type.
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Le début, la fin (figure 11A) et la durée (figure 11B) moyens de I’observation de
trachéides du xyléme classifiées en phase de formation des parois secondaires des tiges et
des racines d’Abies balsamea et de Picea mariana ont été analysés au cours des saisons de
végétations 2004, 2005 et 2006. Bien qu’il n’y a pas eu de différences significatives dans le
début de la formation des parois secondaires des premiéres trachéides entre Abies balsamea
et Picea mariana (P= 0.8119, tableau 5), on observe des différences significatives entre les
tiges et les racines (P< 0.0001, tableau 5) de méme qu’entre les saisons de végétation 2004,
2005 et 2006 (P= 0.0006, tableau 5). Les racines débutent leur lignification plus tard que
les tiges. Des différences significatives ont aussi €té notées dans I’interaction espéce-partie
(P=0.0290, tableau 5) ainsi que dans I’interaction partie-année (P= 0.0302, tableau 5). Au
niveau des tiges, le début moyen de cette phase de xylogenése se situe vers le 7 juin, tandis
que celui du systéme racinaire se situe plus tard, soit vers le 19 juin (figure 11A).
Cependant, les premiéres cellules qui entrent en lignification apparaissent e 1* juin dans
les tiges et le 9 juin dans les racines. La variabilité entre les racines d’un individu et entre
les individus est plus grande que chez la tige (non visible dans la figure 11A). La finde la
lignification des trachéides, a été similaire entre les tiges et les racines (P= 0.1365, tableau
5), entre Abies balsamea et Picea mariana (P= 0.2377, tableau 5) mais différente d’année
en année (P= 0.0023, tableau 5). Des différences significatives ont aussi ét¢ notées dans
’interaction espece-partie (P= 0.0317, tableau 5), ainsi que dans ’interaction parties et
années (P= 0.0339, tableau 5). Au niveau des tiges, la période moyenne d’arrét de cette
phase de xylogenése se situe vers le 26 septembre, tandis que celle du systéme racinaire se

situe vers le 2 octobre. Aucune différence significative n’a ét€ notée dans la durée de la
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lignification des trach€ides entre Abies balsamea et Picea mariana (P= 0.4780, tableau 5)
ainsi qu’entre les tiges et les racines (P= 0.0558, tableau 5). Bien que la durée de la
lignification semble avoir été similaire dans les tiges de Picea mariana au cours des trois
années consécutives, celle-ci s’est avérée plus variable dans les racines (figure 11B). Chez
le sapin baumier, la lignification a duré sensiblement le méme temps dans les tiges au cours
des deux années mais a ét¢ plus variable dans les racines. C’est durant la saison de
végétation 2005, que la lignification a été la plus courte chez Abies balsamea et Picea
mariana. La durée moyenne de la lignification des parois secondaires au niveau des tiges a
été d’environ 111 jours, tandis que celle des racines a été d’environ 106 jours. Cependant,
la durée de cette phase de xylogenése n’a pas été similaire durant les années 2004, 2005 et

2006 (P= 0.0009, tableau 5) avec, respectivement, des valeurs d’environ 108 jours, 102

jours et 116 jours.
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Figure 11 : A - Début (e), fin (0) et B — durée de la formation des parois secondaires des
trachéides d’Abies balsamea et de Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006.
Les barres horizontales représentent I’erreur type. T = tige et R=racine.
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Tableaun 5 : Analyse de variance multi facteurs (ANOVA, P= 0,05) pour le début, la fin et
la durée moyens de ’observation de trachéides du xyléme en formation des parois

secondaires dans les tiges et les racines (parties) chez Abies balsamea et Picea mariana
(espéces) en 2004, 2005 et 2006 (années).

Source dl Variance F P
Début
Modéle 9 1032,16 9,94 <0,0001
Erreur 114 103,80
Fin
Modéle 9 803,46 4,47 <0,0001
Erreur 114 179,75
Durée
Modéle 9 1981,37 5,52 <0,0001
Erreur 114 358.67

Source dl Variance F P
Début
Espéce 1 591 0,06 0,8119
Partie i 3214,76 30,97 <0,0001
Espéce*Partie 1 507,52 4,89 0,0290
Année 2 823,98 7.94 0,0006
Espéce* Année 1 189,39 1,82 0,1794
Partic*Année 2 374,72 3,61 0,0302
Espéce*Partie* Année 1 50,98 0,49 0,4848
Fin
Espece i 253,22 1,41 0,2377
Partie i 404,15 2,25 0,1365
Espéce*Partie 1 850,07 4,73 0,0317
Année 2 1154,46 6,42 0,0023
Espéce*Année H 9,16 0,05 0,8218
Partie*Année 2 626,66 349 0,06339
Espéce*Partie* Année 1 189,93 1,06 0,3062
Durée
Espéce 1 181,79 0,51 0,4780
Partie 1 1339,21 3,73 0,0558
Espéce*Partie 1 267124 7,45 0,0074
Année 2 2676,63 7,46 0,0009
Espéce*Année i 115,24 0,32 0,5719
Partie*Année 2 164481 4,59 0,0121
Espéce*Partic* Année 1 437,73 1,22 0,2716
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3.4.3 Trachéides matures

