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BUT DU PROJET:

Le but général du projet est de parfaire nos connaissances sur le probleme du gauchissement
de la tige de I'épinette noire. Son but spécifique est d'étudier la relation entre I'éthyléne et le
gauchissement de la tige de 1'épinette noire. L'interaction entre la présence de cette substance
de croissance dans 1'abri et son effet sur la croissance et le développement des plants cultivés
en récipients, qu'ils soient gauchis ou non, sera aussi étudiée par la méme occasion, les
expériences se faisant sur de grandes populations de plants qui ne gauchissent jamais & 100%
(en fait, le pourcentage de gauchissement dépasse rarement le 20%, ce qui représente tout de
méme une quantité appréciable de plants!).

La partie de projet soumise au MFO depuis 1989-90 comprend trois étapes distinctes:

Partie I:  Caractérisation précise du gauchissement . S
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Partie II: Retarder la croissance en longueur de la tige pour réduire l'importance du
gauchissement.

Partie III:  Interaction gauchissement-éthyléne.

REALISATIONS 1991-92. -
PARTIE I: CARACTERISATION PRECISE DU GAUCHISSEMENT.

Objectifs:

Les résultats obtenus d'un grand nombre d'expériences réalisées durant les dernieres années
ont démontré que plusieurs patrons de gauchissement existaient dans une méme population
de semis. L'identification des patrons les plus fréquents a débuté en automne 1987 lors
d'une expérience au cours de laquelle 320 semis étaient suivis quotidiennement et
individuellement. Les résultats confirment que plus un semis gauchit & un moment donné de
sa croissance, moins il montrera de capacité a se redresser totalement. De plus, un semis
montrant 3 un moment donné ou l'autre un angle de la tige plus grand que 90° ne se
redressera pas assez pour donner un semis relativement droit répondant aux critéres de qualité
actuellement en vigueur au Québec.
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Cependant, cette expérience de caractérisation du gauchissement s'est déroulée dans des
conditions difficiles de croissance et de développement pour des semis d'épinette noire
cultivés en récipients en serres, ce qui était voulu car nous voulions des forts taux de
gauchissement pour cette expérience. Les faibles conditions de lumiére naturelle et I'humidité
relative élevée qui prévalent lors de la saison automnale québécoise ne sont pas idéales pour
la croissance des végétaux. Il était donc plausible de croire que, dans le cas d'une production
de printemps ou d'été, la plus grande disponibilité de lumiére naturelle et les meilleures
conditions d'humidité dans la serre lorsque les semis cherchent a se redresser pourraient aider
ces derniers a combattre plus facilement une courbure extréme. Le potentiel accru de fixation
de carbone et de lignification laissait croire a ce résultat.

L'objectif de la premiére partie €tait donc de poursuivre notre travail de caractérisation du
gauchissement de la tige de 1'épinette noire. Pour faire suite a 'expérience automne 1987,
nous avons réalisé€ une production en hiver 1989, recueilli et analys€ les résultats jusqu'au
printemps 1991. Deux autres expériences ont ét€ conduites, une durant I'hiver 1990 dans les
serres de la Coopérative Forestiere de Girardville (Lord et al. 1990), et l'autre dans les serres
de 'UQAC a I'été 1990. Une bonne partie de ces résultats ont été présentés auparavant; nous
allons donc présenter a la section résultats les él€éments d'interprétation les plus récents. La
méthodologie expérimentale des différentes expériences, déja expliquée en détails dans les
précédents rapports au MFO, est résumée a la section suivante.

En plus de cela, la programmation prévue pour l'année 1991-92 devait nous permettre de
vérifier I'hypothése suivante: le gradient directionnel de I'ensoleillement entraine une réponse
phototropique chez les semis d'épinette noire et le délai entre la réponse phototropique et la
correction dii au gravitropisme occasionne une courbure de plus en plus accentuée de la tige,
ce qui a pour effet d'entrainer la verse d'un certain nombre de plants.

Pour ce faire, nous avions prévu vérifier si une illumination directionnelle entrainait une
courbure de la tige de I'épinette noire en direction du stimulus. Toute investigation
expérimentale d'un phénomene aussi complexe que la phototropisme requiere un contrdle
rigoureux des conditions expérimentales. De plus, comme la croissance des semis d'épinette
noire est trés lente, la réponse phototropique devrait I'étre aussi. Les expériences devaient
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avoir lieu dans de chambres de croissance a environnement contrdlé et les mesures de
courbures devaient étre effectuées a l'aide d'images photographiques prises a intervalles.
Des difficultés techniques ont retardé de plusieurs mois la possibilité d'utiliser les chambres a
environnement contrdlé. Par contre, nous avons commencé a mettre au point une technique
de prise et d'analyse d'images afin de vérifier la faisabilité de mesurer précisément la
courbure phototropique des semis. Cependant, certains éléments du systéme complet ne
seront livrés qu'en mai 1992. Par conséquent, certaines activités prévues dans la demande
1991-92 vont €tre complétées en 1992-93 (voir demande de renouvellement du projet soumis
au MFO en décembre 1991). Des faits nouveaux dans notre perception vont nous obliger a
pousser notre réflexion encore plus loin. Ces faits sont discutés ci-bas.

Meéthodologie.

Automne 1987: les serres sont de type individuel en forme de tunnel et sont orientées est-
ouest dans le sens de la longueur. Une allée centrale sépare donc les plate-bandes NORD des
plate-bandes SUD. Lors de I'expérience d'automne 1987, les sources de lumiere artificielle
étaient des lampes HPS 400 W suspendues deux a deux au-dessus de l'allée centrale de la
serre. Les parcelles a forte intensité lumineuse recevaient 3 500 lux en moyenne (50 pmol m-
25°1), alors que les parcelles i basse intensité lumineuse recevaient environ 200 lux (3 wmol
m-2s1) . Chaque parcelle était divisée en deux sous parcelles, I'une du cdté SUD et l'autre
du c6té NORD de l'allée centrale.

Hiver 1989: lors de la seconde expérience, celle de I'hiver 1989, les parcelles étaient toutes
placées au sud de l'allée centrale de la serre et l'éclairage artificiel de basse intensité (200 lux
ou 3 umol m2 s-1) était fourni par des tubes fluorescents 40 W de type cool-white placés
directement au dessus des semis. 160 semis ont ét€ suivis a toutes les 48 ou 72 heures lors
de la premiére expérience, ce nombre étant de 240 lors de la seconde. Le type, l'angle et
I'orientation du ou des défauts retrouvés sur la nge de chacun de semis étaient mesurés 2
chaque fois.

Hiver 1990 Girardville: les récipients des différents traitements sont arrosés lorsqu'ils ne
contiennent plus qu'un certain pourcentage de la quantité maximale d'eau (saturation) qu'ils
peuvent contenir. Les quatre traitements sont un réarrosage jusqu'a saturation lorsque la’
teneur en eau moyenne des récipients expérimentaux atteint 90%, 70%, 50%, et 30% de la
saturation. Le semis a ét€ fait le 5 janvier 1990. Les traitements de mise en dormance ont été
effectués le 18 avril 1990. Les semis sont produits en suivant les techniques normales des
producteurs, sauf pour la fréquence des arrosages.

Et€ 1990: une quatrieme expérience a ét€ conduite a I'ét€ 1990, dans le but d'obtenir
certaines données qui nous manquaient encore sur les caractéristiques des semis gauchis.
Pour avoir des semis fortement gauchis, nous avons effectué une production en ne modifiant .
que deux facteurs que nous pensions fortement impliqués dans le gauchissement. Ces deux
facteurs sont la direction de la lumiére et la fréquence des arrosages, tous les autres facteurs
de production €tant normaux. Les semis étaient placés du c6té nord de la serre sous une
couverture ombrageante a demi déployée. Ceci, en plus de diminuer l'intensité lumineuse,
avait un effet majeur sur la direction de la lumiére atteignant les semis en les soumetant & une
source de lumiere exclusivement latérale. Pour ce qui est des arrosages, ils étaient effectués
tous les jours, ce qui maintenait un taux d'’humidité trés élevé au niveau des semis, et
favorisait la présence de gouttelettes d'eau sur les semis pour de longues périodes de temps.
Chacun des trois échantillonnages a porté sur 80 semis, soit 20 par classes de gauchissement.
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Résultats

I1 serait bon ici de résumer les résultats les plus probants retrouvés durant les années
antérieures suite aux analyses des différentes banques de données créées lors de 1'ensemble
de nos expériences de caractérisation du gauchissement:

1)  La majorité des mouvements de gauchissement sur un semis et sur une population de
semis sont de faible amplitude. C'est une sommation de mouvement de faible
amplitude qui ameéne un semis & gauchir.

2)  Lesrayons de courbure de la majorité des défauts varient entre 10 et 30 mm, les rayons
plus étroits et aigus étant trés rares. La faiblesse de la tige n'est donc pas localisée en
un point précis, mais est répartie sur une certaine longueur de la tige.

3) Les défauts de plus grande amplitude se retrouvent beaucoup plus sur la partie
supérieure du semis qu'ailleurs sur la tige.

4)  Les semis présentant un défaut dépassant un angle de 90° ne se corrigent pratiquement
pas, ces semis étant presque assurément déclassés en fin de production.

5) De la germination a l'entrée en dormance des semis, les dimensions morphologiques
des semis gauchis sont peu différentes de celles des semis non-gauchis. Les semis
gauchis vont se différencier par la suite, ayant un taux de croissance nettement plus
faible que les semis non gauchis durant la période de dormance; plus le gauchissement
est fort, plus ce résultat se confirme.

6) La direction et l'intensité des sources lumineuses influencent l'orientation du
gauchissement. Une population de semis a plus tendance a gauchir en direction de la
source lumineuse dominante, celle-ci pouvant €tre naturelle (soleil) ou artificielle
(éclairage d'appoint plus fort que le seul éclairage utilisé pour empécher I'entrée en
dormance des semis).

Durant I'année 1990-91, nous avions aussi investi beaucoup d'efforts dans le traitement des
banques de données créées afin de trouver une fagon originale de bien visualiser I'évolution
du mouvement de la tige d'un semis pris individuellement. L'analyse temporelle individuelle
des mouvements de la tige n'est pas quelque chose de facile a illustrer pour diffusion de
lI'information. Apres plusieurs essais, nous avions choisi la forme présentée dans le rapport
1990-91 et raffinée en 1991-92 (figure 1). Il s'agit de représentations tridimensionnelles
d'un méme semis d'épinette noire a différents moments de sa croissance. Produire une seule
figure de ce type représente un travail de plusieurs jours. En 1991-92, nous nous sommes
concentrés sur l'analyse des 8 semis qui avaient le plus gauchi afin d'en arriver a déterminer
un patron préférentiel d'évolution du mouvement de la tige des semis d'épinette noire. Suite
a l'analyse de ces illustrations graphiques et en nous basant sur les résultats d'expériences
précédentes, nous pouvons maintenant proposer un modele théorique décrivant le processus
du gauchissement. La premiére chose qui attire l'attention en observant les illustrations est
un balancement visible sur la majorité des semis (figure 1 sert d'exemple représentatif pour
lI'ensemble des semis étudiés). Ces mouvements sont, la plupart du temps, vers le sud, I'est
ou l'ouest, rarement vers le nord. Ceci est en accord avec l'affirmation qui stipule que les
semis gauchissent principalement vers la source de lumiére dominante, le soleil dans ce cas-
ci. On observe aussi des cycles de balancement qui font penser a des séquences action-
réaction-surcompensation (Lundegédrdh 1966), lesquelles sont caractéristiques d'une réaction
a un stimulus avec période de latence (Firn 1986). Nous pouvons découper ces cycles en
quatre phases (figure 2).
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Figure 1:

Evolution de la position de la tige d'un semis par rapport 2 son axe d'origine, en fonction de I'age
en jours du semis. Chaque segment du semis équivaut 2 1 cm, alors que les cotés du repere
tridimensionnel valent 9 cm. Les rayons des deux cercles concentriques sont de 2, et de 4 cm. Les
repéres sont espacés verticalement de 5 cm. La ligne pointillée représente la position du semis lors
de la lecture précédente.
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Figure 2: Illustration de 1'évolution de la position de la tige d'un semis d'épinette noire
durant les différentes phases du processus de gauchissement.

Phase 1: la partie supérieure du semis penche 1égérement, préférentiellement du coté de la
lumiére dominante. Cette réaction rapide en est une de phototropisme pur. Ce phototropisme
peut étre induit par une source de lumiére naturelle ou artificielle. Le semis peut réagir
rapidement a cette faible courbure, et se redresser par autotropisme (Firn 1986), ce qui peut
mettre fin au processus. Dans le cas contraire, I'évolution du processus de gauchissement va
se poursuivre.
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Phase 2: la section du semis qui n'est pas lignifiée ou qui est en lignification s'affaise
rapidement (quelques heures), faisant en sorte que la section de tige en question se retrouve
avec un angle trés prononcé par rapport a la verticale, parfois plus de 90°. Cette verse
pourrait étre causée par les effets cummulatifs ou consécutifs de la charge causés par la
présence de gouttelettes d'eau coincées entre les aiguilles, de chocs mécaniques (vibrations et
mouvements de l'air) et de la charge des tissus en pleine croissance. La tige ne serait pas
assez rigide pour contenir la composante horizontale de la force appliquée par la charge de sa
partie supérieure. La tendance a la rotation produite par cette force est appelée "moment” en
statique (Meriam 1975). Quand toutes les parties de la tige d'un semis sont verticales, la
force appliquée sur chaque section transversale de cette tige n'a qu'une composante verticale.
Il n'y a pas de forces latérales ou de moment. Sous ces conditions, la rigidité du semis sera
suffisante pour empécher la flexion de la tige. Par contre, dés qu'une section de la tige
penche (sous l'effet du phototropisme), la composante horizontale de la force appliquée et,
par conséquent, le moment devient plus grand que la résistance 2 la flexion de la tige, d'oti la
verse de celle-ci. Dés que 1'équilibre est rompu, 'affaissement est trés rapide parce que le
moment de la force appliquée augmente proportionnellement & la distance entre le point
d'application de la force et I'axe du semis.

Phase 3: I'extrémité du semis (20 ou 30 mm), soit la partie en croissance, se redresse
rapidement par autotropisme et géotropisme (Firn et Digby 1980). Ce redressement rapide de
la téte peut Etre observé a toutes les phases.

Phase 4: la partie inférieure de la section qui s'est affaissée se redresse lentement et
progressivement, sous l'effet de la production de bois de réaction (Hejnowicz 1967), du
géotropisme et de la lignification. Ce redressement semble &tre distribué sur toute la longueur
de la partie affaissée, ce qui est caractéristique d'une réaction de géotropisme (Kohler et
Daum 1979 dans Firn et Digby 1980 ). A ce stade, le semis continue souvent son
mouvement au-dela de la verticale, ce qui peut étre qualifi€ de surcompensation (Lundegirdh
1966). Cette surcompensation est souvent le début d'un autre cycle de balancement ot 1'on
peut retrouver les quatres phases décrites ci-haut. Pour l'expérience hiver 1989, plusieurs de
ces cycles verse-redressement duraient entre 10 et 15 jours.

Si le redressement observé a la phase 4 ne se produit pas ou s'il se produit trop lentement, la
section courbée de la tige du semis se lignifie en gardant sa courbure, ce qui donne un semis
gauchi de facon irrémédiable.

Lorsque la tige d'un semis est lignifiée, la rigidité de celle-ci dépend surtout de 1'épaisseur et
de la nature la paroi cellulaire de ses tissus constituants (Niklas 1989). La, les lois physiques
de la statique s'appliquent. La tige d'un semis peut alors étre considérée comme une colonne
conique verticale ancrée a sa base. En fonction des propriétés mécaniques de la tige, il est
possible de calculer les contraintes auxquelles le semis pourra résister (McMahon et Kronaur
1976 dans King 1986). Cette affirmation est valable surtout pour des arbres d'un certain
calibre dont la structure du bois est homogeéne. Les propriétés mécaniques du bois sont trés
stables dans le temps et dans I'espace. Le comportement de ce matériau correspond trés bien
aux modeles expliquant la résistance des matériaux aux contraintes, et les déformations
élastiques ou plastiques en découlant (Bailon ez al. 1980).