Le nombre de trachéides matures dans le xyléme au niveau des tiges et des racines
d’Abies balsamea et de Picea mariana au cours des années 2004 a 2006 suit le patron
d’une courbe sigmoide (figure [2). Au niveau des tiges, il est possible d’observer les
premiéres trachéides matures a la fin du mois de juin, tandis qu’au niveau des racines, la
majeure partie des premiéres cellules matures apparait au début du mois de juillet. Par la
suite, le nombre de trachéides matures augmente jusqu’a I’atteinte d’un plateau au mois de
septembre dans les tiges et au début du mois d’octobre dans les racines. Cependant, cette
augmentation est plus lente et progressive dans les racines. Le nombre final de trachéides
matures varie aussi entre les différents facteurs (espéces, parties et années). Dans les tiges,
on observe un nombre maximal d’environ 40 cellules matures chez A4bies balsamea (en
2005 et 2006) et d’environ 20 cellules matures chez Picea mariana (en 2004, 2005 et
2006). Dans les racines le nombre de cellules par cerne est beaucoup plus variable que dans
les tiges. Chez Abies balsamea, le nombre maximal a été d’environ 40 & 50 cellules matures
en 2005 et 2006 et chez Picea mariana, d’environ 40 cellules en 2004 et 2005 et d’environ
60 cellules en 2006. A partir de ce moment, toutes les trachéides du cerne ont complétées

leur xylogenése et possédent leur paroi cellulaire finale.
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Figure 12 : Nombre de trachéides matures observées (standardisé) dans les tiges (®) et les
racines (©) chez Abies balsamea et Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006.
Les barres verticales représentent I’erreur type.
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3.4.4 Trachéides totales

Les patrons du nombre de trachéides totales du xyléme au niveau des tiges et des
racines d’Adbies balsamea et de Picea mariana au cours des années 2004 & 2006 prennent la
forme d’une courbe sigmoide (figure 13). En général, Iactivité cambiale est relativement
faible au début (2 la fin du mois de mai); s’accentue queiques semaines plus tard
(croissance exponentielle au milieu de la saison de végétation) et diminue de facon
graduelle a la fin de la période de croissance. Cependant, il y a une différence entre les tiges
et les racines pendant la phase exponentielle qui survient & la mi-saison. Durant le mois de
juin et ce, jusqu’a la mi-juillet, le nombre de trachéides augmente considérablement dans le
xyléme des tiges comparativement aux racines ol le nombre de cellules augmente jusqu’a
la fin du mois d’aoQit. Par la suite, le nombre de trachéides produit diminue jusqu’a
I’atteinte d’un plateau au début du mois d’aoiit dans les tiges et a la fin du mois d’aolt dans
les racines. Ce phénomeéne signifie que [’activité cambiale commence a ralentiret qu’il y a
cessation dans la production de trachéides au sein du xyléme. A la mi-juillet, prés de 75 a
80% des trachéides du xyléme des tiges sont déja formées, comparativement & environ 50%
des trachéides du xyléme des racines. Aprés [’afteinte de ce plateau, le nombre de
trachéides totales demeure relativement stable avec quelques variations (diminution ou
augmentation) qui s’expliquent par la croissance hétérogene du cambium vasculaire au sein

de la circonférence du tronc et des racines.
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Figure 13 : Nombre de trachéides totales observées (standardisé) dans les tiges (e) et les
racines (0) chez 4bies balsamea et Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006.
Les barres verticales représentent |’erreur type.
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3.5 Modé¢lisation de Ia croissance du xyléme.

Afin de caractériser ’activité cambiale et la xylogenése, une modélisation de la
production du xyléme des tiges et des racines d’Abies balsamea et de Picea mariana au
cours des années 2004, 2005 et 2006 a été effectuée a partir de [’équation du modéle de
Gompertz. Cette modélisation a comme objectif d’ajuster une régression non linéaire, a
partir du nombre de trachéides totales du xyléme (figure 14). Dans tous les cas, il a été
possible d’obtenir des R? qui varient entre 0.90 et 0.99 (tableau 6), avec des valeurs
généralement plus basses au niveau des racines. Les valeurs des paramétres A, B et x
moyens, qui caractérisent I’équation du modeéle de Gompertz, ont été respectivement de 31,
9 et 5 pour les tiges, tandis que pour les racines, elles ont été de 50, 6 et 3. De plus, le point
d’inflexion (1), qui correspond au point ol la tangente croise la courbe et ol le taux de
production cellulaire est 4 son maximum, survient en moyenne plus t6t dans les tiges (jour
julien 172 ou 21 juin) que dans les racines (jour julien 207 ou 26 juillet). La phase
exponentielle survient plus hitivement au niveau des tiges que des racines. Aussi, le taux
de division et de production de trachéides dans le xyléme a été beaucoup plus rapide dans
les tiges (principalement au mois de juin jusqu’a la mi-juillet) que dans les racines ou I’on
retrouve une croissance constante tout au long de la saison végétative du mois de juin
jusqu’au mois d’aofit. Le taux de division cellulaire et la dynamique de croissance intra
annuelle par le cambium vasculaire ont donc été différents entre les deux parties de P’arbre.
Dans les tiges des deux espéces, la majeure partie des trachéides est formée au cours des
mois de juin et de juillet, tandis que dans les racines, la formation du xyléme est plus

marquée aux mois de juillet et d’aolt avec une production de cellules relativement
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importante aux mois de juin et de septembre. De plus, il y a plus d’activité au sein du
cambium vasculaire des racines que dans celui des tiges a la fin de la saison de croissance.
La production des trachéides au mois d’aofit par le cambium vasculaire des racines est
encore trés élevée comparativement a celle des tiges qui est en pleine diminution.

Tableau 6 : Paramétres de I’équation du modéle de Gompertz (A, P et ), R? et valeur de la

période du point d’inflexion (t) pour la modélisation des tiges et des racines chez Abies
balsamea et Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006.

Paramétre

Partie Espéce Année A B x (1073 R2 {
Tige Abies balsamea 2005 42,68 8,21 4,88 0,99 168,24
2006 40,75 9,78 5,89 0,98 166,04
Picea mariana 2004 22,76 8,78 4,78 0,96 183,68
2005 25,59 8,74 5,i2 0,99 170,70
2006 21,65 8,46 5,03 0,98 168,19
Racine  Abies balsamea 2005 44,49 6,86 3,28 0,91 209,14
2006 50,20 7,47 3,74 0,97 199,73
Picea mariana 2004 46,50 5,77 2,71 0,90 212,92
2005 39,01 6,13 3,01 0,98 203,65

2006 69,64 6,22 3.00 0,94 207,33
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Figure 14 : Modélisation du nombre de trachéides totales du xyléme des tiges (e) et des
racines (©) chez Abies balsamea et Picea mariana au cours des années 2004, 2005 et 2006
avec l'aide de I'équation de Gompertz. Les barres verticales représentent le point
d’inflexion (t) des tiges (lignes unies) et des racines (lignes pointillées).
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3.6 Seuils de température pour le début de Ia phase d’élargissement radial

Les seuils de température de I’air (Tmin., Tmoy. ef Tmax.) correspondant a 50% de
probabilité de retrouver de la production de trachéides en élargissement radial dans le
xyléeme ont été déterminés pour chaque partie (tiges ou racine), espece (4dbies balsamea ou
Picea mariana) et année (2004, 2005 ou 2006) (figure 15). Les seuils de température
moyens de I’air ont respectivement varié entre 2.2-5.6 °C (Tmin.), 8.9-11.9 °C (Tmoy.) et
15.3-17.8 °C (Tmax.). Aucune différence significative n’a été notée dans les seuils de
température (Tmin., Tmoy. et Tmax.) de I’air entre les deux parties (tiges et racines) de méme
qu’entre les deux espeéces (sapin baumier et épinette noire). Par contre, des différences ont
été obtenues dans les seuils de température Tmin. (P< 0.0001, tableau 7), Tmoy. (P< 0.0001,
tableau 7) et Tmax. (P= 0.0065, tableau 7) entre les années 2004, 2005 et 2006. Les seuils

de température augmentent graduellement au cours des trois années d’échantillonnages

(figure 15).
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Figure 15 : Seuils de température de I’air Tmin. (@), Tmoy. (©) et Tmax. (V) correspondant
a 50% de probabilité de retrouver des trachéides en élargissement radial dans le xyléme des
tiges et des racines d ‘dbies balsamea et de Picea mariana au cours des années 2004, 2005
et 2006. Les barres verticales représentent I’erreur type parmi les arbres. T = Tige, R =
Racine, Sab = Abies balsamea et Epn = Picea mariana.
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Tableau 7 : Analyse de variance multi facteurs (ANOVA, P= 0,05) pour les seuils de
température de [’air Tmin, Tmoy. et Tmax. correspondant avec 50% de probabilité de
retrouver des trachéides en élargissement radial dans le xyléme des tiges et des racines
(parties) chez Abies balsamea et Picea mariana (espéces) en 2004, 2005 et 2006 (années).

Source dl Variance F P
Minimum
Modéle 9 15,72 8,77 <0,0001
Erreur 114 1,79
Moyen
Modéle 9 12,18 5,66 <0,0001
Erreur 114 2,15
Maximum
Modéle 9 8.88 3,07 0,0025
Erreur 114 2,89

Source dl Moyenne au carré F P
Minimum
Espéce i 4,49 2,50 0,1163
Partie i 2,51 1,40 0,2388
Espece*Partie i 0,16 6,09 0,7660
Année 2 50,91 28,39 <0,0001
Espéce* Année 1 3.21 1,79 0,1834
Partie* Année 2 2,33 1,30 0,2761
Espeéce*Partic* Année 1 4,89 2,73 0,1013
Moyen
Espéce i 7,76 3,61 0,0601
Partie i 2,83 1,31 0,2541
Espéce*Partie 1 0,34 0,16 0,6917
Année 2 33,39 15,52 <0,0001
Espéce* Année i 2,83 1,32 0,2535
Partic* Année 2 2,85 1,33 0,2696
Espece*Partie* Année 1 6,91 3,21 0,0758
Maximum
Espéce i 6,96 2,40 0,1238
Partie 1 3,90 1,35 0,2480
Espéce*Partie 1 0,29 0,10 0,7539
Année 2 15,22 5,26 0,0065
Espéce* Année 1 5,05 1,74 0,1894
Partie* Année 2 3,88 1,34 0,2660
Espéce*Partie* Année 1 7,97 2,75 0,0999




CHAPITRE IV

DISCUSSION

4.1 Chronologie de activité cambiale et de la production de trachéides dans le xyléme

4.1.1 Initiation

Pour la toute premiére fois, une comparaison de I’activité cambiale entre les tiges et
les racines d’4bies balsamea et de Picea mariana a été effectuée afin de déterminer quand
a lieu I'initiation de la production de trachéides par le cambium vasculaire au cours de la
saison chez des individus situés dans la forét boréale. Antérieurement, plusieurs études
portant seulement sur le début et la fin de Pactivité cambiale et/ou de la production des
cellules du xyléme des tiges d’especes de coniferes d’Europe et d’ Amérique du nord ont été
réalisées (tableau 8). Toutefois, ces recherches n’avaient pas investigué la formation du
xyléme des racines et elles utilisaient des méthodes d’analyses cellulaires différentes. La
plupart de ces recherches ont trouvé que I’initiation de I’activité cambiale et la production
des trachéides du xyléme étaient deux processus distincts qu’il fallait interpréter
indépendamment 1’un de ’autre. Chez la majorité des espéces de coniféres rapportées dans
la littérature, la reprise de I’activité cambiale survient 4 la fin avril, tandis que la production
de trachéides dans le xyléme arrive plus tardivement au mois de mai. Toutefois, il est
important de mentionner que des études réalisées antérieurement chez Abies balsamea et