Cependant, I'affaissement de la tige des semis d'épinette noire est surtout observé sur les
sections de tige qui sont relativement jeunes (pousses annuelles), celles qui ne sont pas
encore lignifiées. A ce moment, la section de tige en question se comporte pratiquement
comme la tige d'une plante herbacée plutdt que comme la tige d'une plante ligneuse. La
rigidité des organes des plantes herbacées non lignifiées proviendrait surtout de la
turgescence des cellules (Niklas et O'Rourke 1987; Niklas 1989). La tige d'un semis
d'épinette noire sous contrainte serait plus un matériau présentant un comportement €lastique
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non lin€aire (Bailon et al. 1980). Durant cette période, la stabilité du semis serait plus reliée a
sa capacité de compenser ses pertes en eau qu'a la résistance mécanique des parois
cellulaires. La perte en eau, de méme que la capacité de répondre a ce besoin par les racines,
est fonction de plusieurs parametres environnementaux dont la température, le taux
d'humidité relative de l'air, la quantité et la qualité de la lumiere, la vitesse de déplacement de
I'air, la quantité d'eau dans le substrat au niveau des racines, la nature du substrat, etc. Cet
équilibre perte/approvisionnement en eau est ausi fonction de I'état physiologique des
différentes parties de la plante. L'interrelation entre tous ces facteurs et leur variation trés
rapide dans le temps font en sorte qu'il est difficile de prévoir les fluctuations de la
turgescence des cellules des différents organes d'un semis. Par conséquent, il devient tout
aussi difficile de prévoir le comportement statique du semis.

Ce modele théorique du processus de gauchissement semble expliquer la plupart des résultats
obtenus lors de nos différentes expériences sur le gauchissement. L'utilisation de facteurs
qui augmentent la vitesse de croissance, tels de fortes intensités lumineuses, des
concentrations en CO» élevées -et l'utilisation d'engrais fortement azotés n'ont pas
nécessairement augment€ le taux de gauchissement. De mé€me, 'utilisation de facteurs qui
diminuent la vitesse de croissance, comme des températures de nuit basses ou des faibles
intensités lumineuses, n'ont pas diminué de fagon significative le gauchissement, mais I'ont
seulement retardé. Ces résultats, en accord avec le modele proposé, montrent que le
gauchissement n'est pas en relation directe avec une trop grande vitesse de croissance.

Les résultats ont aussi montré que les mouvements de détérioration ont une amplitude plus
grande que les mouvements de correction. Ceci est explicable par la verse rapide expliquée
en phase 2, puis le redressement lent de la phase 4 du modéle. De méme, la conclusion qui
stipule qu'un semis qui dépasse un angle de 90° aura peu de chances de se redresser concorde
avec le modele. Dans ce-cas, les semis trop gauchis n'auraient pas le temps de se redresser
parce que la lignification aura lieu avant que le geotroplsme, qui est un mouvement
relativement lent, ait eu le temps d'agir.

Le gauchissement de la tige de 1'épinette noire est plus prononcé lors des productions
commerciales hivernales. Cette période de l'année est caractérisée par un faible
ensoleillement, mais aussi par un gradient directionnel accentué de la lumiére naturelle. Pour
induire la réponse phototropique impliquée a la phase 1, un gradient lumineux doit étre
appliqué sur un organe végétal. La magnitude de ce gradient peut étre tres faible; si une
plante sensible au phototropisme est placée entre deux sources lumineuses, une différence de
20% entre les deux sources lumineuses est suffisante pour induire une courbure chez la
plante (Pickard 1969 dans Firn 1986). La grande majorité des études sur le phototropisme
utilisent une lumiere unilatérale pour provoquer le stimulus phototropique (Firn 1986). Le
fait que le gauchissement est plus sévere durant cette période est en accord avec I'hypothése
que le gradient directionnel de I'ensoleillement qui entraine une réponse phototropique chez
les semis d'épinette noire est fortement en cause dans le processus du gauchissement. Ces
conclusions valident aussi le modele décrit ici, parce que le facteur déclenchant le processus
du gauchissement semble étre une réaction de phototropisme.

Ces résultats s'expliquent en fonction des différentes étapes expliquant le processus du
gauchissement. En utilisant une source de lumie¢re directionelle, nous avons fortement
favorisé I'obtention d'une réaction de phototropisme conduisant a la phase 1 du processus de
gauchissement. D'autre part, toutes les productions avec une source de lumiére intense et
non directionnelle (productions d'été et productions d'hiver avec lumiéres artificielles a forte
intensité) ont tres peu gauchies (Lord et al. 1990c). Les arrosages quotidiens permettant de
garder le taux d'humidité élévé au niveau des semis ont aussi provoqué la persistance de
gouttelettes d'eau sur ces derniers. Ce fut un facteur déterminant qui a conduit a la verse
décrite dans la phase 2 du processus. Ceci a été confirmé par les résultats de I'expérience
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tenue a Girardville durant I'hiver 1990. Le maintien du taux d'humidité élevé dans le substrat
est reconnu pour nuire au développement des racines et rend le semis plus sensible au stress
hydrique. Ce déséquilibre racines/tige, compte tenu de l'importance de la turgescence des
tissus pour maintenir la rigidité de la partie non lignifiée de la tige, est de nature a favoriser la
verse de la tige en diminuant sa capacité de support.

Conclusions.

Les mouvements de balancement ou d'oscillations sont fréquents chez les plantes
(circumnutation, mouvement des vrilles). Ces mouvements sont plus souvent présents sur
des plantules en croissance, ou sur les jeunes pousses; ceci s'explique bien par la nature plus
instable et moins rigide des tissus non lignifiés, ce qui les rend plus sensibles aux différents
stimuli et tropismes.

Dans la perspective des réactions parfois contradictoires des plantes aux différents tropismes,
il serait peut-étre plus opportun de situer le probléeme du gauchissement au niveau du
redressement qui ne se produit pas, plutéot que de parler de semis qui
tombent. En effet, dans de bonnes conditions, dés qu'un semis penche légérement, il se
redresse. La verse prononcée décrite en phase 2 du modele n'a pas le temps de se produire.
Si les conditions sont défavorables, les semis ne se redresseront pas, resteront sous les autres
semis, et perdront leur dominance apicale. Sur les semis trés gauchis, on observe souvent la
présence de plusieurs branches qui semble compétitionner pour la dominance apicale, ce qui
est le signe de perturbations d'ordre physiologique. Le semis qui ne se redressent pas se
retrouvent sous les autres semis, en position trés défavorable du point de vue exposition a la
lumiéere. Puisque la quantité de lumiére disponible est un des facteurs qui a le plus d'impact
sur le taux de photosynthése, cette position défavorable pourrait expliquer a elle seule le
retard de croissance des semis gauchis.

Nous avons déja observ€ que la nouvelle pousse de semis d'épinette noire remis en serres
apres une période de dormance gauchit et se redresse de la méme fagon que sur des semis de
premiere année. Les caractéristiques physiologiques et physiques de ces plants plus agés
sont tres différentes de celles des semis de premiere année. Pourtant la nouvelle pousse
semble se comporter comme la pousse de jeunes semis. Ceci met en évidence la difficulté de
relier le gauchissement de la tige de I'épinette noire a de seuls facteurs environnementaux.
D'ou l'intérét de poursuivre plus a fond cette investigation de la relation " tropisme-
gauchissement", ou "tropisme-redressement”. Pour ce faire, nous voulons vérifier l'effet des
différents tropismes sur la courbure de la tige de l'épinette noire. La mise en place du
systéme nécessaire pour étudier cet effet est fort complexe et dépendante de la disponibilité
d'un certain nombre d'appareils (caméra ou video, analyseur d'image, chambres a
environnement controlé, etc.). En 1991-92, seul l'aspect prise de photographies de semis
qui gauchissent a été étudié (figure 3). La technique est prometteuse en autant que 1'analyse
des images sur les photographies pourra étre automatisée. Nous allons travailler sur cet
aspect apres réception de I'analyseur d'image au début du mois de mai 1992.
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Figure 3:

Photos d'un semis placé devant un grillage de lignes espacées de 10 mm, prises a
différentes dates. La partie gauche de chaque photo est une vue de coté¢ du méme semis,
obtenue en utilisant un mirroir placé 4 45 degrés par rapport a I'axe caméra - semis.



Figure 3: suite
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PARTIEIl: RETARDER LA CROISSANCE EN LONGUEUR DE LA TIGE POUR
REDUIRE L'IMPORTANCE DU GAUCHISSEMENT.

Objectifs.

L'utilisation de retardant de croissance chez les coniferes a principalement eu pour objectif de
limiter le taux d'élongation de la tige, d'induire une dormance plus hative des bourgeons et de
favoriser un rapport biomasse racinaire/aérienne plus favorable (Ross ez al. 1983). Weston ez
al. (1980) ont utilisé différents types de retardant de croissance pour traiter de jeunes semis
de Pinus contorta et Picea glauca afin de favoriser une meilleure répartition de biomasse
entre la tige et les racines et augmenter la survie apres plantation. Certains de ces produits
réduisent d'une maniére mgmﬁcauve la taille des semis sans diminuer pour autant la
biomasse.

L'analyse de la croissance des semis d'épinette noire des expériences des années antérieures
nous montre que, durant la période de croissance exponentielle en hauteur de la tige, le
rapport H/D atteint sa valeur la plus élevée autour de la douzieme semaine, ce qui correspond
a la période ou le taux et la sévérité du gauchlssement sont les plus élevés. La verse du semis
pourrait donc étre associée a un manque de capacité de support de la tige. Il semble alors
avantageux d'inhiber la croissance de la tige durant cette période critique pour favoriser un
rapport H/D plus faible. Le traitement "idéal" devrait inhiber la croissance en hauteur
favoriser la croissance radiale tout en n'affectant pas la quantité de carbone fixé.

Nos recherches en 1989 et en 1990 ont porté sur I'emploi de quatre retardants de croissance
(Cycocel, B-9, A-Rest et Ethrel) utilisés a différentes concentrations et appliqués a deux
stades de devcloppement de jeunes semis d'épinette noire et de pin gris cultivés en serre dans
des conditions de culture similaires a une production commerciale. L'objectif était de réduire
l'impact du gauchissement sur I'épinette noire et favoriser un rapport H/D plus bas chez le
pin gris. L'hypothése sous-jacente pour l'épinette noire était que les retardants diminueraient
la croissance en hauteur sans affecter significativement la croissance en biomasse seche, tout
en diminuant l'incidence du gauchissement de la tige chez I'épinette noire. La matiére seche
devrait alors se redistribuer dans la tige, avec diminution du rapport H/D.

Un fait important devait toutefois étre analysé plus en profondeur et a fait I'objet de la
demande de renouvellement 1991-92. Nous avions remarqué que les plants trait€s et non-
traités ne montraient pas tous le méme type de développement des bourgeons lors de la
période de dormance. De plus, certains plants avaient débourré spontanément durant 1'été. 11
devenait alors nécessaire d'évaluer les effets de l'utilisation de retardants de croissance a plus
long terme en fonction de la capacité des plants a hiverner. Les semis ont donc été conservés
a l'extérieur, sur les terrain de 'UQAC, durant I'hiver 1990-91. Deux échantillonnages
supplcmentalres en avril et juillet 1991 ont été effectués pour évaluer la résistance au froid et
la capacité de reprise de la croissance des semls traités avec les dlvers retardants de

" croissance.

La méthodologie décrite dans le rapport de l'an dernier est reprise ici avec les quelques
modifications mineures qui ont été apportées en cours de route.

Méthodologie.

L'expérience commencée en janvier 1990 se résume de la fagon suivante:
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Variables:
a) 2 especes: épinette noire et pin gris;

b) t€émoins et 4 produits: Cycocel (CsH;3C17N);
B-9 (CgH12N703);
A-rest (C15H16N20y);
Ethrel (CoHgClO3P);

¢) 2 concentrations: Témoin: inclus dans le dispositif et hors-dispositif;,
Cycocel: application foliaire de 2 500 et 5 000 ppm;
B-9: application foliaire de 2 500 et 5 000 ppmy;
Ethrel: application foliaire de 100 et 500 ppm;
A-Rest: appliqué directement sur la tourbe a 0,250 et 0,5 mg/semis;

d) 2 stades d'application: 8 et 12 semaines apres le semis;
e) 4 répétitions.
Facteurs fixes:

a) Lumiére: 18 hres de jour a = 300 lux;
b) T° jour/nuit: 22/15°C;
¢) COy: concentration de I'air ambiant;
d) Fertilisation: scénario hiver habituel;
¢) Irrigation: au besoin;
. f) Date des traitements de mise en dormance: 17 'mai 1990 (16 semaines apres le semis).

Dates d'échantillonnage:

6, 8, 10, 12, 14, 16, 18, 24, 30, 64 et 75 semaines apfés le semis.
4 plants échantillonnés par traitement par date par répétition.

Parametres mesurés:

- hauteurs et diametres de I'hypocotyle et de la tige;
- biomasses seéches de la tige, aiguilles et racines;

- nombre de bourgeons et de branches;

- taux de gauchissement et s€vérité.

Traitement statistique:

L'analyse de variance (ANOVA) a été utilisée pour vérifier 1'effet de chaque type de
retardants de croissance sur chaque espéce a chaque date d'échantillonnage. Les
moyennes de chaque parametre mesuré pour chaque espece et date d'échantillonnage ont
été comparées aux semis témoins par le test de Fisher protégé (Fisher PLSD) a un niveau
de signification de 5%. Tous les calculs ont été exécutés a 1'aide du logiciel Statview
™,
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Résultats:

Les résultats présentés a la figure 4 montrent que les différents traitements de retardants de
croissance n'ont eu aucune influence significative sur le taux de gauchissement de la tige de
I'épinette noire a la fin de la période de lecture, soit & la 24e semaine aprés le semis.
Pourtant, les mesures de croissance faites sur ces mémes populations de semis durant la
méme semaine montrent que certains traittements diminuent significativement le rapport H/D
comparativement aux semis témoins, alors que d'autres n'ont aucun effet (tableau 1). Par
exemple, les 4 traitements au A-Rest abaissent significativement le rapport H/D des semis
trait€s comparativement aux semis témoins, baisse attribuable principalement a4 une
diminution de la hauteur des tiges. Ce qui signifie qu'une baisse significative du rapport H/D
est sans effet sur le taux de gauchissement final. A l'inverse, les taux de gauchissement
significativement plus élevés retrouvés lors de la vague de gauchissement des semis traités a -
I'Ethrel S00 ppm appliqué a la 12e semaine ne proviennent pas d'un rapport H/D
significativement plus élevé durant cette méme période (figures 4d et 5). En somme,
I'hypothese voulant que la réduction de la croissance en hauteur de la tige et du rapport H/D
suffit a réduire le taux de gauchissement est infirmée par ces résultats. De plus, la condition
voulant que I'effet de ces produits ne devait pas affecter la croissance en biomasse des semis
traités ne s'est pas vérifi€e pour tous les traitements (figure 6). Par exemple, chacun des
traitements a réduit la biomasse totale des semis comparativement aux semis témoins a la 24e
semaine apres le semis, parfois significativement, parfois non. Les biomasses de toutes les
composantes des semis, & savoir les algullles, les tiges et les racines, sont réduites plus ou
moins proportionnellement par rapport a la réduction de la biomasse totale.

Le traitement B-Nine 5 000 ppm a la 8e semaine est le traitement qui réduit le plus le taux de
gauchissement. Le nombre de semis gauchis est significativement réduit par ce traitement a
partir de la 11e semaine apres le semis jusqu'a la 17e semaine. Le taux de gauchissement
final pour les traitements B-nine 5 000 ppm & la 8¢ semaine n'est plus que de 0.4% par
rapport a 3.1% pour les semis témoins.(figure 4a), réduction qui ne s'avere toutefois pas
significative au plan statistique. Le traitement qui a le plus fait gauchir les semis, I'Ethrel 500
ppm a la 12e semaine, n'est pas celui qui donne les semis aux rapports H/D les plus élevés.