Picea mariana ont démontré que la production de cellules débutait en premier lieu du c6té



du phloéme (i. e. vers la fin avril) versus la production de cellules du c6té du xyléme qui
s’amorce 3 & 4 semaines plus tard (i. e. vers la mi-mai) (Alfieri et Evert 1973; Kustcha ez
al. 1975). La production et la présence de cellules en élargissement radial du c6té xyléme
ne correspondraient pas nécessairement au début de activité cambiale chez le sapin
baumier et I’épinette noire. Par exemple, Rossi et al. (2006a, 2007) ont observé que les
premiéres cellules en élargissement radial du xyléme de Larix decidua situé dans la partie
Est des Alpes Italiennes sont apparues vers le 12 mai au cours de I’année 2003, mais qu’il y
avait déja une augmentation du nombre de cellules dans la zone cambiale a partir du 29
avril 2003. Dans leur étude, le cambium vasculaire est considéré comme actif lorsque le
nombre de cellules cambiales excéde le nombre minimum présent observable, valeur qui
correspond aussi au nombre de cellules lorsque le cambium vasculaire est en dormance.
Actuellement, les critéres utilisés pour déterminer le moment de la réactivation cambiale et
de la production de nouvelles cellules des méristémes secondaires au printemps ne font pas
P"unanimité (Frankenstein et al. 2005). De plus, la définition et Yutilisation du terme
"activité cambiale" peut porter & confusion car il peut étre différemment utilisé par les
auteurs, ce qui contribue & complexifier I’interprétation de certains résultats (Wilson et al.
1966). Bien qu’un nombre important de critéres puissent étre utilisé pour déterminer le
début de la croissance, I’apparition de cellules en élargissement radial dans le xyléme a été
privilégiée dans la présente étude. Avec ce critére, les cellules dans la zone cambiale
peuvent étre difficiles a différencier de celles en élargissement radial, et inclurent les
cellules initiales fusiformes indifférenciées du xyléme qui entreront éventuellement en

différenciation (Bannan 1955; Kitin ef al. 1999; Savidge 2000; Deslauriers et al. 2003;
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Rossi ef al. 2006a). Tout comme I'ont mentionné Rossi ef al. (2006a, 2007), le nombre de
cellules dans la zone cambiale, lors du premier jour d’échantillonnages des trois années a
’étude (i. e. le 12 mai en 2004, le 9 mai en 2005 et le 2 mai en 2006), dépassait déja Ie
nombre moyen de cellules observées en période de dormance. Des processus
physiologiques avaient vraisemblablement déja eu lieu & cette période au sein de la zone
cambiale des tiges et des racines d’Abies balsamea et de Picea mariana. L’échantillonnage
commencerait trop tardivement pour observer le début de I’activité cambiale. Par exemple,
fes travaux de maitrise de Turcotte (2007) ont démontré que, chez Picea mariana, il peut 'y
avoir des flux hydriques dans les tiges et les racines jusqu’a trois semaines avant la reprise
de la croissance dans le xyléme et ce, méme lorsque les températures du sol sont trés basses
et avoisinent 0°C. Aussi, des observations histologiques non présentées dans les résultats
permettent d’affirmer que dans certains cas, la production de cellules dans le phloéme
précede celle du xyléme chez les deux especes investiguées. Il est important de mentionner
que plusieurs auteurs utilisant la microscopie électronique en transmission, prennent en
compte d’autres critéres, comme par exemple des changements ou des modifications
structurales dans le cytoplasme des cellules méristématiques pour évaluer quand survient le
début de I’activité cambiale (Farrar et Evert 1997; Rensing et Samuels 2004; Frankenstein
et al. 2005). Toutefois, la méthodologie utilisée dans cette étude ne permet pas de quantifier
de telles observations, et c’est pour cette raison que [’apparition de trachéides en

élargissement radial constitue le critére principal pour déterminer le début de la croissance

du xyléme et la formation du cerne.
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La réactivation de la croissance du xyleme et I’apparition des premiéres trachéides
en élargissement radial ont été synchrones, a partir de la mi-mai, entre les tiges et les
racines chez Abies balsamea et Picea mariana dans la forét boréale. Les seuls résultats
disponibles pour comparer la croissance intra annuelle des racines du sapin baumier et de
I’épinette noire avec une autre espéce coniférienne, sont ceux de Stevens (1931) et
Kienholz (1934) concernant Pinus strobus L. au New-Hampshire (USA). Ces auteurs
indiquent que la croissance des tiges débute plus tardivement que celle des racines, sans
toutefois mentionner ot avait lieux la prise des échantillons. Ce phénomeéne n’a pas été
observé chez les deux espéces a [’étude. La proximité entre les tiges et les racines, ou a lieu
la prise des premiéres micro carottes, pourrait expliquer la synchronisation de la production
de trachéides du xyléme dans ces deux parties. De fagon générale, I’auxine, phytohormone
qui régule Pactivité cambiale des coniféres, est synthétisée dans les méristémes des
bourgeons terminaux et les feuilles, pour ensuite étre distribuée par transport polaire au
cambium vasculaire en poursuivant leur progression descendante dans la tige jusqu’aux
racines (Bannan 1955; Bourbouloux et Bonnemain 1974; Palme et Gilweiler 1999; Savidge
2000; Wodzicki 2001). La chronologie et la dynamique de croissance varient tout au long
de la saison entre les méristémes des différents tissus et organes de 'arbre, de méme
qu’entre les différentes espéces en fonction des facteurs internes ou externes qui régulent la
synthése de ces phytohormones (Uggla er al. 2001; Vaganov et al. 2006). Cependant, les
recherches concernant le patron de I’initiation du cambium vasculaire a travers les parties
de I’arbre au printemps sont contradictoires. Selon Zimmermann et Brown (1971), Kramer

et Kozlowski (1983), Kozlowski et Pallardy (1997), Funada ef al. (2002) et Vaganov ef al.
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(2006), I’activité cambiale débute en premier lieu dans les bourgeons pour se propager de
fagon basipétale jusqu’a la base de I’arbre. Ces résultats sont en contradiction avec ceux de
Savidge et Wareing 1984, Riding et Little 1986 et Savidge 2000 chez Abies balsamea et de
Rossi (Communication Personnelle) chez Picea abies qui affirment qu’aucun patron dans la
direction de la progression de I’activité cambiale au printemps n’a été observé chez les
coniféres: la réactivation n’étant ni basipétale, ni acropétale. Bien que plusieurs résultats
ont démontré que la croissance secondaire débutait en premier & la base des bourgeons
situés dans la cime (i. e. 4 des endroits feuillus), d’autres recherches soutiennent que la
croissance peut débuter en premier & des endroits trés éloignés des bourgeons (Savidge et
Wareing 1981, 1984; Riding et Little 1986). Des études ont aussi démontré qu’il y avait
une stimulation mutuelle entre la tige et les racines, qui forment un réseau de cambium
vasculaire interconnecté, et que ce phénoméne avait une influence réciproque sur la
régulation cambiale dans ces deux parties (Lyr et Hoffmann 1967; Brown et Wodzicki
1969; Savidge 2000). Il semble que les endroits o sont échantilonnés les premiéres micro
carottes dans les tiges et les racine étaient suffisamment prés les uns des autres sur I'arbre
powr que la vague d’auxine puisse arriver & peu prés en méme temps au cambium

vasculaire, ce qui expliquerait cette synchronisation de la production de trachéide dans le

xyléme des deux parties.
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4.1.2 Durée et terminaison

La fin de Pactivité cambiale et de la production de trachéides dans le xyléme de
diverses espéces de coniféres ont été étudiées et rapportées par plusieurs auteurs (tableau
8). Nos résultats concordent avec ceux de cette littérature qui constatent que [’arrét de la
production de trachéides en forét boréale survient en moyenne vers la fin du mois d’aoft et
jusquw’en septembre. Ces résultats correspondent aussi & ceux de Bannan (1955), qui
soutient que la production de cellules chez les arbres de la zone tempérée nordique cesse
généralement a partir de la fin du mois d’aofit jusqu’a la fin du mois de septembre. De plus,
nos résultats montrent que la fin de la croissance du xyléme et la fin de la présence de
trachéides en élargissement radial ont ét¢ différentes entre les tiges et les racines chez Abies
balsamea et Picea mariana. Tout comme 1’ont constaté Stevens (1931) et Kienholz (1934),
la production de trachéides par le cambium vasculaire des racines s’est prolongée de
plusieurs jours durant le mois d’aofit en comparaison avec celle des tiges et ce, chez les
deux especes. Chez Abies balsamea et Picea mariana, la production de trachéides par le
cambium vasculaire a duré en moyenne prés de 82 jours dans les tiges et 88 jours dans les
racines. La formation du cemne en forét boréale, milieu ol les conditions optimales de
croissance sont relativement courtes, s’effectue donc dans un court délai (Deslauriers et al.
2003). Il a aussi été démontré que les espéces nordiques avaient une dynamique de
croissance de type "explosive", différente de celle des espéces situées plus au sud chez qui
il est possible de retrouver une croissance plus uniforme et réguliére (Vaganov et al. 2006).
Par exemple, Henhapel (1965) a établi que la longueur de la saison de croissance prés de

Freiburg en Allemagne pouvait varier entre les espéces et était plus longue que celle
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obtenue en forét boréale, soit de 104 jours chez Larix decidua Mill. et de 137 jours chez
Abies alba Mill..

D’un point de vue physiologique, la progression de 1’arrét de I’activité cambiale a
travers [’arbre est aussi controversée que celle du début de I’activité cambiale. Certaines
investigations constatent que la dormance débute plus tard dans le bas que dans le haut de
I’arbre (Riding et Little 1986), tandis que d’autres parlent du contraire et soutiennent que le
processus de dormance débute en premier dans le bas et se propage de fagon acropétale
vers le haut de 'arbre (Zimmermann et Brown 1971; Kramer et Kozlowski 1983;
Koziowski et Pallardy 1997; Vaganov et al. 2006). De plus, cette cessation de la division
cellulaire dans la zone cambiale ne résulterait pas d’une diminution de la concentration
d’auxine dans les tissus méristématiques, comme c’est le cas pour la réactivation cambiale
(Savidge et Wareing 1984; Sundberg et al. 1987; Uggla et al. 2001), mais serait plutdt
induite par une augmentation d’acide abscissique (Lachaud 1989). Nos résultats suggérent
que !’arrét de la production de trachéides dans le xyléme débute en premier lieu dans les
tiges pour se poursuivre subséquemment dans les racines. Nous émettons "hypotheése que
les plantes ont besoin de plus de temps pour que la maturation des trachéides du xyléme des
racines soit complétée en raison du nombre de trachéides plus élevé dans cette partie. Dans
les tiges, il y a moins de trachéides qui sont produites dans le xyleme et donc moins de
temps est nécessaire pour compléter leur maturation. Ce phénomene survient chez les vieux
arbres (200-350 ans) ou la durée de la différenciation du xyléme est moins longue que chez

les arbres adultes (50-80 ans) car le nombre de cellules produites chez les vieux arbres est

moins élevé (Rossi et al. 2008).
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Tableau 8 : Etudes portant sur la chronologie (début et fin) de P’activité cambiale et/ou de

la production des cellules du xyléme des tiges de différentes espéces de coniféres. n. d. =
non déterminé.

Activité cambiale Production de cellules du xyléme
Référence Espéce Localisation Début Début Fin
Alfieri ot Evert 1973 Abies balsamea Wisconsin (USA) Fin avail Mi mai Fin septembre
" Picea mariana * Fin avril Fin mai Fin septembre
Deslauriers ef ol. 2003 Abies balsamea Forét boréale (Québec) nd 7 mai au 7 juin 20 aoiit an 20 scptembre
Ko Heinrichs et al. 2007 Picea mariana Forét boréale (Québer) n.d. 22-mai Mi acht-Mi septembre
“ Picea glauca Forét boréale (Québec) nd 22-mai Mi juillet-Début aofit
Kutscha er of. 1975 Abies balsamea Maing (USA) Fin avril Mi mai Mi septernbre
Melierowicz et al. 1992 Abies bal Ny B ick (Canada) avril-mai nd Septembre
Rossi e/ al. 2006a Larix decidua Partic estdes Alpes Raliennes <29 avril =20-mai =2.septembre
" Picea abies " ad =2 T-mai ={9ea0lit
- Pinus cembra N nd =14-mai =20-a0lt
Sm o of, 1987 Abies balsamea Nouveaux-Bamswick (Canada) avri!-u_Lai .d. Sgg_ter_n_t'b_te