Des semis ayant débouré spontanement durant I'ét€ 1990 et un tel débourement pouvant
diminuer leur capacité a survivre a I'hiver, il était important de vérifier I'état des semis apres
I'hivernement. A 1'été 1991, soit 76 semaines apres le semis, tous les plants traités et
témoins s'étaient développés normalement (tableau 2). Cependant, il n'y a plus de
traitements avec des semis significativement moins hauts. Trois traitements au Cycocel et
deux autres a I'Ethrel donnent méme des semis qui développent une pousse annuelle
significativement plus élevée que les semis témoins. En fait, tous les traitements. sauf un ont
provoqué une pousse annuelle plus longue que les semis témoins, a tel point que le rapport
H/D du témoin est I'un des plus petits. Plus aucun traitement n'influence de fagon
significative la biomasse s¢che totale.

En plus de I'épinette noire, des populations de semis de pin gris ont aussi été traitées de la
méme fagon. Les informations relatives a ces populations sont données a titre informatif,
puisqu'elles ne font pas I'objet du présent travail. Pour nous, cependant, ces informations
sont importantes en ce sens qu'elles permettent de comparer deux especes entres elles en ce
qui a trait a leur réponse a une application de retardants de croissance. L'intérét d'utiliser de
tels produits avec une espece comme le pin gris-tient au fait qu'il pourrait favoriser
l'obtention d'un rapport H/D plus petit a la livraison, donc des semis plus robustes. A la 76e
semaine apres le semis, les résultats indiquent que tous les traitements au A-Rest ont réduit
significativement la hauteur de la pousse annuelle, donc la hauteur totale, la conséquence
étant toutefois une réduction significative des biomasses séches des tiges et totales par rapport
aux semis témoins (tableau 3).
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B Témoin
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H/D (cm/mm)

14 16 18 20 22
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Figure 5. Evolution du rapport hauteur:diamétre (H/D) des semis d'épinette noire traité€s 12
semaines aprés le semis avec 100 ou 500 ppm d'Ethrel. Chaque valeur représente la

moyenne de 16 semis.
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Figure 6. Répartition de la biomasse anhydre entre les racines, la tige et les aiguilles chez les semis
d'épinette noire aprés 24 semaines de croissance (10 juillet 1990). La valeur de chaque biomasse
représente la moyenne d'un échantillon-de 8 semis.
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Conclusions:

L'option retardants de croissance ne semble donc pas étre celle a retenir pour réduire le taux
de gauchissement de I'épinette noire. Leurs effets sont relativement limités en ce qui a trait a
la réduction de la croissance en longueur de la tige des semis, rejoignant en ce sens les
conclusions de deux autres études québécoises récentes a ce sujet (Lord et Morissette 1990;

Parent 1991), alors que leurs effets sur le taux de gauchissement, qu'il y ait ou non réduction
de la croissance en longueur, semble plus aléatoire qu'autre chose.

De plus, les retardants de croissance ont un effet résiduel non-négligeable sur la croissance en
hauteur 'année suivant les traitements. Chez 1'épinette noire, un effet de stimulation de
l'allongement de la pousse de deuxiéme année a été retrouvé chez plusieurs populations de
semis traités aux retardants de croissance, ce qui venait annuler, s'il y avait lieu, I'inhibition
de la croissance en hauteur provoquée par ces produits durant la premiére année -

Pour le pin gris, l'obtention de semis ayant un rapport H/D plus bas au moment de la
livraison ne s'est vérifiée que pour les semis traités au A-Rest. Ces semis avaient moins de
75% de la hauteur des semis témoins. Cependant, ce résultat a ét€ obtenu au détriment de la
croissance en biomasse, particulitrement celle de la partie aérienne. Contrairement a
1'épinette noire, la croissance de la pousse de deuxiéme année est encore inhibée.

L'utilisation de produits comme les retardants de croissance en production de semis en
récipients apparait donc comme une opération risquée. Les conséquences de leur application
sont difficilement prévisibles en terme de croissance en hauteur ou en biomasse, et elles
varient selon l'espéce et le moment d'application. La marge de manoeuvre lors de I'emploi
de ces produits a risque est particulicrement limitée. Qui plus est, l'effet recherché, soit une
réduction du taux de gauchlsscment chez I'épinette noire ou une amélioration du rapport H/D
chez le pin gris, ne se produit pas nécessairement.

Enfin, tel qu'indiqué par certains de nos travaux antérieurs, ces résultats viennent confirmer
une fois de plus que la seule réduction de la longueur de la tige des semis d'épinette noire
n'est pas garante d'une réduction significative du taux de gauchissement de ces mémes
semis. La méme conclusion s'applique pour 'amélioration du rapport H/D chez chacune des
deux especes étudiées.
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PARTIE III;: INTERACTION GAUCHISSEMENT-ETHYLENE

Objectifs:

Nous avons évalué 'hypothése que le gauchissement de la tige de 1'épinette noire est causé
par des conditions stressantes au niveau des racines, entrainant ainsi une augmentation de la
concentration en éthyléne dans la tige. Cette expérience visait a déterminer si un manque
d'oxygénation racinaire résultant d'une irrigation trop abondante entrainait un métabolisme
élevé de 1'éthyléne et un gauchissement plus marqué de la tige. A I'ét€é 1990, nous avons
cultivé en hydroponie des semis d'épinette noire en contrdlant la concentration en oxygene
fournie au systéme racinaire. Cette expérience a été reprise a l'automne 1990 pour valider
certains résultats. Nous présentons ici les résultats finaux de cette expérience. Le titre plus
précis de la section serait: "Effet d'un déficit en oxygéne au niveau racinaire sur la croissance
et le métabolisme de I'éthyléne chez des jeunes semis d'épinette noire et de pin gris".

Introduction
L'irrigation et le gauchissement.

Certains travaux montrent que l'incidence du gauchissement de la tige de I'épinette noire
est plus forte lorsque l'irrigation du substrat est excessive. Ainsi, Bissonnette (1987) a-
étudié plusieurs régimes d'irrigation en tenant compte de la fréquence d'arrosage et de la
quantité d'eau apportée au milieu de culture. Les parcelles ou la quantité d'eau par rapport
aux besoins des semis étaient excessives avaient les taux de gauchissement les plus €lévés et
les défauts les plus séveres.

Un bon contrdle de l'irrigation est essentiel pour produire des semis d'excellente qualité.
Langlois et Carrier (1985) suggérent que le poids total de 1'eau dans le substrat devrait
représenter entre 40 et 50% du poids total de 1'eau contenu dans celui-ci lorsqu'il est saturé.
Cependant, le contrdle de l'irrigation dépend de facteurs si nombreux qu'il échappe souvent
aux producteurs. En théorie, on devrait adapter l'arrosage aux besoins de la culture mais en
pratique, ce sont les semis qui doivent s'adapter aux disponibilités hydriques du milieu,
. compte tenu des variations que subit la teneur en eau au cours d'une saison de croissance
(Gonzalez et D'Aoust 1990).

La problématique étudi€e concerne les stress occasionnés par 'hypoxie du systeme
racinaire. La question qui est posée est de savoir si les stress occasionnés par 'hypoxie des
racines résultant de l'inondation du sol influencent le patron de gauchissement des semis
d'épinette noire. Ce sujet déborde le seul champ de la production de semis puisque les
plantations en forét sont susceptibles elles aussi d'étre inondées durant des périodes plus ou
moins longues. Il est donc important de connaitre la tolérance de nos principales especes
forestiéres a 1'inondation du sol et les mécanismes d'adaptation qui permettent leur survie
face aux stress engendrés par l'anaérobiose du systéme racinaire.

L'inondation du sol et le déficit en oxygene.

La conséquence la plus directe de l'inondation du sol ou du substrat de culture est le déficit
en oxygene qu'elle entraine au niveau des racines. Un sol ou un substrat de culture bien
constitué contient une quantité plus ou moins grande de pores ol l'atmosphere diffuse; les
pores plus grands que 10-60 um ne retiennent pas I'eau et sont donc remplis de gaz. Ainsi,
dans les sols bien structurés ou bien drainés, les racines des plantes sont en contact avec une
atmospheére qui a une pression partielle en oxygene virtuellement semblable a celle de l'air
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(20,9 kPa). Apres une forte pluie ou une irrigation excessive, dans un sol peu structuré ou
se drainant difficilement, la majorité des pores se remplissent d'eau et I'oxygeéne dissous est
rapidement consommé par les racines et les microorganismes du sol. La présence méme de
I'eau empéche la diffusion ultérieure de loxygéne de l'air au sol; celui-ci est alors décrit
comme étant detrempe (Drew 1990). S'il n'y a pas d'oxygene moléculaire disponible, le
déficit en oxygene est appele anoxie et la respiration passe de I'aérobie a I'anaérobie. Si
l'oxygeéne moléculaire est présent mais a un niveau sous la normale, les conditions sont dites
hypoxiques (Levitt 1980).

Souvent, I'anaérobiose est sous-estimée dans les sols pourtant bien drainés ot les produits
de la respiration anaérobique s'accumulent dans un environnement en apparence bien aéré. Il
existe dans les milieux de texture fine irrigués a la capacité de champ des microsites
anaérobiques; si l'oxygéne diffuse rapidement & travers les macropores, sa diffusion au
centre des aggrégats fins saturés en eau sera par contre beaucoup plus lente. Le contenu en
oxygene dans les sites ot il y a une demande respiratoire chutera donc rapidement devenant
de ce fait anaérobique (Fitter et Hay 1987).

Lorsque le sol devient saturé en eau, le métabolisme et la croissance des racines sont le
plus souvent inhibés bien avant que 1'oxygene dissous dans I'eau ne soit épuisé. Quand la
pression partielle en oxygeéne diminue d'une mani¢re appréciable, sous une certaine valeur
critique, certaines cellules, présumément celles loin de I'épiderme, deviennent déficientes en
oxygene et le tissu est alors décrit comme étant hypoxique. La pression partielle en oxygeéne
de la solution n'a de ce fait que peu de rapport avec la pression partielle en oxygeéne a
l'intérieur de la racine (Drew 1990). Vartapetian (1970) a utilisé une technique
polarographique pour mesurer simultanément la concentration en oxygene dans les racines de
courge et dans la solution nutritive ou elles baignaient; quelques minutes seulement apres
l'arrét de I'aération du milieu, tout 'oxygene de la masse racinaire avait ét€ consommé, tandis
que 80% de l'oxygene présent initialement dans I'eau était encore en solution. La viabilité
des racines de plants de mais (Zea mays) ne dépasse pas 24 heures & 25°C en anaérobie;
cependant, un préconditionnement préalable en hypoxie (4% d'oxygene) pendant 18 heures
permet d'allonger la viabilité a 96 heures (Johnson ez al. 1989).

Réponses physiologiques des plantes au déficit en oxygene.

L'inondation du sol et 'anaérobiose du syst¢me racinaire ont des effets secondaires
multiples sur différents aspects de la physiologie des végétaux. L'assimilation et la
translocation des sucres, le statut hydrique, l'assimilation des éléments minéraux et la
biosynthése de nombreux métabolites dont les régulateurs de croissance sont tous affectés par
ces conditions. Celles-ci induisent aussi la synthése de nombreux produits phytotoxiques
pour la plante (Kozlowski 1984). Tous ces €léments entrainent une réduction de la
croissance, la sénescence et éventuellement la mort du plant si I'inondation se prolonge.

Les plantes inondées montrent une diminution rapide de leur taux de photosynthése. Cette
diminution est causée pat la fermeture des stomates puisque celle-ci est suivie de pres par une
réduction de la transpiration; si l'inondation du sol se poursuit, la capacité photosynthétique
est elle aussi affectée par la modification des enzymes de carboxylation, la diminution du
contenu en chlorophylle du feuillage, la sénescence des feuilles, 1'abscission de méme que la
diminution de la surface foliaire et de la translocation des produits photosynthétiques
(Kozlowski et Pallardy 1984). Lors d'une inondation de courte durée, les semis de sapin de
Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) et d'épinette de Norvege (Picea abies (L.)
Karst.) ont montré une diminution de moitié du taux net d'assimilation photosynthétique,
tandis que les semis de pin d'Ecosse (Pinus silvestris L.), une espéce poussant aussi dans les
dépressions humides inondées, conservaient le méme taux de photosynthése (Zaerr 1983).
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Le maintien d'un taux de photosynthése positif tout au long de I'inondation et la récupération
partielle de I'activité stomatale et la photosynthétique apres le drainage peuvent expliquer la
tolérance de certaines espéces vis a une inondation de courtes durées. Ainsi, des semis de
copalme (Liquidambar styraciflua L.) montrent une diminution significative de la
transpiration et de la photosynthése lorsque le sol est inond€; cependant, les stomates
s'ouvrent partiellement trois jours apres le début de 1'inondation et le taux de photosynthese
nette se maintient a 46% du taux mesuré avant l'inondation (Pezeshki et Chambers 1985).
Par contre, chez une espéce peu tolérante comme le poivron (Capsicum annuum L.), les
stomates se ferment trés rapidement peu apres le début de I'inondation. La photosynthése
chiite simultanément et la récupération est faible méme aprés le drainage du sol (Pezeshki et
Sundstrom 1988).

Les 1ésions dues a l'inondation sont souvent attribuées a une perte nette en eau de la tige
induite par I'augmentation de la résistance au passage de 'eau dans les racines (Levitt 1980).
Lorsque la concentration en CO2 augmente ou celle en O3 diminue, il y a diminution de
'absorption de I'eau. Cette réduction résulte largement de la diminution de 1'absorption
passive de I'eau causée par des changements au niveau du protoplasme et de de la membrane
cytoplasmique; la résistance au passage de l'eau a travers le cortex racinaire augmente ce qui
entraine ultérieurement la dessiccation de la tige et la fermeture des stomates (Kozlowski et
Pallardy 1984).

Le premier effet secondaire possible de 1'inondation est le lessivage des éléments minéraux
ou des métabolites intermédiaires dans les racines. Ceci est causé par le grand volume d'eau
dans lequel elles sont immergées, de méme que par la diminution de I'assimilation active des
ions et la moindre disponibilité des éléments minéraux. Ce dernier effet est une conséquence
de la réduction des ions solubles résultant de la diminution du potentiel d'oxydo-réduction du
sol (Levitt 1980). La concentration en azote dans les tissus est généralement réduite par
- l'inondation et le contenu total en azote dans les tissus décline. Les pertes sont dues a la
dénétrification résultant de l'utilisation de l'azote par les micro-organismes comme accepteur
terminal d'électrons et par la diminution de l'assimilation résultant des effets de la faible
tension en oxygeéne dans les racines. Les feuilles montrent des signes de chlorose et la
sénescence est accélérée chez les plus vieilles feuilles suite a la remobilisation de 1'azote des
vieilles feuilles vers les plus jeunes. L'assimilation du potassium et du phosphore est aussi
réduite suite a la diminution de 'assimilation. L'inondation a un effet moins prononcé sur le
calcium et le magnésium. Par contre, le sodium augmente puisque son exclusion par les
racines devient moins efficace. La quantité de fer et de manganése disponible augmente dans
le sol, mais le contenu tissulaire diminue (Kozlowski et Pallardy 1980). Selon Levitt (1980),
la diminution de la croissance résulterait de la diminution de l'apport minéral. La culture en
hydroponie de semis de Pinus serotina, Pinus clausa et Pinus taeda montre par ailleurs que
les carences en azote, potassium, phosphore, fer et manganése ne résultent pas de la faible
disponibilité de ces ions mais bien de la diminution de 'assimilation par les racines (Topa et
McLeod 1986b). Cependant, il est impossible de déterminer si la diminution de
I'assimilation décroit en raison de la réduction de la surface racinaire disponible pour
l'absorption ou bien ou en raison de la réduction de I'efficacité de l'assimilation elle-méme.