4.2 Xylogenése et différenciation cellulaire pour caractériser le rythme et la
dynamique de Ia croissance du xyléme

4.2.1 Zone cambiale

L’étude de la xylogenese et de la différenciation cellulaire des trachéides des tiges et
des racines d’Abies balsamea et de Picea mariana a démontré qu’il y avait des
ressemblances et des différences dans la chronologie et le rythme de croissance entre les
deux parties de la plante et ies deux espéces. Ce phénoméne a été rapporté par plusieurs
auteurs chez d’autres espéces de plantes vasculaires (Ladefoged 1952; Lyr et Hoffmann
1967; Vaganov et al. 2006). 1l a été démontré que le décompte du nombre de cellules dans
la zone cambiale peut &étre un critére pour évaluer le début de I’activité cambiale et la
formation du xyléme. Chez les coniferes, I’initiation de la production de trachéides dans le
xyléme au cours de la saison de végétation est accompagnée d’un changement du nombre

de cellules dans la zone cambiale dont la dynamique est spécifique & chaque espéce
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(Bannan 1955; Wilson ef al. 1966; Imagawa et Ishida 1970; Gregory 1971; Kutscha ef al.
1975; Larson 1994). D’apres Kutscha et al. (1975), la zone cambiale de la tige d’A4bies
balsamea en période de dormance contient environ 7 4 8 cellules, tandis que cette méme
zone cambiale active peut contenir de 15 a 16 cellules. Riding et Little (1986), ont constaté
que la zone cambiale de la tige d’Abies balsamea juvénile peut contenir de 2 & 7 cellules en
période de dormance, mais ils n’ont cependant pas évalué le nombre de cellules lorsque le
cambium vasculaire était actif. Selon la littérature, les caractéristiques de la zone cambiale
en période active ou en dormance sont influencées par plusieurs facteurs dont ’espece,
I’4ge des individus, la situation géographique (Daubenmire 1950; Gregory 1971; Larson
1994) ou encore par les conditions climatiques du milieu (Vaganov et al. 2006). D’aprés
Bannan (1955), Gregory (1971) et Vaganov et al. (2006), le nombre de trachéides totales
produites dans le xyléme dépend aussi du nombre de cellules présentes dans la zone
cambiale. De tels résultats permettent de comprendre pourquoi le nombre de trachéides
totales dans le xyléme des cernes d’individus qui vivent en forét boréale (i. e. environ 43
trachéides dans les tiges d’Abies balsamea) serait moins élevé que celui d’individus qui
vivent dans des endroits situés plus au sud (i. e. environ 120 trachéides dans les tiges
d’Abies balsamea du Maine (USA) selon Kutscha et ol. 1975). Le cambium vasculaire des
tiges a produit plus de trachéides dans le xyléme du sapin baumier que dans celui de
I’épinette noire. 1l est important de rappeler que la méthode utilisée pour compter le nombre
de cellules dans la zone cambiale sous-estime le nombre réel de cellules. Lors de
I’étirement, il est fréquent que les parois cellulaires de deux cellules dans la zone cambiale

restent collées 'une & "autre, ce qui comprime 'une des cellules et biaise le décompte
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cellulaire, puisqu’il est impossible de la discerner. Cette situation survient généralement
lorsque le cambium vasculaire est trés actif et qu’il y a beaucoup de divisions cellulaires. Il
faut toutefois mentionner que les méthodes d’analyses cellulaires utilisées pour évaluer le

nombre de cellules dans la zone cambiale ne sont pas identiques entre les différentes

études.

4.2.2 Elargissement radial

Bien que I’initiation de fa production de trachéides en élargissement radial soit
survenue en méme temps entre les tiges et les racines chez le sapin baumier et I’épinette
noire, le rythme et la dynamique de croissance se sont avérés différents entre les parties
aériennes et souterraines. Le rythme de croissance des tiges et des racines au cours de la
période de végétation peut étre divergent car les conditions environnementales ne sont pas
toujours similaires au sein des différentes parties (Lyr et Hoffmann 1967). Dans les deux
parties, la courbe du nombre de trachéides en élargissement radiale a pris la forme d’une
distribution normale, i. e. une courbe en forme de cloche, avec cependant un retard dans le
temps en ce qui concerne les racines. La production de la majorité des trachéides du xyleme
des tiges survient plus t6t au cours de la saison de végétation (principalement au mois de
juin et de juillet), tandis que celle des racines arrive plus tardivement (principalement au
mois de juillet et d’aoft). A la mi-juillet, la largeur du cerne des tiges est donc pratiquement
complétée aprés seulement 1 mois 1/2 & 2 mois de croissance. Cette forte production de
trachéides dans le xyléme des tiges au cours des premiers mois de la saison de croissance

en forét boréale, de la fin mai jusqu’a la mi-juillet avec une production optimale de cellules
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en juin, a déja été rapportée par plusieurs auteurs (Vaganov ef al. 1994; Gindl et al. 2001;
Deslauriers et al. 2003; Ko Heinrichs ef al. 2007). Il est donc primordial que les conditions
climatiques soient propices a la croissance au cours de cette courte période de temps, sans
quoi, il risque d’y avoir peu de trachéides produites par le cambium vasculaire. Quant aux
racines, la période ot la division cellulaire est 4 son maximum est plutét survenue au milieu
de la saison de végétation. Ainsi, il semble que la formation des cernes des racines ne
dépend pas essentiellement des conditions climatiques aériennes qui prévalent au début de
la saison, mais dépend aussi de celles qui surviennent 2 & 3 mois suivant le début de la
production de trachéides du xyléme, quand les conditions du sol sont plus favorables a la
croissance. Tout comme ce que rapporte la littérature, les systémes racinaires du sapin
baumier et de I’épinette noire ont effectué une croissance continue durant plusieurs mois,
sans interruption, suivi d’un arrét de croissance hivernal (Stevens 1931; Kienholz 1934; Lyr
et Hoffman 1967). Toutefois, ces auteurs mentionnent qu’il peut y avoir quelques
variations dans la croissance au cours de la saison de croissance. La croissance racinaire de
certaines espéces végétales en forét boréale serait différente de celle de régions plus au sud,
avec des hivers plus doux, ou I’on retrouve une croissance hivernale des racines ou encore
un croissance ininterrompue tout au long de la saison végétative (Stevens 1931; Kienholz

1934; Lyr et Hoffmann 1967).