Tous ces facteurs affectent la croissance des végétaux. Suite a l'inondation du sol,
I'allongement de la tige de méme que l'initiation et I'expansion des feuilles sont inhibés. La
diminution du rapport de la biomasse des racine sur la tige est le résultat de la diminution de
croissance plus marquée des racines par rapport a la partie aérienne, ce qui prédispose le plant
a I'asséchement lorsque le sol se draine ultérieurement.
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Meécanismes de tolérance a I'hypoxie racinaire.

La réponse a l'inondation varie énormément entre les espéces et dépend de leur
constitution génétique, de l'dge, de la propriétés de I'eau et 1a durée de l'inondation. En regle.
gcnerale les angiospermes sont plus tolérants a I'inondation que les gymnospermes...La
résistance aux stress induits par le déficit en oxygeéne peut prendre soit la forme de traits de
tolérance ou bien d'évitement. D'apres Levitt (1980), certaines plantes s'adaptent au déficit
en oxygene puisqu'elles possédent une tolérance intrinséque a 1'accumulation de toxines ou
bien elles évitent I'accumulation de ces toxines par la diminution générale du métabolisme
(dormance), I'élimination des voies métaboliques produisant les toxines (maintien de
I'appareil aérobique, remplacement de la glycolyse par PPP) ou le contrdle des réactions
spécifiques produisant ces toxines (inhibition des enzymes produisant les toxines, induction
d'enzymes métabolisant les toxines, inhibition de la synthése des précurseurs des toxines).

Les plantes évitent aussi le stress d'un déficit en oxygeéne dans le milieu racinaire en
transportant 1'oxygeéne de l'atmosphéere aux racines via des espaces intercellulaires. Les
espaces intercellulaires remplis de gaz et connectés longitudinalement sont formés par la
séparation des cellules (origine schizogénique) ou le bris des cellules (origine lysogénique)
du cortex de la tige ou du péricycle des racines qui formes des régions lacunaires appelées
aérenchymes. Ces structures permettent la survie et la croissance des racines en permettant la
diffusion de I'0O2. Chez les plantes mésophytes, si la formation d'aérenchymes est absente
dans les conditions de bonne aération mais est stimulée lorsque la pression partielle en O2 est
réduite. Le stimulus semble étre 1'éthyléne puisqu'en hypoxie, la formation de I'éthyléne est
stimulée, alors qu'en anoxie la formation d'aérenchyme est stoppée de méme que la
production d'éthyléne (Jackson 1985).

L'exces d'eau dans I'environnement influence indirectement la quantité d'éthylcne dans les
tissus de la plante en changeant le taux de biosynthese de l'éthylene en réponse a la
déoxygénation partielle ou totale amenée par l'eau stagnante. L'eau qui isolent la plante de
I'oxygene atmosphérique ont aussi pour effets de trapper 1'éthyléne puisque le coefficient de
diffusion de ce gaz est 10 000 fois plus faible dans 1'eau que dans l'air. De plus, 1'éthyléne
produit par les racines peut aussi étre enrichie par la production des microorganismes
anaérobiques présent dans le sol (Jackson 1985).

Le cycle de la biosyntheése de 1'éthyléne est maintenant bien connu (figure 7). La
méthionine est le précurseur de I'éthyléne. Cet acide amin€ est convertie en présence de
I'ATP en un intermédiaire de l'éthylene, le S-adénosylméthionine (SAM) et en 5-
méthylthioribose (MTR) qui recycle le groupement CH3S. Le SAM est lui-méme converti en
un deuxieme intermédiaire, I'acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC). L'ACC est
a son tour transformé en éthyléne par un complexe enzymatique (EFE) ou I'oxygéne joue le
role de cofacteur (Yang et Hoffman 1984). La voie biosynthétique de 1'éthylene est donc
totalement dépendante de la présence de I'oxygene. Dans les racines de plantes inondées, la
conversion de ' ACC en éthyléne est bloquée par l'anoxie, cette situation stimule plutdt que
ne supprime la formation de 'ACC a partir de la méthionine (Bradford et Yang 1980) et ce,
méme si la conversion de la méthionine en SAM requiere de ' ATP qui doit étre fourni par la
respiration (Jackson 1985).

Dans les plants de tomates (Lycopersicum esculentum Mill.), lorsque le sol est inondé,
I'ACC s'accumule dans les racines puis est transporté de celles-ci vers la tige par le flux de
transpiration via la vascularisation racine-tige ou en présence d'oxygene, il est converti en
éthyléne ce qui explique les quantités anormalement élevées d'éthylene observées apres 24-72
heures d'inondation. L'épinastie des feuilles chez différentes espéces de Rumex (Rumex
crispus L., palustris Sm. et acetosa L.) suite a I'inondation est aussi fortement corrélé a
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Figure 7. Voie biosynthétique de 1'éthyléne. L'anaérobiose résultant de I'inondation du sol stimule la.
production d'ACC en augmentant l'activité de ' ACC-synthase. Par contre, elle inhibe la
formation de I'éthyléne, I'oxygéne étant un cofacteur essentiel au complexe enzymatique
EFE qui convertit ' ACC en éthylcne.
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I'élévation de la concentration interne en ACC et a 'augmentation de 'activité de 'EFE de la
tige (Voesenek ez al. 1990).

Lorsque le bas de la tige de plants de tournesol (Helianthus annuus L.) est submergé dans
l'eau, l'activité de la cellulase est stimulée, ce qui favorise le développement d'aérenchymes
(Kawase 1979). Chez des plants de tournesol, de tomate et de saule fragile (Salix fragilis
L.), les aérenchymes lysogéniques se développent dans le cortex des racines et la section
immergée de la tige apres seulement cinqg jours d'inondation (Kawase et Whitmoyer 1980).
L'application locale d'éthyléne exogeéne sur la tige de tournesol , de tomate et de haricot
(Phaseolus vulgaris) induit pareillement une augmentation de l'activité de la cellulase et
I'apparition d'aérenchymes (Kawase 1981). L'apparition d'espaces intercellulaires
permettant la diffusion de 1'air dans les racines a aussi été observée chez différentes espéces
de pin comme chez Pinus serotina Michx.et Pinus taeda. L. (Topa et McLeod 1986¢, 1988;
McKevlin et al. 1987) aprés inondation du sol.

En plus des aérenchymes, une hypertrophie du tronc, juste au-dessus de la zone
immergée, le développement de lenticelles hypertrophiées et l'apparition de racines
adventives ont aussi été observés chez le chéne a gros glands (Quercus macrocarpa Michx.)
(Tang et Kozlowski 1982a), le platane d'occident (Platanus occidentalis L.) (Tang et
Kozlowski 1982b) et I'orme d'Amérique (Ulmus americana L.) (Angeles et al. 1986). Ces
structures permettraient une meilleur diffusion de I'oxygeéne de 1'atmosphére aux racines via
les lenticelles et les aérenchymes. Chez des plantules inondées d'orme d'Amérique, de
Melaleuca quinquenervia, de fréne rouge (Fraxinus pennsylvanica Marsh.), d'eucalyptus
(Eucalyptus camaldulensis et globulus), 1'inondation stimule la production d'éthyléne dans la
partie immergée du tronc (Tang et Kozlowski 1984); le méme phénomene a ausi €té€ observé
chez le platane d'occident (Tang et Kozlowski 1982b). Chez le pin d'Alep (Pinus
halepensis), Yamamoto et al. (1987) ont observé un gradient décroissant de la concentration
interne de I'éthyléne de la base au sommet de la tige.

Si I'épinette noire s'accomode d'une grande variété de sol et de condition de drainage qui
vont de la tourbiére a sphaigne aux pentes et terrains bien drainés, le pin gris par contre est
limité aux terrasses sablonneuses bien drainées. Ahlgren et Hansen (1957) ont étudié les
effets de I'inondation sur la survie et la reprise de croissance apres drainage de peuplements
naturels. L'épinette noire montrait une bonne tolérance a une inondation de 48 jours tandis
que le pin gris était intolérant a une inondation prolongée mais pouvait tolérer une inondation
de courte durée. Peu de travaux ont €t€ entrepris sur les méchanismes d'adaptation a
l'inondation de I'épinette noire et du pin gris. Les travaux antérieurs ont portés surtout sur la
croissance et la nutrition minérale (Zincan et al. 1974), le développement racinaire (Levan et
Riha 1986) ou les changements hydriques suite a 1'inondation du sol (Grossnickle 1987).
Tang et Kozlowski (1983) mentionnent par ailleurs que 1'hypoxie racinaire chez de jeunes
semis de pin gris stimule I'émission d'éthyléne dans la partie submergée de la tige mais ne
provoque pas l'apparition de lenticelles hypertrophiées ni de racines adventives.

- On connait peu de chose des mécanismes d'adaptation chez ces deux espéces. Le but de
cette étude est donc d'étudier les effets d'un déficit en oxygene sur la croissance et la
physiologie de I'éthyléne de jeunes semis d'épinette noire et de pin gris. Notre hypothése est
que le déficit en oxygene au niveau racinaire induit une augmentation de I'ACC au niveau des
racines, lequel est transloqué au niveau de la tige ou il est transformé en éthyléne. L'action de
I'éthyléne permettrait d'induire la formation de structures anatomiques permettant l'aération
des racines. La production d'éthyléne a donc été étudiée en relation avec les modifications
morphologiques et anatomiques des semis. L'influence de ces conditions de stress sur le
gauchissement de la tige de I'épinette noire a aussi été étudiée.
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Matériel et méthodes.
Conditions de culture avant traitement.

L'expérience finale a été réalisée a 1'Université du Québec a Chicoutimi (48°76'N
71°04'0O) au printemps 1990, apreés mise au point et essais préliminaires. Deux espéces ont
été étudiées: 1'épinette noire (Picea mariana [Mill] B.S.P.) et le pin gris (Pinus banksiana
Lamb.). Les graines proviennent de la Pépiniére forestiere de Berthierville, Ministére de
I'Energie et des Ressources du Québec; les graines de pin gris ont été€ récoltées dans le canton
Falardeau au Saguenay (Lat 48°40'N, Long 71°10'0) et celles d'épinette noire dans la région
de Roberval au Lac-Saint-Jean (49°14'N, Long 72°30'0).

Les graines ont ét€ semées le 26 janvier dans des récipients IPL-67 sur un substrat de
tourbe a raison de 5 a 7 graines par cavité pour I'épinette noire et de 10 graines pour le pin
gris puis recouvert de silice. Les semis ont été cultivés dans une serre & double paroi de
polyéthyléne sous des lampes fluorescentes fournissant 300 lux de luminosité pour une
photopenode de 18 heures. Lors de la germination, la température a €té maintenue a 27°C la
prcrmcre semaine, puis réduite a 20°C le jour et 15°C la nuit. Les semis ont ét€ éclaircis a la
cinquieme semaine pour ne laisser qu'une plantule par alvéole. Ceux-ci étaient arrosés au
besoin en utilisant une rampe mobile munie de gicleurs. Les semis ont été fertilisés a toutes
les semaines en ajoutant des engrais solubles (Plant-Product) a l'eau d'arrosage (tableau 4).

Tableau 4.  Calendrier de fertilisation des semis avant leur repiquage dans les bassins
hydroponiques.

» 10-52-10* 15-15-30* '20-20-20*
Semaines mg L-l m&L'l m L-l

1 - - -
2 - - -

3 1,12 - 1,12
4 1,49 - 1,49
5 2,24 - 2,24
6 2,99 - 2,99
7 2,99 2,99

8 3,73 3,73 . -

9 3,73 3,73 -

10 4,48 4,48 -

11 4,48 4,48 -

* ‘Engrais soluble Plant-Products

Traitements.

Les semis ont été transférés dans les bassins hydroponiques le 10 avril lorsqu'ils étaient
agés de 11 semaines. Les racines ont été délavées délicatement dans I'eau tiede et insérées
dans des alvéoles de 20 mm de diametre distantes de 40 mm, découpées dans des feuilles de
styrofoam de 370 mm par 880 mm. Les semis étaient retenus en place par de petit blocs de
laine de roche (Pargo® Rockwool Products) enroulés & la base de la tige, de telle maniere que
les racines flottaient librement dans la solution nutritive. Le dispositif expérimental
comprenait 8 bassins de 65,1 L (4 bassins pour chaque espéce). Ces bassins étaient
alimentés par gravité par une solution contenue dans deux réservoirs de 200 L (figure 8). La
solution de l'un de ces réservoirs était continuellement oxygénée a saturation en faisant
barboter de 1'air; la concentration en O7 était maintenue a 8§ ppm. La solution du second
réservoir était constamment désoxygénée par barbotage d'azote gazeux, réduisant ainsi la
concentration en oxygene de la solution a 2 ppm.
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Figure 8. Syst®me d'oxygénation et de désoxygenation de la solution
nutritive alimentant les bassins hydroponiques. Le réservoir de gauche est
oxygéné par barbotage d'air tandis que celui de droite est désoxygéné par de
l'azote. Un systéme de valves permet de mélanger les deux affluents pour
obtenir les concentrations d'oxygene désirées pour chaque traitement.
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L'alimentation se faisait a un débit de 19 L hre"! et était contrdlée par une systeme de
valves permettant d'obtenir les concentrations désirées en oxygene pour les 4 traitements,
soit: 1) Aérobie: ce bassin hydroponique était alimenté uniquement par la solution provenant
du réservoir oxygéné afin d'obtenir une concentration en oxygene d'environ 8 ppm au niveau
des racines (figure 9); 2) Aérobie +: méme chose que précédemment mais avec oxygénation
additionnelle par barbotage d'air dans la solution de ce bassin; deux diffuseurs reli€s a une
pompe 2 air créait l'oxygénation additionnelle; 3) Anaérobie: le bassin était alimenté
également par la solution provenant de chacun des deux réservoirs, le résultat €tant une
concentration en oxygene de 5 ppm dans la solution disponible aux racines; 4) Anaérobie -:
ce bassin était alimenté uniquement par la solution provenant du réservoir désoxygéné afin
d'obtenir une concentration en oxygéne de 2 ppm environ au niveau des racines. La solution
nutritive était continuellement recyclée; un syst¢me de débordement permettait de récupérer le
trop-plein, lequel était pompé dans les réservoirs d'alimentation, puis réutiliser apres
barbottage d'air ou d'azote selon le cas.

Le systéme hydroponique en circuit fermé s'est révélé tres fiable pour contrdler le niveau
d'oxygénation de la solution baignant les racines des semis. L'alimentation des bassins par
deux réservoirs, l'un oxygéné et l'autre désoxygéné a permis de contrdler la quantité
d'oxygene fournit aux racines en passant de condition aérobique a pratiquement anaérobique.
La figure 10 montre le relevé quotidien des concentrations en oxygene (Oxymetre YSI-54) de
la solution nutritive pour chaque traitement, tant pour I'épinette noire (A) que pour le pin gris
(B). La concentration en oxygéne des traitements anaérobie et anaérobie- a fluctué
passablement lors de certaines journées; ces fluctuations se produisaient lors du
remplacement du réservoir d'azote ou lorsqu'un tuyau de vidange se bloquait apres
accumulation de débris organiques. Cependant, ces fluctuations étaient de courte durée (24
heures environ) et étaient de peu d'importance par rapport a la durée totale de I'expérience.
Les relevés de la concentration en oxygéne des deux traitements aérobie et aérobie+ ne se
différencient pas entre eux puisque l'oxymetre affichait une valeur maximale pour une
solution saturée en oxygéne. La quantité d'oxygeéne disponible dans le traitement aérobie+
est donc sous-estimée par cet appareil.

Le pH était mesuré réguliérement avec un pHmetre Fisher Acumet 800. La solution
nutritive est passée d'une valeur initiale de 6,5 a une valeur de 4,3 pour se redresser a 5,7
vers la fin (figure 11). Les pertes de solution par évapotranspiration ont €té comblées en
ajoutant régulierement de la solution nutritive ou de I'eau. Le relevé de la conductivité
électrique (conductivimeétre Y SI-33) montre que la concentration totale en ions dissous n'a
pas beaucoup varié au cours de la période des traitements (figure 11). .Par contre, la
température (conductivimeétre YSI-33) de la solution des réservoirs d'alimentation et
distribuée dans les bassins hydroponiques variait en fonction de l'ensoleillement et de la
température ambiante de la serre (figure 12) '

Conditions de culture au cours des traitements d'oxygénation racinaire.

Les semis ont été cultivés dans une solution Johnson modifiée diluée de moitié (Epstein
1972). Celle-ci a été préparée en utilisant des fertilisants solubles (Plant-Products), puis

complétée en éléments mineurs avec des sel de grade analytique: 268 mg L1 de nitrate de
potassium 12-0-44 + oligo, 455 mg L1 de nitrate de calcium 15,5-0-0, 115 mg L1 de
mono-ammonium de phosphate, 122 mg L1 de sulphate de magnésium (9,85% Mg, 13%
S), 1,85 mg L~} de KCI, 0,48 mg L'! de H3BO3 , 0,06 mg L™! de NagMoO4.2H20 et
1,95 mg Ll de NaFeEDTA. Le tableau 5 montre les concentrations ioniques des éléments
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Figure 9. Schéma simplifié des bassins hydroponiques utilisés dans cette expérience,
incluant le systéme de recirculation de la solution nutritive en circuit fermé.

Seulement quatre des huit bassins sont représentés ici.
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Figure 10. Concentrations en oxygene dissous dans la solution nutritive des quatre
traitements d'oxygénation pour I'épinette noire (A) et le pin gris (B) au cours
de la période de traitement.
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Figure 11. Conductivité électrique (umhos cm'l) et pH de la solution nutritive mesurés dans les
: réservoirs d'alimentation des bassins au cours de la période de traitement.
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Figure 12. Température de la solution nutrive mesurée dans les réservoirs d'alimentation des bassins au
cours de la période des traitements. :
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Tableau 5: Concentrations ioniques des éléments minéraux de la solution nutritive utilisée au
cours de la période de traitements.

Eléments Concentrations
minéraux (mg L~ 1)
N(@NO3) %8

N (NH4") 19

P 31

K 118

S 16

Ca 87

Mg 12

Fe 0,56
Cl 0,89
B 0,14
Mn 0,13
Zn 0,13
Cu 0,13
Mo 0,03
Conc. ionique 383
totale par L

minéraux. Une certaine quantité de solution nutritive fraichement préparée était réguliérement
ajoutée aux réservoirs d'alimentation pour compenser les pertes par évapotranspiration. Le
rapport N-P-K était de 38-10-38 et 87% de l'azote était sous forme de nitrate contre 13%
sous forme ammoniacale.

Des lampes a vapeur de sodium haute Fression (Lumiponic 400W) assuraient une
irradiance minimale de 115 uMoles.m2.sec-1 durant 18 heures par jour. La température de
I'air de la serre variait entre 20 et 30°C le jour et entre 15 et 20°C la nuit. L'humidité relative
s'est maintenue entre 55 et 85%.

Mesure de la production d'éthylene.

L'éthylene produit par les tiges complétes a €t€ mesuré par la méthode de Tang et
Kozlowski (1982b). La tige des semis a été excisée au collet et insérée dans un vial de 85
mm X 11 mm ou dans une éprouvette de 125 mm x 16 mm selon la taille des semis; 0,5 mL
d'eau fut ajouté pour éviter la dessiccation. Le tube ou le vial était fermé par un septum de

caoutchouc et incubé 24 heures 2 25° C sous un flux lumineux de 350 umole.m-2.sec-1.
-Cingq tiges par vial étaient nécessaires pour produire une quantité détectable d'éthyléne la
premié€re semaine, tandis qu'une a deux tige étaient suffisantes les semaines suivantes. Un
échantillon gazeux de 2 mL était prélevé a 1'aide d'une seringue Hamilton de 2,5 mL étanche
aux gaz et injecté sans délai sur un chromatographe en phase gazeuse Hewlett-Packard
5750B muni d'un détecteur a ionisation de flamme et d'une colonne en acier inoxydable de
1,8 m de long et de 6,4 mm de diameétre (28% Sqalane dans du Chromosorb P). La
température de la colonne était maintenue a 27°C et celle du détecteur a2 100°C. Le débit du

gaz porteur (N7) était de 30 mL min™!, de 40 mL min™! pour I'hydrogéne et de 500 mL min”

pour l'air. Les concentrations d'éthylene étaient calculées en faisant correspondre la
hauteur du pic de I'enregistreur & une courbe de calibration obtenue a partir de 4 mélanges

S

éthyleéne-azote (0,62, 1,25, 3,12, 6,23 ppm CpH4) préparés a partir d'éthyléne pur
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(Matheson). La production d'éthyléne (nl g'1 biomasse seche hrc'l) était calculée selon la
formule suivante:

Taux de production = (Vt + Vg - Vs- Ve) x Ce / BST
ol

Vt: volume du tube (mL);

Vg: volume de I'échantillon gazeux (mL);

Vs: volume de la tige (mL);

Ve: volume de l'eau (mL);

Ce: concentration en éthyléne dans le tube (nl mL'l);
BST.: biomasse se¢che de la tige (g).

La production d'éthyléne a ét€ mesurée apres O, 1, 7, 14, 28 et 43 jours de traitement. La
moyenne de la production d'éthyléne produit a €té calculée a partir de cinq répétitions par
traitement et par espece. La quantité d'éthyléne produit par les racines a été mesurée une
seule fois, a la 34e journée des traitements en utilisant la méme méthode d'incubation.

Apres la mesure de l'éthyleéne, le diameétre au collet juste au niveau de la zone de
submergence, le diameétre de la tige, 1a longueur et le nombre de rameaux ont ét€ mesurés sur
chacun des semis. Apres séchage a 1'étuve & 70°C pendant 48 heures, les masses anhydres
des racines et de la tige ont été déterminées séparément. Cinq semis supplémentaires par
traitement et par espéce ont été mesurés pour compléter I'échantillonnage sur les parametres
de croissance.

Détermination de ' ACC et du MACC.

Quarante-cinqg jours apres le début des traitements, cinq échantillons comprenant six semis
par traitement et par espece ont €té prélevés aléatoirement. Les tiges ont €té séparées des
racines et les échantillons ont ét€¢ immédiatement cryogénéisés dans l'azote liquide puis
gardés au congélateur a -20°C. Les échantillons ont ensuite été lyophilisés et broyés finement
pour &tre conservés sous vide a la température de la piéce et a I'abri de la lumigre jusqu'au

moment de l'analyse. Les échantillons ont ét€ extraits dans 1'éthanol 70% (10 mL g'l) a
ébullition pendant 15 min (Mansour ez al. 1986), puis l'extrait a été centrifugé a 15000 g. Le
surnageant a été filtré sur papier Whatman No 2 et le filtrat a €té évaporé in vacuo a 40°C
jusqu'a un volume final de 4 8 6 mL. Les pigments ont été extraits par l'ajout 0,5 mL de
chloroforme qui fut rejeté apres une centrifugation a 3 000 g de 15 min.

L'ACC a été mesuré par la méthode de Lizada et Yang (1979) qui est basée sur la
conversion de 'ACC en éthylene par le NaOCl en milieu alcalin et en présence d'ions Hg*+.
Dans un vial de 15 mL, 0,5 mL de HgCl2 (0,5 mM) a été ajouté a 1 mL de l'extrait avant que
le vial ne soit fermé avec un septum de caoutchouc. A l'aide d'une seringue de type
tuberculin, 0,5 mL d'une solution 2:1 de NaOCl commercial (5-6%) et de NaOH saturée a été
injectée dans le vial, lequel fut immédiatement agité au Vortex pendant 15 sec et mis sur la
glace pendant 5 min. Le vial fut agité de nouveau et 2 mL de gaz prélevés a 1'aide d'une
seringue Hamilton étanche au gaz et injectés dans le chromatographe. Les conditions de
l'analyse chromatographique €taient les mémes que celles décrites plus haut pour la mesure
de I'é¢thyléne. L'efficacité de la conversion de ' ACC en éthyléne fut estimée dans chaque cas
par un second échantillon ou une quantité connue d'ACC a €té ajoutée comme standard
interne. La quantité d'ACC a été calculée comme le quotient de 1'éthyléne libéré et du taux de
conversion en considérant le taux de dilution de I'extrait et le rapport entre le volume de gaz
analys€ et la quantité d'air dans le vial. Les concentrations en ACC et en MACC dans les
tiges d'épinette noire et de pin gris ne sont pas présentées puisque le rendement de la
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conversion du standard d'’ACC en éthyléne par le NaOCI dans les échantillons de tiges ne
dépassent pas 10-20%, ce qui signifie qu'une ou des substances présentes dans la tige mais
absentes des racines interféreraient avec la réaction.

Le MACC a été hydrolisé par l'addition de 1 mL de HCl 6 N a 1 mL de l'extrait qui fut
chauffé a 100°C pendant deux heures (Spikman 1987). La solution a été neutralisée avec 1
mL de NaOH 6 N et centrifugée a 3 000 g pendant 15 min. pour enlever les résidus. L'ACC
libéré a été mesuré comme décrit plus haut. Le MACC a été calculé par soustraction de
I'ACC libre de I'ACC total apres hydrolyse.

Histologie.

A la fin de cette expérience, trois semis par traitement et par espéce ont été choisis
aléatoirement et cinq sections de 5 mm ont été prélevés; 1) racine terminale juste au dessus de
la zone d'élongation; 2) racine principale & environ 20 mm sous le collet; 3) base de
I'hypocotyle; 4) base de la tige (premier entrenoeud); 5) milieu de la tige. Les spécimens
furent immédiatement fixés dans une solution de glutaraldéhyde 3% dans un tampon
phosphate 0,025 M a pH 6,8 pendant 16 heures. Les spécimens ont été préalablement mis
sous vide pendant 15 a 20 minutes pour chasser les bulles d'air. Les sections ont été rincées
dans la solution tampon 30 min puis déshydratées dans une série de solutions éthanolique de
concentration croissante (20, 40, 60, 95 et 100%) pendant 30 min dans chaque cas, puis
déshydratés a nouveau dans 1'éthanol absolu pendant 30 min. Les pi¢ces ont été transférées
successivement dans trois bains d'oxyde de propyléne pour une période de 30 min chacun
dans le cas des deux premiere bains, puis de 60 min dans le cas du troisitme. Les pieces ont
ensuite ét€ enrobés dans un mélange 1:1 d'oxyde de propyléne et de résine Spurr pendant 60
min, 1:2 pendant 60 min et 1:3 pendant 16 heures. L'enrobage fut complété sous vide dans
la résine Spurr 100% pendant 48 heures et les piéces ont €té polymérisés & 70°C sous vide
pendant 16 heures. Les blocs ont été taillés a une épaisseur de 1 um l'aide d'un ultra-
microtome muni d'une couteau de verre et les sections furent montées sur une lame de verre
et colorées au Bleu de Toluidine (Feder et O'Brien 1968).

Mesure du gauchissement.

Le taux de gauchissement a ét€é mesuré a toutes les semaine durant la période des
traitements, 1'échantillonnage comprenant les semis qui n'avaient pas encore été prélevés
pour les mesures d'éthyléne ou de croissance. La sévérité du gauchissement était évaluée
selon 4 classes dont le paramétre était I'angle de la tige par rapport a la verticale, soit: classe
1: 0-15°, classe 2: 15-45°, classe 3: 45-90° et classe 4: > 90°

" Traitements des données.

Les quatre traitements des deux especes ont été disposés aléatoirement dans chacun des
bassins hydroponique et tous les échantillons ont été choisis aléatoirement. L'analyse de
variance (ANOVA) a été utilisée pour vérifier l'effet des traitements sur chaque espece a
chaque échantillonnage. Les moyennes de chaque parameétre mesuré pour chaque espéce et
date d'échantillonnage ont été comparées entre elles par le test de Fisher protégé (Fisher
PLSD) a un niveau de signification de 5%. Tous les calculs ont ét€ exécutés a l'aide du

logiciel Statview ™
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Résultats.
Vigueur et changements morphologiques.

Les semis d'épinette noire se sont trés bien adaptés a leur milieu de culture puisque les
feuilles ne montraient aucun symptome de sénescence. Par contre, les semis de pin gris
s'adaptaient beaucoup moins bien aux deux traitements anaérobiques. A la fin des
traitements, plusieurs semis de pin gris montraient des signes avancés de sénescence:
I'extrémité des aiguilles commencait par se nécroser, puis l'ensemble du feuillage devenait
chlorosé; ultimement, le plant séchait complétement (figure 13).

Chez les deux espeéces, un nouveau systéme racinaire formé de trés longues racines
latérales blanchitres et succulentes, peu ou pas ramifiées, s'est formé durant les premicres
semaines de traitements en remplacement du systéme racinaire original. Les conditions
d'hypoxie racinaire prolongées ont fortement inhibé le développement des racines. Chez les
semis d'épinette noire, le nombre de racines latérales et leur longueur furent réduits (figure
14a). Ainsi, dans le cas du traitement anaérobie -, la longueur des racines ne dépassait pas le
tiers de la longueur des semis cultivés en aérobie %. Dans les deux traitements anaérobiques,
il y a eu apparition de courtes racines adventives de gros diametre et orientées a 'horizontale,
juste en dessous de la partie immergée de I'hypocotyle. Ces racines adventives montrent
parfois de courtes racines latérales de deuxi¢me ordre de 1 & 2 mm de long.

Les semis de pin gris ont développé de longues racines latérales blanchitres et épaisses
émergeant d'une courte racine pivotante. L'anaérobiose a eu un effet inhibiteur encore plus
marqué que chez I'épinette noire. Chez les semis de pin gris cultivés en anaérobie -, il ne
subsistait qu'un noeud de courtes racines latérales de premier ordre émergeant de la base de
I'hypocotyle a la fin des traitements (figure 14b).

Chez les semis d'épinette noire, la base de 'hypocotyle était hypertrophiée dans tous les
traitement, sauf dans le traitement aérobie +. De lenticelles blanchitres de 1 2 3 mm de
diamétres formées de cellules squameuses et laches se sont développées a la base de
I'hypocotyle sur dix mm environ (figure 15a). Les lenticelles étaient disposées en file et
semblaient émergées de fissures verticales. Leur nombre augmentait avec la sévérité du
traitement. Chez les semis de pin gris, 'hypertrophie de I'hypocotyle était encore plus
accentuée et se retrouvait méme chez les semis du traitement aérobie+. Les lenticelles étaient
aussi plus nombreuses et couvraient toute la base de 'hypocotyle chez les semis du traitement
anaérobie- (figure 15b). Les racines adventives €taient par contre beaucoup moins
nombreuses que chez I'épinette noire.

Croissance des semis et répartition de la biomasse.

La hauteur de la tige a été mesurée périodiquement au cours des traitements (figure 16).
Le déficit en oxygeéne au niveau des racines a inhibé la croissance en hauteur de la tige chez
les deux especes. L'inhibition était proportionnelle a la sévérité du traitement. Chez
I'épinette noire, la croissance en hauteur est treés faible ou stagnante les deux premicres
semaines, quelque soit le traitement. Par la suite, elle s'accélere chez les semis cultivés en
aérobie + lesquels atteignent une taille moyenne de 148 mm apres 44 jours de traitement.
Pour les autres traitements, l'inhibition causée par I'hypoxie est visible dés la troisieme
semaine. Apres 44 jours, les semis du traitement aérobie €taient significativement plus petits
que ceux du traitement aérobie+, et ceux des deux traitements anaérobiques étaient
significativement plus petits que les semis des deux traitements aérobiques. Ainsi, la
diminution de la concentration en oxygene cause une diminution moyenne de 22% pour le
traitement aérobie, de 43% pour le traitement anaérobie et de 49% pour le traitement
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Figure 13. Semis de pin gris cultivées en solution anaérobie apres la fin du traitement.
Un grand nombre de plants montrent des signes avancés de sénescence.