4.2.3 Formation des parois secondaires

La formation des parois secondaires (ou lignification) est la derniére phase de la
xylogenése qui permettra aux trachéides d’atteindre leur état final de maturité. Ce processus
joue un rdle de structure important car il permet une plus grande rigidité et un meilleur
support mécanique dans les tissus de la plante (Savidge 1996; Gindl et Grabner 2000; Gindl
et al. 2000; Raven et al. 2003). La comparaison entre les tiges et les racines d’Abies
balsamea et de Picea mariana a permis de noter des différences entre les parties aériennes
et souterraines dans le début de la lignification, mais d’observer une similarité au sein des
deux espéces. Dans les tiges, 'observation des premiéres trachéides du xyléme en
lignification est survenue au mois de juin quelques temps aprés I’apparition des premiéres
trachéides en élargissement radial, tandis que celle des racines est survenue plus
tardivement. Aucune différence n’a été notée entre les deux parties et entre les deux
espéces en ce qui concerne la fin de la lignification. Cet amrét de la lignification,
correspondant & la derniére phase de la xylogenése, s’est terminé en moyenne entre la fin
du mois de septembre et le début du mois d’octobre. Toutefois, le début et la fin de
P’apparition de trachéides en lignification ont été trés variables dans les racines
comparativement aux tiges lorsque chaque racine ou chaque arbre est pris individuellement.
Dans les Alpes Italiennes, la fin de la xylogenése de coniféres survient a la fin septembre
(Rossi et al. 2006a), tandis qu’en Slovénie, la fin de la xylogenése d’Abies alba Mill,,
survient 4 la mi-novembre (Gricar et al. 2005).

1l est possible que I’observation de coupes cellulaires avec 1’aide du microscope a

lumiére polarisée ne permet pas de déceler la fin de la lignification avec autant de précision
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que le microscope a transmission électronique associée a la microspectrophotométrie U.V.,
qui permettent de mesurer [’absorption des rayons U.V. a ’intérieur des parois cellulaires,
afin de quantifier leur teneur en lignine. Ces deux techniques, utilisées par Gindl et al.
(2001) et Gricar et al. (2005), ont permis de conclure que le dépdt de lignine dans les
demniéres trachéides du bois final peut se poursuivre beaucoup plus longtemps, au cours de
I’automne, que celui des polysaccharides qui composent la paroi secondaire des cellules.
Selon les travaux de Nix et Villiers (1985), la formation des parois secondaires de Pinus
taeda et Pinus elliotti de la Caroline du sud, peut méme se poursuivre durant la période de
la dormance hivernale.

La comparaison entre [’activité cambiale et la xylogenése des tiges et des racines des
deux espéces a pu mettre en évidence [’importance de [interrelation et de
P'interdépendance dans la croissance des différentes parties d’un arbre car il y a
vraisemblablement une compétition pour Iutilisation des ressources essentielles au
développement de ces divers tissus. Une balance dans la distribution de [’eau, des éléments
minéraux et des carbohydrates entre les divers tissus permettrait un bon fonctionnement de
leur activité et assurerait une croissance efficace chez I’arbre. Un retard dans le début de
Pactivité cambiale pourrait causer une diminution de !’apport en carbohydrates et

engendrer des répercussions dans la différenciation cellulaire et la formation des parois

secondaires.
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4.3 La température de Pair lorsqu’il y a production de trachéides dans le xyléme
Plusieurs publications se sont attardées a I’influence des facteurs environnementaux
sur la formation des cernes de croissance (Fritts 1976; Schweingruber 1996; Vaganov ef al.
2006). La plupart de ces ouvrages tentent d’investiguer quels sont les facteurs qui peuvent
avoir un impact sur la chronologie (i. e. I’initiation, la durée et la cessation) ou encore sur la
dynamique de !’activité cambiale et de la xylogenése. Jusqu’a présent, il semble que la
température soit le facteur le plus important pour initier la croissance en forét boréale
(Creber et Chaloner 1984; Igbal 1990; Zabuga et Zabuga 1990; Vaganov et al. 1999, 2006).
Un réchauffement localisé de certaines portions de tiges de coniféres (Oribe et Kubo 1997;
Oribe et al. 2001, 2003; Gricar et al. 2006, 2007) ou de feuillus (Begum et al. 2007) ont
permis d’obtenir une réactivation plus hitive du cambium vasculaire. Des études ont aussi
démontré qu’une simple diminution de 0.5°C dans la température moyenne au cours des
mois d’avril-mai peut causer un changement et retarder [initiation de P’activité cambiale au
printemps (Mikola 1962). D’aprés Korner (2003), la croissance en altitude serait
essentiellement limitée par I’existence d’un seuil minimum de température entre 0 et 10°C,
sous lequel le cambium vasculaire des différentes parties de I'arbre n’aurait pas la
possibilité d’étre actif et de produire des cellules. Plus récemment, Rossi et al. (2007a) ont
déterminé qu’un seuil de température journalier moyen de I’air situé entre 5.6 et 8.5°C était
nécessaire pour redémarrer la production des trachéides dans le xyléme de coniféres en
haute altitude. Malgré le fait que le début de la production de trachéides dans le xyléme ait
été initié simultanément d’années en années dans les tiges et les racines des deux espéces,