41



LORD, D., Groupe de Recherche en Productivité Végétale, Université du Québec a Chicoutimi
R final 1991-92 roj 21 bventionné par le Ministér Foré

Figure 14.

T T

,r
iy
"

i)

"

RTTOR TR, FOTERRR

e R

Semis d'épinette noire (A) et de pin gris (B) aprés 44 jours de culture en
solution hydroponique sous différentes conditions d'oxygénation. L'hypoxie

a inhibé la croissance des racines, particuliérement dans le traitement
Anaérobie-.
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Figure 15. Développement de lenticelles hypertrophiées et de racines adventives sur les
semis d'épinette noire (A) et de pin gris (B) aprés 44 jours de traitement
anaérobie-.
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Figure 16. Hauteur de la tige des semis d'épinette noire et de pin gris durant la période de
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traitement. Moyenne + écart-type, n=10. Pour chaque date d'échantillonnage, les
moyennes surmontées d'une lettre distincte indiquent que les longueurs sont
significativement différentes a un niveau de probabilité de 5%.
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Figure 17. Diameétre au collet et diamétre de la tige (au dessus du premier noeud) des semis

d'épinette noire et de pin gris mesurés durant la période de traitement. Moyenne +
écart-type, n=10.
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Anaérobie-. Chez le pin gris, il n'y a pas eu de différence significative dans la croissance en
hauteur durant les trois premiéres semaines puisque les semis sont entrés spontanément en
dormance. Par la suite, de trois 4 quatre bourgeons latéraux de l'apex ont débourré et allongé
pour former des tiges proleptiques, le bourgeons principal restant dormant.
L'échantillonnage au jour 44, soit apres la reprise de croissance des rameaux proleptiques,
montre que les semis des deux traitements aérobiques ne sont pas significativement différents
en terme de hauteur, tandis que les deux traitements anaérobiques sont significativement plus
courts (P<0.05). La diminution de la croissance par rapport aux semis du traitement
aérobie+ est de 33% pour le traitement anaérobie et de 44% pour le traitement anaérobie-.

La croissance radiale des tiges d'épinette noire a aussi été inhibée par les traitements
anaérobiques (figure 17). Par contre, le diameétre au collet n'est pas significativement
différent entre les quatre traitements, puisque 1'hypertrophie du collet occasionnée par les
conditions anaérobiques a compensé pour la plus faible croissance radiale. Chez les semis de
pin gris, les traitements n'ont pas affecté la croissance radiale de la tige et de I'hypocotyle.

Les semis d'épinette noire sont caractérisés par une stagnation de la biomasse anhydre de
la partie épigée durant les quinze premiers jours de traitement, suivi d'une forte croissance
pour les semis des deux traitements les plus oxygénés (figure 18). Les semis des deux
traitements anaérobiques ont une biomasse aérienne significativement réduite comparée aux
semis des deux traitements les mieux oxygénés; ainsi, la biomasse des semis du traitement
anaérobie ou anaérobie- n'atteint que 43% de celle des semis cultivés en aérobie+ apres 44
jours de traitement. La biomasse racinaire des semis du traitement aérobie+ reste stable
durant les 15 premiers jours tandis qu'elle diminue pour les trois autres traitements. Par la
suite, elle s'accroit dans tous les traitements. Aprés 44 jours de traitement, la biomasse des
semis d'épinette noire des deux traitements les moins oxygénés est significativement réduite
par rapport a ceux des traitements les mieux oxygénés.

La biomasse du pin gris suit A peu prés le méme patron, soit une croissance réduite avec la
diminution de la concentration en oxygéne dans la solution. Apreés 44 jours, la biomasse
aérienne moyenne des semis en aérobie n'est que de 92% de celle en aérobie+, de 70% dans
le cas des semis en anaérobie et de 66% en anaérobie-. La encore, la biomasse racinaire des
deux traitements anaérobiques est significativement plus faible que celle des traitements
aérobiques. La croissance racinaire est aussi réduite par la .désoxygénation. Des écarts
significatifs apparaissent plus tot, soit aprés 15 jours de traitement. Apres 44 jours, la
biomasse racinaire des semis des deux traitements anaérobiques est significativement plus
faible que celles des semis des traitements aérobiques.

Le rapport de la biomasse de la tige sur la biomasse des racines évolue différemment chez
les deux especes (figure 19). Chez I'épinette noire, le déficit en oxygene au niveau racinaire
entraine un déséquilible trés marqué entre la tige et les racines, surtout aprés 15 jours de
traitement. Le rapport atteint alors 19,5 en anaérobie-, 15,6 en anaérobie, 17,5 en aérobie et
seulement 8,1 en aérobie+. Par la suite, il se produit un rééquilibrage et les semis ont tous un
rapport de biomasse tige/racine légérement supérieur a 5 a la fin des traitements. Par contre,
chez le pin gris, le rapport de la biomasse aérienne sur la biomasse des racines reste
relativement stable tout au long la période des traitements, méme si les semis du traitement
aérobie+ ont un rapport systématiquement plus bas tout au long de la période des traitements.
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Mesures de 1'éthyléne, de 1'A4CC et du MACC.

L'anaérobiose racinaire n'a pas stimulé la production d'éthyléne dans la tige des semis,
tant chez 'épinette noire que chez le pin gris (figure 20). Au contraire, on remarque dans le
premier cas une production significativement plus élevée chez les semis en aérobie+
comparativement aux autres traitements entre les jours 14 et 28. Par contre, a la fin des
traitements, la production n'est pas significativement différente entre les traitements. Chez le
pin gris, la production d'éthyléne suit a peu pres le méme patron. Celle-ci est plus €levée
chez les semis en aérobie+ a partir de la deuxieéme semaine de traitement et jusqu'a la fin.

La production d'éthyléne des racines a aussi ét€é mesurée 2 la fin de la période de
traitement. Les racines ayant été incubées en présence d'oxygene, il est plus juste de dire que
cette mesure correspond 2 la capacité de production d'éthyléne des racines, soit le taux de
conversion de ' ACC en éthyléne par le systtme EFE (figure 21). Quelque soit le traitement,
la production d'éthyléne des racines est trés largement supérieure a celle de la tige chez
1'épinette noire. De trés grands écarts dans la mesure de 1'éthyléne des racines sont observés.
Une différence significative entre les tiges et les racines se retrouve sous les deux traitements
intermédiaires (aérobie et anaérobie), mais pas chez les deux autres. Chez le pin gris, on
observe une différence significative dans les deux traitements anaérobiques, les traitements
aérobiques ayant des valeurs relativement faibles. Si on compare les traitements entre eux,
l'augmentation observée de la production d'éthylénes par les racines ne s'avere pas
significative. Par contre, chez le pin gris, la production d'éthyléne dans le traitement
anaérobie- est nettement plus élevée par rapport aux trois autres traitements.

La concentration d' ACC dans les racines a la fin des traitements est significativement plus
élevée dans le traitement anaérobie- chez les deux espéces (figure 22). Chez I'épinette noire,
la concentration en MACC est trés largement supérieure a ' ACC libre, quelque soit le
traitement, et elle augmente proportionnellement a la diminution de 'oxygene au niveau des

‘racines. Chez le pin gris, on remarque la méme tendance, sauf que les concentrations d'ACC
et de MACC sont plus faible que chez 1'épinette noire.

Le taux de gauchissement.

Le gauchissement de la tige a ét€ mesuré périodiquement 2 intervalle d'une semaine chez
1'épinette noire (figure 23). La proportion de plants gauchis est nettement plus importante au
début des traitements et varie a ce moment la entre 80 et 90% des semis. Cette trés forte
proportion de plants gauchis s'explique par la difficulté d'orienter correctement la tige a la
verticale lors du repiquage. La proportion de plants gauchis diminue constamment jusqu'a la
fin de la période de traitement, particulierement dans cas du traitement anaérobie-. Les plant
fortement gauchis (@3>90°) persistent dans le traitement aérobie+, tandis que ces plants se
redressent partiellement pour les autres traitements. La comparaison statistique des
fréquences de gauchissement entre les traitements par le test du Khi carré ne montre pas de
diférences significatives au seuil de 0,05.

Histologie de 1'épinette noire.

Une section d'une racine terminale viable a été€ prélevée a 20 mm au dessus de I'apex. En
coupe transversale, la section se caractérise par une stele centrale bien différenciée de forme
ovale ol I'arrangement des tissus vasculaires primaires est en diarche (figure 24). La stele
est entourée d'un péricycle secondaire formé de cellules parenchymateuses isodiamétriques
trés vacuolisées et fortement imbriquées. Dans le cas des semis en anaérobie-, la section est
de forme ovale et son diamétre est significativement plus petit comparativement aux autres

47



LORD, D., Groupe de Recherche en Productivité Végétale, Université du Québec 3 Chicoutimi

Rapport final 1991-92 du projet 032130 subventionné par le Ministére des Foréts du Québec

15 | 2 - -
- Epinette noire - Pin gris
S W Acrobie + [ .
% 10 Aérobie
= Anaérobie
5
B Anaérobie -

&

2 s

¥

z =

<&
aE =

o' 5\ R

1 7

14 21 28 43

Nombre de jours de traitement

0 1 7 14 20 47
Nombre de jours de traitement

Figure 20. Production d'éthyléne des tiges d'épinette doire et de pin gris durant la
période de traitement. Moyenne + écart-type, n=5.
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Figure 24.  Section tranversale d'une racine terminale d'un semis d'épinette noire. (A)
aérobie+: péricycle bien formé de cellules parenchymateuses fortement
imbriquées. (B) anaérobie-: cellules du péricycle turgescentes et espaces
intercellulaires (fléche) de nature schyzogene entre les cellules compagnes.

CO: cortex; P: péricycle; Ph: phloeéme; X: xyleme. (x536)
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traitements (tableau 6). Son péricycle est moins développé, alors que les cellules de
parenchyme sont hypertrophiées et arrondies, ce qui permet le développement d'espaces
intercellulaires schyzogeénes peu étendus a la jonction des cellules compagnes (figure 24).
L'endoderme est peu développé et est formé d'une seule couche de cellules aplaties a paroi
mince. Pour tous les traitements, le cortex est en voie de désagrégation et n'est plus constitué
que de 2 a 3 couches de cellules rectangulaires fortement aplaties radialement. L'épiderme est
absent et, dans certain cas, I'endoderme est en contact direct avec l'extérieur.

Tableau 6: Différentiation cellulaire de la racine terminale de semis d'épinette noire en
fonction de I'oxygénation racinaire.

’

Diamétre Diamétre de Epaisseur
total la stele du péricycle
(mm) (mm) (mm)
Traitements
Aérobie + 0,590,062 0,230,022  0,18+0,022
Aérobie 0,59+0,012  0,1330,03°  0,23+0,02°

Anaérobie 0,59£0,022  0,15+0,03° 0,2220,02°

Anaérobie - (424010  0,1240,05°  0,15+0,032
P (ANOVA) 0,02 0,02 0,01

Dans les colonnes ou l'analyse de variance (ANOVA) est
significative (P<0,05), les mesures qui n'ont pas la méme lettre
sont significativement différentes 4 un niveau de 5% pour le
test des moyennes de Fisher. Moyenne + écart-type, n=3.

Les racines principales prélevées juste sous la ligne d'immersion, soit & 20 -mm sous
I'hypocotyle ont un diametre moyen semblables dans tous les traitements. Ceux-ci n'ont pas
eu d'effet sur la différentiation cellulaire puisque le diameétre de la stéle, le nombre de
trachéides par file de cellules et I'épaisseur du péricycle ne varient pas d'une manicre
significative d'un traitement a l'autre (tableau 7). Le péricycle des sections de racine
principale prélevées en anaérobie- est formé de cellules de parenchyme trés arrondies,
formant ainsi un tissus treés lache ou les espaces intercellulaires trés étendus forment de
grands aérenchymes (figure 25). Par contre, les semis du traitement aérobie+ ont un
péricycle formé de cellules de parenchyme aplaties fortement imbriquées ol les espaces
intercellulaires sont absents. Le périderme est bien développé, quelque soit le traitement. 11
est formé de files de cellules périclinales cutinisées.

Tableau7:  Différentiation cellulaire d'une racine principale d'épinette noire en fonctlon de

I'oxygénation racinaire.
Diametre Diametre du Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
total © xyléme pericycle trachéides xyleme/ Diam(xylem)
(mm) (mm) (mm) pericycle /diam (tot)
_Traitements .
Aérobie + 1,64+0,27 1,15+0,23 0,25%0,04 3616 2,4+0,6 0,70+0,05
Aérobie 1,51+0,26 1,01+0,27 0,25£0,04 35+9 2,2+0,8 0,67+0,09
Anaérobie 1,51£0,39 1,05+0,36 0,23+0,03 33+6 2,2+0,7 0,68+0,07
Anaérobie - 1,25+0,06 0,81+0,10 0,22+0,02 25%2 1,804 0,64+0,05
P (ANOVA) 041 0,48 0,81 0,20 0,75 0,76

51



LORD, D., Groupe de Recherche en Productivité Végétale, Université du Québec A Chicoutimi

R final 1991-92 du proj 2130 subventionné par le Ministeére des Foréts
Te C/ \
o 'I' f."f.,’l" 5 .‘:4
.ll&
Figure 25. Section d'une racine principale d'épinette noire prélevée juste sous la ligne

d'immersion. (A) aérobie+: espaces intercellulaire absents dans le péricycle;
le périderme est bien développé. (B) anaérobie-: présence d'aérenchymes
sous-jacentes aux lenticelles.

P: péricycle; Ph: phloeme; Pm: périderme; X: xyléme. (x162)
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Les lenticelles hypertrophiées au niveau de I'hypocotyle sont trés abondantes dans tous les
traitements, sauf celui en aérobie+. Elles sont aussi présentes en moins grand nombre sur les
racines principales, juste sous la ligne d'immersion. A ce niveau, la rupture du périderme et
des cellules tres arrondies forment des protubérances d'environ 1 mm a l'extérieur (figure
26). De nombreux espaces intercellulaires sont visibles au voisinage des lenticelles au niveau
du cortex (figure 27b). Par contre, le cortex de I'hypocotyle des semis en aérobie+ est
fortement imbriqué et les espaces intercellulaires sont peu nombreux (figure 27a). A
I'exception de I'hypocotyle, le traitement anaérobie- a inhibé€ significativement la croissance
radiale de la tige (tableau 8). Le xyléme a un diameétre plus faible suite & une production
moindre de trachéides par file de cellule. Ces trachéides ont une paroi cellulaire plus épaisse
et sont de forme arrondie, comme c'est le cas pour le bois de réaction. Il n'y a pas de
différence significative dans 1'épaisseur de I'écorce. Le traitement anaérobie- a aussi diminué
la production de canaux résiniféres au niveau de I'hypocotyle (tableau 9). Au niveau de la
tige, les espaces intercellulaires sont absents. En anaérobie-, le cortex est formé de cellules
de parenchyme turgescentes dont le cytoplasme est plus dense que celui des semis en
aérobie+. Les traitements n'ont pas influencé la lignification puisque le périderme est bien
développé, tant chez les semis en aérobie+ qu'en anaérobie- (Figure 28).

Tableau 8:  Différentiation cellulaire de I'hypocotyle et de la tige des semis d'épinette noire
en fonction de 1'oxygénation racinaire.