les seuils de température se sont avérés différents au cours des trois années
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d’échantillonnages. Bien que la température moyenne de |’air au cours du printemps 2006 a
été plus chaude que les deux années précédentes, I’initiation de la production de trachéides
n’a pas été¢ amorcée plus t6t. Une hausse de la température n’a donc pas engendré un début
de croissance plus précoce chez les deux espéces de coniféres. Aussi, la croissance a débuté
en méme temps dans les tiges et les racines, ce qui porte a croire que les mécanismes
physiologiques qui régulent la croissance de ces deux parties sont interreliés et qu’il y a une
influence réciproque. Toutefois, Rossi ef al. (2007) suggérent aussi que la température n’est
probablement pas le seul facteur limitant pour la xylogenése. Le changement de la durée du
jour au cours de I’année (i. e. la photopériode), est un stimulus qui influe sur plusieurs
paramétres biologiques du développement des plantes, entre autre sur la réactivation du
cambium vasculaire (Wareing et Roberts 1956; Uggla er al. 2001; Rossi ef al. 2006¢;
Vaganov et al. 2006; Ko Heinrichs et al. 2007). Des changements dans la photopériode,
plus spécifiquement I’accroissement de la longueur des jours jusqu’au solstice d’été,
entraine une augmentation de !’intensité lumineuse percue par les phytochromes régulant la
synthése des hormones qui iront stimuler le cambium vasculaire (Smith 2000) et aussi
indirectement, une augmentation de la température cumulée. Aussi, les travaux de Rossi ef
al. (2006c¢), ont permis de constater que chez les principales especes de coniféres de
I’Europe et de I’ Amérique du nord, la période ou le taux de divisions cellulaires est a son
maximum ne correspond pas aux jours ou les températures sont les plus chaudes, mais
plutét au solstice d’été. Notre étude suggére que la photopériode et la quantité de lumiére
pergue, associées a la température, jouent un réle de premier ordre dans la production de

trachéides du xyléme en forét boréale, et possiblement aussi dans sa terminaison. Toutefois,
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il serait nécessaire de réaliser des expériences en environnement contr6lé pour tester un
modele d’activité cambiale. Dans un contexte de changement climatique, il devient

nécessaire de prédire la réaction du cambium vasculaire face a une éventuelle augmentation

des températures.



CHAPITRE V

CONCLUSION

Cette étude avait comme objectif principal de comparer I’activité cambiale et
la xylogenése des tiges et des racines du sapin baumier et de I'épinette noire en forét
boréale. Les résultats obtenus démontrent que la prise répétitive de micro carottes a des fins
d’analyses cellulaires constitue une méthode efficace pour étudier la croissance intra
annuelle et la formation du xyléme des coniféres. Pour la toute premiére fois, le début de la
production de trachéides du xyléme a pu étre évalué dans les tiges et les racines de deux
especes de conifére qui poussent en forét boréale, les études précédentes se limitant
exclusivement au suivi des tiges. Contrairement a la littérature qui suggére un début de
croissance plus précoce au niveau des racines comparativement aux tiges, les résultats
obtenus mettent en évidence que la production de trachéides dans le xyléme débute en
méme temps, a la fin du mois de mai, dans les parties aériennes et souterraines. Tout
comme d’autres travaux antérieurs ont pu le constater, ’apparition de trachéides en
élargissement radial ne correspond pas nécessairement au début de [’activité cambiale
proprement dit car le nombre de cellules dans la zone cambiale est déja en augmentation
lors des premiers jours d’échantillonnages. Des processus physiologiques ont ét¢ amorcés
avant méme le début du mois de mai au sein du cambium vasculaire, ce qui suggére que

notre prise de micro carottes commence trop tardivement. Dans les tiges des deux espéces,
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la formation du cerne a principalement eu lieu au cours des 2 premier mois suivant le début
de la croissance, soit jusqu’a la fin juillet, tandis que dans les racines, la formation d’une
bonne partie du cerne s’est poursuivie jusqu'a la fin du mois d’aofit. La production de
trachéides par le cambium vasculaire des racines s’est prolongée de plusieurs jours au cours
du mois d’aofit comparativement a celle des tiges, chez qui ’entrée en dormance débute
plus t6t. Par ailleurs, ’obtention de seuils de température, méthode établie par Rossi ef al.
(2007), constitue une premiére tentative afin d’évaluer I’ importance de la température sur fa
reprise de la production de trachéides par le cambium vasculaire. Bien que les Tmoy.
printanni¢res ont été différentes au cours des trois années d’échantillonnages, le début de la
production de trachéides dans le xyléme a ét¢ similaire durant les trois années consécutives.
Ce résultat suggére que la quantité de lumiére et la photopériode auraient possiblement une
influence sur la reprise de la croissance des méristémes secondaires des différents tissus

chez le sapin baumier et ’épinette noire.

Actuellement, de plus en plus d’études portant sur la croissance intra annuelle et la
formation du xyléme sont effectuées & ’échelle planétaire, et en particulier sur les espéces
d’Europe et d’Amérique du nord (Rossi et Deslauriers 2007). Ce phénoméne entrainera
éventuellement un perfectionnement des moyens techniques en analyses cellulaires et par le
fait méme, des résultats plus justes et précis. De tels projets bénificieront de sites de
recherches permanents, pour effectuer un suivi 4 long terme. Ainsi, les banques de données
ne se limiteront plus 4 deux ou trois années de suivis, mais & plusieurs années voire a des

décennies de recherches. Ainsi, il y aura une meilleure compréhension des mécanismes de
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croissance des arbres, plus particuliérement en ce qui attrait a 'influence des facteurs

environnementaux sur I’activité cambiale et la xylogenése.
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