Hypocotyle
Diamétre Diam du Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
total xyléeme de l'écorce -trachéides xyleme/ Diam(xylem)
_Traitements __ (mm) (mm) (mm) écorce /diam (tot)
Anaérobie 2,730,229  1.86:026  043:0,06 41453 21760407 0.84+0,02%
Anaérobie - 2,1310,38 1,211’0,20 0,46i0,10 45+ 6b 1.31+0 12b 0.78+0 Olb
P (ANOVA) 0,20 0,10 0,58 0,05 0,01 0,0032
Bas de la tige (premier entrenoeud) ‘
Diamétre Diameétredu  Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
xyléme de l'écorce trachéides xyléeme/ Diam(xylem)
Traitements  (mm) (mm) (mm) écorce /diam (tot)
Adobie+ 53540387 1,57:030°  039:0,05% 4947 2,00£0,20° 0,830,017
Adrobie 2,58:047%  1,69+0,40°  044+0,04® 51442 1,90£0,3330  0,83+0,022°
Anaérobie 503101630 1,25+0,03° 0,390,082 45142 1,68+0,4330 0,810,032
Anadrobie - 1 514026 125$0,03° 03320092  3316P 1,33£0,35°  0,78£0,03°
P (ANOVA) 0,02 0,02 0,32 0,01 0,15 0,12
Milieu de la tige :
_ Diamétre Diamétre du . Epaisseur Nombrede  Ratio Ratio
xyleme de I'écorce trachéides xyléeme/ Diam(xylem)
Traitements mm mm mm écorce /diam (tot
Aérobie + 1,67+0, lga 1,67+0 193 0,31+0,03 26+4 1,67+0,13 0,81+0,01
Anaérobie 1,71i0,1 la 1.71+0 lla 0,35i0,05 25+3 1,48i0,26 0,80"_'0,02
Anaérobie- | 154008P 11540080 029%0,03  18%5 1,03+0,31  0,75+0,04
P (ANOVA) 0,01 0,01 0,18 0,09 0,16 0,11

Dans les colonnes ol I'analyse de variance (ANOVA) est significative (P<0,05), les mesures qui n'ont pas la méme
lettre sont significativement différentes a un niveau de 5% pour le test des moyennes de Fisher. Moyenne + écart-
type, n=3.
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Figure 26. Développement d'une lenticelle hypertrophiée et d'espaces intercellulaires

(fleche) sur I'hypocotyle d'un semis d'épinette noire cultivé en anaérobie-. les
parenchymes non-conducteurs du phlo¢me proviennent de la division
périclinale des cellules de rayon.

C: cambium; E: épiderme; L: lenticelle; Ph: phloéme; Pm: périderme. (x370).
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Figure 27.

Section de I'hypocotyle d'un semis cultivé en aérobie+ (A) et en anaérobie-
(B). La fleche indique la présence de nombreux espaces intercellulaires dans
le cortex des semis en anaérobie-.

C: cambium; Co: cortex; Ph: phlo¢me; Pm: périderme. (x305)
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Figure 28. Section de la tige d'un semis cultivé en aérobie+ (A) et en anaérobie- (B).
Dans les deux cas, le périderme est bien développé et il y a absence des
espaces intercellulaires.

CO: cortex; Ph: phloeme; Pm: périderme; X: xyleme. (x210)
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Tableau 9: Nombre de canaux résiniféres et densité moyenne par surface de xyleme

(mm'z) a différents niveaux des tiges d'épinette noire en fonction de
l'oxygénation racinaire.

Sections

Hypocotyte Base de la tige Milieu de la tige

Nombre Densité Nombre Densité Nombre Densité
Traitements mm2 __mm?2 mm-2
Aérobie + 11543 3715 132 04207 Ol 0
Aérobie 4i§b 1,8+2,1 0+1 0,2+0,3 0 0
Anaérobie 6_,__4ab 2,1£1,6 12 1,1+1,2 0 0
Anaérobie - 0__,:1b 0,2+0,4 0 0 0 0
P (ANOVA) 0,04 0,13 0,54 0,32 0,44 0,44

Dans les colonnes ot l'analyse de variance (ANOVA) est significative (P<0,05), les mesures qui n'ont pas la
méme lettre sont significativement différentes & un niveau de 5% pour le test des moyennes de Fisher.
Moyenne + écart-type, n=3.

Histologie du pin gris.

Dans les racines terminales des semis en aérobie+, la croissance secondaire n'a pas débuté
et la partie centrale de la section est occupée par le méristtme médullaire formé de cellules
prismatiques non-différenciées (figure 29). Au centre, des lacunes sont observées. Elles
sont possiblement d'origine lysogénique puisque des fragments de paroi cellulaire sont
visibles. Le péricycle est formé de cellules parenchymateuses isodiamétriques imbriquées.
Contrairement 2 I'épinette noire, le cortex est encore présent et est formé de grosses cellules
globulaires avec espaces intercellulaires abondants. L'endoderme est peu développé et se
discerne i peine des cellules de parenchyme du péricycle. En anaérobie-, les cellules du
péricycle sont hypertrophiées et les espaces intercellulaires occupent une plus grande surface.
Des aérenchymes de nature lysogénique sont aussi présents. De plus, 'endoderme est formé
de cellules tres allongées a paroi €paisse.

Dans les sections de la racine pivotante des semis en aérobie+, le péricycle est formé de
deux type de cellules; certaines sont de forme globulaire et les autres sont prismatiques et
aplaties radialement (figure 30). On remarque 12 aussi la présence d'aérenchymes discontinus
parsemés de fragments de parois cellulaires. Dans le cas des semis en anaérobie-, les
aérenchymes sont plus continus et sont trés abondants, surtout en périphérie, a proximité du
périderme.

Les lenticelles sont trés abondantes au niveau du cortex et a un degré moindre, sur la
racine pivotante juste au-dessous de la ligne d'immersion. Les lenticelles sont formées par
un épaississement du phellogéne qui résulte de la division périclinale de ses cellules (figure
31). Des espaces intercellulaires sont présents a proximité. En aérobie+, les cellules
parenchymateuses du cortex de I'hypocotyle sont aplaties radialement suite a la croissance
radiale du xyléme et du phloéme (figure 32). Ces cellules sont aplaties contre le périderme,
lequel est bien développé a la fin des traitements. En anaérobie-, le phloéme est plus large
qu'auparavant et son €paississement est surtout causé par la prolifération de cellules
parenchymateuses de forme irréguliere et de grands espaces intercellulaires. Par contre, les
éléments conducteurs sont moins nombreux qu'en aérobie+.

~
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Section tranversale d'une racine terminale d'un semis de pin gris en aérobie+
(A) et en anaérobie- (B). En aérobie+, le mérist¢tme médullaire n'est pas
encore différenci€ et le péricycle est formé de cellules fortement imbriquées.
En anaérobie-, la formation d'aérenchyme dans le péricycle est visible. Ce
péricycle est formé de cellules hypertrophiées de forme arrondies laissant
apparaitre de grand espaces intercellulaires schizogéniques.

Co: cortex; EnD: endoderme; P: péricycle; PC: procambium; Ph: phlogme; X:
xyléme. (x406).
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Figure 30. Section de la racine pivotante des semis de pin gris en aérobie+ (A) et en
anaérobie- (B). En (B), on remarque la présence d'aérenchymes formant une
bande continue juste sous le périderme; C: cambium; P: péricycle; Pm:
périderme; Ph: phlo¢me. (x406)
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Lenticelle se développant sur I'hypocotyle d'un semis de pin gris cultivé en
aérobie+. L: lenticelle. (x210)
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Figure 32.

Section de I'hypocotyle de semis de pin gris en aérobie+ (A) et en anaérobie-
(B). Le cortex de I'hypocotyle des semis en anaérobie- est formé de cellules
de parenchyme de formes tres irréguliéres espacées par de nombreux espaces
intercellulaires (fleches). En aérobie+, les cellules du cortex sont aplaties et
les espaces intercellulaires sont moins nombreux. (x406)
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Dans la tige, des cellules parenchymateuses hypertrophiées trés laches et trés vacuolisées
sont observées au niveau du phloéme (figure 33). Si les espaces intercellulaires sont présents
tant en aérobie+ qu'en anaérobie-, ils sont moins importants que dans les sections de
I'hypocotyle. Le diamétre du xyleme de la tige est significativement plus faible en anaérobie-
par rapport aux trois autres traitements (tableau 10). Cette diminution du diameétre du xyléme
résulte d'une production plus faible de trachéides notamment & la mi-hauteur du semis.
L'écorce n'est cependant pas affectée par le degré d'hypoxie du milieu de culture

Tableau 10:  Différentiation cellulaire de I'hypocotyle et de la tige des semis de pin gris en
fonction de I'oxygénation racinaire.

Hypocotyle
Diamétre Diametredu  Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
xyléme de I'écorce trachéides xyléeme/ Diam(xylem)
(mm) * (mm) (mm) écorce /diam (tot)
Traitements
Aérobie + 4,1210,70 2,95+0,55 0,59%0,09 87120 2,51+0,26 0,71£0,02
Aérobie 4,0010,93 2,78+0,83 0,61+0,14 76x13 2,3410,71 0,69+0,07
Anaérobie 3,78+0,13 2,70+0,14 0,5410,05 736 2,52+0,31 0,71£0,02
Anaérobie -  3,49+0,24 2,31£0,01 0,59+0,12 68+10 2,00+0,39 0,66x0,05
P (ANOVA) 0,61 0,50 0,87 0,37 0,50 0,51
Bas de la tige
Diamétre Diamétredu  Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
xyléeme de I'écorce trachéides xyleme/ Diam(xylem)
{(mm) (mm) - (mm) écorce /diam (tot)
Traitements R —
Aérobie+ 35710512 2,60+040%  0.48+0,08 59£17 27240412 0,73£0,03%"
Aérobie 347+0,552  227:0422 0608009 65%15 1,88£0,24°  0,65+0,03°
Anaérobie 34940182 231:0,09% 056£006 6245 2,09:022°  0,68+0,02°
Anaérobie - 9454034 15740,170 044009 514 1,79:021°  0,6420,03°
P (ANOVA) 0,04 0,024 0,16 0,51 0,02 0,02
Milieu de la tige
Diamétre Diametre du  Epaisseur Nombre de Ratio Ratio
xyleme de I'écorce trachéides xyleme/ Diam(xylem)
(mm) (mm) (mm) écorce /diam (tot)
Traitements —
Arobie+  2.97£1,08 59140622 0388025 5114107 341:1,16%  0,76:0,07%,
Adrobie  3,533049 91950242 0672017 55493 1 70:040°  0,62:0,06°
Anaérobie 3312011 91749,152 0572003 4942 1,90:0,22°  0,65+0,03°
Anaérobie - 2,40£045 3940130 0.5230,17  3945b 1,39+0,34°  0,58+0,06
P (ANOVA) 0,23 0,05 0,28 0,04 0,02 0,02

Dans les colonnes ou l'analyse de variance (ANOVA) est significative (P<0,05), les mesures qui n'ont pas la méme
lettre sont significativement différentes a un niveau de 5% pour le test des moyennes de Fisher. Moyenne + écart-

type, n=3.
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Section de la tige de semis de pin gris en aérobie (A) et en anaérobie- (B). 11y
a eu formation d'aérenchymes (fleches) dans les deux cas. (x586)
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Discussion.

La diminution de I'oxygéne au niveau des racines a affecté négativement la croissance et la
vigueur des plants. Les semis de pin gris se sont montrés moins tolérants que ceux
d'épinette noire, particuliérement en condition de traitement anaérobie. Chez la premiére
espece, une sénescence prématurée caractérisée par une chlorose généralisée du feuillage et
une piltre croissance tant de la partie épigée que racinaire affecte les semis. Ces symptomes
sont absents chez 1'épinette noire, méme si la croissance est fortement inhibée.

Cette différences se réfléte dans I'habitat qu'occupent ces deux essences typiques de la
région forestiere boréale. En peuplement naturel, le pin gris se retrouve surtout sur des sols
sablonneux bien drainés, tandis que 1'épinette noire s'accomode d'une grande diversité de
sites, allant des pentes et terrains plats bien égouttés aux tourbieres (Hosie 1987). Tang et
Kozlowski (1983) ont aussi observé que les semis de pin gris s'adaptent mal a I'inondation
du sol; aprés seulement 15 jours d'inondation, les aiguilles étaient endommagées et la
croissance sévérement inhibée.

L'inondation du sol a pour effet de diminuer considérablement l'approvisionnement en
oxygeéne au systéme racinaire. En plus, elle induit des carences minérales et I'accumulation
de composés phytotoxiques provenant de la respiration anaérobique. D'ailleurs, Topa et
McLeod (1986a) ont observé que les symptdmes de sénescence sont plus séveres lorsque des
semis de pin sont cultivés sur sol inondé comparativement a une culture hydroponique non-
oxygénée. Les méme auteurs (1986b) ont observé chez différentes espéces de pin que
l'anaérobiose interfere avec 'acquisition nette de certains éléments minéraux; cependant leurs
données sont insuffisantes pour préciser si la diminution de l'absorption minérale résulte de
la diminution de I'efficacité d'absorption ou de la réduction de la surface d'absorption des
racines. Zincan er al (1974) ne remarque qu'une déficience marginale en N, K, Mg et Ca
chez les semis d'épinette et de pin gris lorsque la concentration en O est inférieure & 3 ppm;

ces déficiences sont insuffisantes pour induire des carences dans les tissus. Le systéme de
culture utilisé dans notre expérience minimise les effets des carences minérales et
l'accumulation des produits phytotoxiques a cause du grand volume des bassins et de la
circulation constante de la solution nutritive. Les modifications dans le patron de croissance
et la morphologie des semis observées dans cette expérience résultent donc principalement
des conditions d'aération du milieu de culture.

La croissance des semis est inhibée par une diminution de la concentration en oxygene
dissoute dans la solution nutritive. Chez le pin gris en particulier, le barbotage d'air du
traitement aérobie+ n'est pas suffisant pour fournir une quantité suffisante d'oxygeéne aux
racines. En effet, une diminution de la biomasse racinaire les premiéres semaines des
traitements, la formation d'un bourgeon apical suivie de la dormances des semis,
I'hypertrophie du collet et le développement de lenticelles hypertrophiées apparaissent méme
dans ce traitement ce qui indiquent un état de stress chez les semis. Nos résultats sont en
contradiction avec certains travaux antérieurs sur la concentration minimale en O7 nécessaire
a la croissance. Ainsi Zincan et al. (1974) affirment que la croissance et la vitalité des semis
d'épinette noire et de pin gris ne sont réduites qu'a partir d'une concentration en O de 2%
(27% de saturation). Topa et McLeod (1986a) n'observe pas de diminution de la hauteur et
de la biomasse de la tige chez les semis de Pinus taeda et serotina cultivés en solution
déoxygénée, mais uniquement chez Pinus clausa , une espece réputée intolérante a
l'inondation. Pour Pinus halepensis, I'accroissement en hauteur n'est pas affecté apres 43
jours d'inondation du sol; par contre, la biomasse aérienne est réduite, car il y a inhibition de
la croissance des aiguilles (Yamamoto ez al. 1987). Nos résultats indiquent plutot qu'il n'y a
pas de seuil de tolérance 2 un déficit en oxygéne au niveau racinaire et qu'un déficit prolongé
en O inhibe la croissance en hauteur et en diametre de la tige, ainsi que la biomasse des
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racines des jeunes semis d'épinette noire et de pin gris. La réponse a I'inondation du sol
dépend en premier lieu de l'espéce, suivant qu'elle est tolérante ou intolérante & I'hypoxie.
D'autres facteurs peuvent intervenir comme 1'dge du plant et les conditions de
I'environnement (température, luminosité, humidité de l'air).

Les racines sont particulierement sensibles & une déficience en oxygeéne. Ainsi, la
biomasse racinaire diminue durant les premigres semaines des traitements, car il y a arrét de
l'allongement des racines et carie des racines déja en place, notamment celles qui ne sont pas
lignifiées. La réaction du systéme racinaire des semis d'épinette noire agés de 2 a 4 ans a des
sols saturés en eau a été étudiée par Levan et Riha (1986); les racines les plus profondes
n'atteignaient que 100 mm sous la surface du plan d'eau, méme aprés une période maximale
de croissance de 30 jours. L'arrét de la croissance racinaire en longueur indique que la
respiration anaérobique est insuffisante pour permettre le maintien de l'activité cellulaire.
Johnson et al (1989) ont montré que, chez des plants de mais placés en condition de culture
anaérobique, la concentration en ATP atteint des valeurs trés basses aprés seulement 24
heures d'anaérobie; elle le demeure tant que ces conditions sont maintenues. Parallélement a
cela, l'activité de l'alcool déshydrogénase (ADH) augmente. Par ailleurs, 1'étude de
l'ultrastucture des racines terminales de la courge (Cucurbita pepo) exposée pendant 24
heures a un milieu anoxique montre que les mitochondries sont irréversiblement
endommagées (Vartapatian 1973).

Apres 2 a 3 semaines de traitements, les semis d'épinette noire et de pin gris se sont
adaptés aux conditions hypoxyques du milieu de culture en formant des racines adventives
sur la portion immergée de I'hypocotyle ou sur les racines déja en place, en plus de former
des lenticelles hypertrophiées au niveau du collet. La formation de lenticelles et de racines
adventives est caractéristique des plantes ligneuses adaptées a l'inondation. Cette adaptation
morphologique se rencontre tant chez les feuillus (Tang et Kozlowski 1982a, 1982b; Angeles
et9' gl. 1986) que chez les résineux (Topa et McLeod 1986a, 1986¢c, 1988; McKevlin et al.
1987). ' '

L'inhibition de la croissance racinaire lors des premiéres semaines de traitement entraine
une augmentation spectaculaire du rapport biomasse tige/racine chez I'épinette noire. Par la
suite, la reprise de la croissance racinaire diminue grandement ce rapport. Chez le pin gris,
au contraire, ce rapport reste pratiquement constant. L'arrét de la croissance en hauteur
occasionné par la dormance a permis de canaliser les ressources en carbone vers la formation
d'un nouveau systeme racinaire formé de racines adventives et d'équilibrer les pertes d'eau
par transpiration et les gains par I'absorption de I'eau au niveau des racines.

Il est probable que la dormance des semis de pin gris soit directement reliée aux stress
occasionnés par I'hypoxie. Cette dormance serait un mécanisme d'adaptation permettant la
survie du plant. Coutts (1981) a remarqué que des semis d'épinette de sitka en dormance
sont plus résistants a 1'inondation du sol que ceux en croissance active. L'arrét de la
croissance de la partie épigée permet de conserver un équilibre entre la surface d'évaporation
(les aiguilles) et la surfaces d'absorption de I'eau (les racines). Les semis de pin gris ont une
importante surface foliaire comparativement a 1'épinette noire. Cette espeéce est donc
défavorisée lorsque 1'inondation du sol provoque l'arrét de la croissance des racines ou la
réduit. Il est fort probable que la piétre adaptation des semis de pin gris résulte du stress
hydrique causé par une trop forte évaporation par rapport a une trop faible absorption de
l'eau, la surface des racines étant trop faible par rapport a la surface du feuillage nécessaire
pour combler les besoins hydriques du semis.

11 est démontré que l'inondation du sol stimule la production de I'acide abscissique (ABA)

dans les racines (Reid et Bradford 1984) et I'application exogene d'’ABA induit la dormance
(Kramer et Kozlowski 1979; Walton 1980). Il est donc plausible que le stress produit par
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I'hypoxie ait stimulé la production d'ABA dans les racines et que son transport vers la tige
via le xyléme a induit la dormance des semis de pin gris. Il semble donc que les semis
d'épinette noire soient plus résistants aux stress, méme en période de croissance, et qu'ils -
peuvent supporter beaucoup mieux un déséquilibre entre les tissus responsables de la
transpiration (les aiguilles) et les racines qui comblent les besoins hydriques des semis.

Le développement de lenticelles et de racines adventives au niveau du collet permet aux
semis d'épinette noire et de pin gris de s'adapter aux conditions d'hypoxie en permettant le
passage de l'air de 1'atmosphére aux racines via les lenticelles qui se développent sur
I'hypocotyle. Si ces deux espéces produisent ces structures, I'épinette noire s'adapte
beaucoup mieux que le pin gris aux conditions stressantes de par sa capacité plus €levée de
produire des racines adventives tout en maintenant une croissance active de la partie épigée.
Chez le pin gris, l'arrét de la croissance de la tige permet de maintenir un équilibre entre les
besoins physiologiques de la partie épigée et du systéme racinaire. Cependant, le
développement de racines adventives est souvent trop lent. Le déséquilibre ainsi créé entre
l'absorption de I'eau et la transpiration cause I'asséchement des aiguilles et éventuellement la
mort du semis. A

L'examen des sections microscopiques des racines et de I'hypocotyle chez I'épinette noire
et le pin gris montre l'existence d'un continuum entre l'atmosphére externe et les racines
lorsque la tension en Op au niveau des racines est réduite. Ce continuum se fait via les
lenticelles et les espaces intercellulaires. Ceux-ci se développent dans la région péricyclique
des racines et dans le cortex ou le phloéme non tonducteur de I'hypocotyle. Ces
changements morphologiques ont aussi été observés chez d'autres plantes ligneuses
(Yamamoto et al. 1987; Topa et McLeod 1986¢, 1988; Tang et Kozlowski 1982a, 1982b;
Angeles et al. 1986; McKevlin et al 1987). Topa et McLeod (1988) ont montré que ces
espaces intercellulaires permettent effectivement la diffusion de 'oxygéne dans les racines en
utilisant la technique de la teinture a l'indigo-carmine. L'accumulation de fer oxydé dans les
racines de semis de pin 4 encens est aussi un indice que l'oxygene diffuse librement dans les
racines par les espaces intercellulaire (McKevlin et al 1987).

Ces espaces intercellulaire sont formés suite a la diminution de la tension de O7 dans les
racines. Ils sont créés par la division de cellules parenchymateuses hypertrophiées et
turgescentes de forme arrondies. La formation d'aérenchymes de nature schizogene
prédomine chez I'épinette noire. Chez le pin gris, la présence de fragments de paroi cellulaire
indique que la formation des aérenchymes peut &tre aussi de nature lysogénique. Kawase
(1981) a démontré que l'anaérobiose stimule la production de l'éthyléne qui a son tour
augmente l'activité de la cellulase qui cause la formation d'aérenchymes chez les plants de
Lycopersicum esculentum et de Phaseolus vulgaris. Chez les plantes ligneuses, la formation
d'aérenchymes est surtout de nature schyzogéne (Topa et McLeod 1986¢c; McKevlin et al
1987). La formation d'espaces intercellulaires et d'aérenchymes est limitée au tissu immergé
ou juste au dessus de la zone de submergence. En effet, ils sont absents de la tige.

L'éthyléne serait 1'agent causal de I'hypertrophie du collet et de la formation d'aérenchyme
et de lenticelles hypertrophiées. L'éthyléne est reconnu pour causer I'hypertrophie des
tissus. Ainsi l'application d'Ethrel, un composé qui se dégrade en éthyléne, cause
I'hypertrophie localisé du tronc de Pinus radiata (Barker 1979) et de Picea abies
(Ingemarsson et al. 1991). L'augmentation du diamétre de la tige chez des semis de Pinus
taeda suite i l'application d'Ethrel est surtout causée par la stimulation de la croissance du
phloéme, méme si l'accroissement radial du xyleme est inhibé (Telewski er al. 1983). Les
travaux de Topa et McLeod (1988) montrent qu'un traitement exogene a I'éthyléne de semis
de Pinus resinosa induit la formation d'aérenchymes dans les racines, de fagon similaire aux
conditions hypoxique. Nos travaux montrent qu'effectivement I'hypoxie sévere stimule la
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production d'éthyléne dans les racines des semis d'épinette noire et de pin gris et que le
potentiel de production d'éthyléne est plus élevé chez I'épinette. Chez les deux especes, ce
potentiel est plus élevé dans les racines que dans la tige. Simultanément, la concentration
d'ACC est plus élevée dans les racines en condition d'hypoxie. Cependant, les fortes
concentrations en MACC retrouvées dans cette expérience impliquent que la voie de la
malonysation de 1'ACC agit comme un mécanisme de régulation trés important de la voie
biosynthétique de I'éthyléne chez les deux espéces. Ce composé est inactif et s'accumule
dans les tissus. De plus, la conjugaison de I'ACC en MACC est essentiellement irréversible
(Hoffman et al 1983). La conversion de ' ACC en MACC régularise donc la biosynthése de
I'éthylene en soustrayant I'exceés d'ACC des semis.

Malgré le fait que 1'anaérobiose stimule la production d'ACC dans les racines, il n'y a pas
d'augmentation simultanée de 1'éthyléne dans la tige. Chez les plants de tomate, I'inondation
du sol induit la production d'ACC dans les racines, lequel est transloqué via le xyleéme dans
la tige oll, en présence d'oxygene, il est est transformé en éthylene (Bradford et Yang 1980).
Yamamoto et al (1987) ont démontré qu'il existe une relation entre 'accumulation de 'ACC
dans les racines de semis inondés de Pinus halepensis et l'augmentation simultanée de la
production d'éthyléne au niveau de la tige. Cependant, la production d'éthyléne diminue
graduellement de la base du plant vers le haut, la région immergée ayant le plus haut taux de
production. Il existe donc un gradient décroissant vers le haut qui fait que lorsque I'éthyléne
est mesuré en incubant le semis au complet, la production de cette hormone par les plants
inondés est a peine plus élevée que celle produite par les plants témoins (Yamamoto et al
1987). D'ailleurs, Tang et Kozlowski (1982a) ont montré que l'augmentation de la
production d'éthyléne est associée a la présence de lenticelles hypertrophiées au-dessus de la
portion immergée de la tige chez Quercus macrocarpa. Les donnés de cette expérience
indiquent que l'anaérobiose a stimulé la production d'ACC dans les racines et que la
conversion de I'ACC en éthyléne en présence d'oxygene se fait juste au-dessus de la zone
d'immersion. La présence de lenticelles hypertrophiées et d'aérenchymes est d'ailleurs
caractéristique d'une production accrue d'éthyléne. L'absence d'augmentation d'éthyleéne
dans la tige est justement causée par la présence méme de ces lenticelles puisque I'éthyléne
peut diffuser hors des tissus via celles-ci.

La concentration plus élevée d'éthyléne dans les tiges d'épinette noire et de pin gris en
aérobie+ peut aussi s'expliquer en fonction du statut hydrique des semis. L'anaérobiose du
sol suite a I'inondation conduit a une réduction rapide de la transpiration, de la conductance
des stomates et de la photosynthése chez de nombreuses especes de plantes ligneuses
(Pezeshki et Chambers 1985; Vu et Yelenoski 1991; Zaerr 1983; Grossnickel 1987). Topa et
Mcleod (1986a) notent une diminution du contenu hydrique des semis de différentes especes
de pin cultivées en anaérobie. En fait, I'anaérobiose des racines induit un stress hydrique
chez les plants. Morgan ez al. (1990) ont montré qu'un stress hydrique diminue le taux de
production de 1'éthyléne dans la tige. De plus, Stumpff et Johnson (1987) ont montré que le
taux de production chez les semis de Pinus taeda augmente légérement avec le stress initial,
mais diminue par la suite simultanément avec la diminution du potentiel hydrique des
aiguilles. Ainsi la modulation de la synthése de I'éthylene par I' ACCase et de I'EFE est
influencée par le degré de stress hydrique du plan dans la partie aérienne. Il est donc logique
de croire que, dans notre expérience, 'anaérobiose racinaire a provoqué un stress hydrique
suite a la diminution de la surface racinaire et & un changement dans la perméabilité des
racines. La diminution du potentiel hydrique de la tige a ainsi influencé négativement la
synthése de 1'éthyléne, soit au niveau de I'ACCase et de I'EFE. Les semis cultivés en
anaérobie auraient donc un potentiel hydrique moins élevé et, conséquemment, une
production d'éthyléne plus faible.

Le degré d'oxygénation racinaire n'a pas influencé le taux de gauchissement de la tige de
1'épinette noire, la fréquence et le degré des défauts étant a peu prés égaux dans tous les
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traitements. Le gauchissement est un défaut de croissance qui se retrouve fréquemment en
production de plants en serre lors de la période de croissance exponentielle en longueur de la
tige; les semis du traitement anaérobie- ayant une faible croissance épigée, il est logique que
ce traitement montre le plus bas taux de gauchissement. L'anaérobiose racinaire de longue
durée provoquée par les traitements anaérobie et anaérobie- correspond a une situation
extréme qui est peu probable dans une production serricole. Cependant, les semis d'épinette
noire sont beaucoup moins tolérants a I'hypoxie que ce qui était rapporté dans la littérature
(Zincan et al. 1974). En fait I'hypoxie a surtout une influence négative sur la croissance des
racines, la partie épigée étant beaucoup moins affectée. Un mauvais drainage du substrat de
culture est plus susceptible d'influencer négativement la croissance des semis d'épinette
noire, particuliérement leur systéme racinaire, que le taux de gauchissement. De plus,
l'éthyléne ne semble pas jouer un role dans le gauchissement puisque ce composé n'est pas
transloqué trés haut dans la tige lorsque les conditions hypoxiques stimulent la formation
d'ACC dans les racines. De plus, les aérenchymes qui pourraient affaiblir la capacité de
charge de la tige sont uniquement localisés dans les racines et dans la région du collet.

Conclusions.

La diminution de la concentration en oxygéne dans la solution nutritive a inhibé la
croissance des parties aérienne et racinaire des semis d'épinette noire et de pin gris cultivés en
bassins hydroponiques. Contrairement & des travaux publi€s antérieurement, la tolérance de
1'épinette noire au déficit en oxygeéne est moins grande que citée puisque la croissance de la
biomasse décroit proportionnellement a la diminution de I'oxygene fournie aux racines. Les
semis cultivés dans une solution nutritive saturée en oxygeéne ont aussi montré une réduction
de leur biomasse dans le cas du pin gris.

L'anaérobiose racinaire a stimulé la production d'ACC dans les racines chez les deux
espéces. L'augmentation de la production d'éthyléne qui en résulte a induit la formation de
racines adventives, de lenticelles hypertrophiées et d'aérenchymes dans la région péricyclique
des racines et dans le cortex de I'hypocotyle au niveau du collet. Les espaces intercellulaires
sont de nature schizogéne, méme si une origine lysogénique n'est pas a écarter dans le cas
particulier du pin gris. Les grandes concentrations en MACC retrouvées dans les racines des
deux espéces indiquent que la voie de la malonysation de ' ACC joue un réle important dans
la régulation de I'éthyléne dans le cas d'un stress occasionné par un déficit en oxygene au
niveau racinaire. La formation de lenticelles hypertrophiées et d'espaces intercellulaires qui
permettent le libre passage de l'air de I'atmosphére vers et dans les racines est caractéristique
d'espéces bien adaptées a l'inondation du sol. Si le pin gris, une espéce décrite comme
intolérante & l'inondation, montre une certaine plasticité morphologique au niveau des
racines, plasticité qui est visible par la mise en place de tissus ou de structures d‘aération
racinaire, ces modifications morphologiques sont insuffisantes pour permettre aux semis de
s'adapter a long terme aux conditions stressantes d'inondation. Le pin gris ayant une trés
grande surface foliaire par rapport & la masse racinaire en condition d'hypoxie, une
transpiration excessive induit un stress hydrique qui peut aller jusqu'a I'asséchement et la
mort du semis.

Le degré d'oxygénation racinaire n'a pas influencé le taux de gauchissement de la tige de
'épinette noire. L'éthyléne ne parait pas jouer de rdle direct dans le gauchissement, du
moins dans le contexte d'une diminution de I'oxygénation racinaire. En effet, ' ACC produit
dans les racines n'est pas transloqué dans la tige; il est plutdt transformé en éthyléne dans la
zone du collet, endroit ot il diffuse a l'extérieur du plant via les lenticelles hypertrophiées. Si
une irrigation excessive associée & une mauvais drainage du substrat n'influence pas le
gauchissement, du moins directement, ces conditions influenceront négativement la
croissance des semis d'épinette noire.
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