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1 Introduction

« Un écosystéme est un ensemble dynamique composé de communautés végétales, animales
et microbiennes et de I'environnement non vivant, qui interagissent comme une unité
fonctionnelle. Les étres humains font partie intégrante des écosystemes. » (UN 2006)
(ALCAMO, J. et al. 2003)

Depuis I'apparition d I'homme sur Terre, les foréts ont joué un role majeur dans leur évolution :
matériau de construction, source de chauffage, le bois et la foréts représentent une ressource
importante. Mais ’'Homme a tendance a oublier gu’elle n’est pas illimitée, et que c’est une
gestion durable est la seule gestion possible pour assurer aux générations futures d’en profiter

également.

En ce sens, les scientifigues du monde entier tirent la sonnette d’alarme quant au
réchauffement climatique depuis maintenant des décennies. Lentement, les humains se
rappellent gu’ils font partis intégrante des écosystémes et qu’il est de plus en plus nécessaire
d’inclure I'environnement dans leurs prises de décisions. Pour se faire, comprendre comment
ces écosystemes se comportent et réagissent aux variations climatiques, notamment en terme
de précipitations, est primordial.

Aujourd’hui, les foréts belges, et plus largement européennes, sont confrontées a des
sécheresses de plus en plus fréguentes et intenses. Pertes de conductivité hydraulique,
affaiblissements, vulnérabilité accrue face aux attaques d’insectes et de champignons,
diminution de la croissance, augmentation de la mortalité, les impacts se cumulent et
menacent désormais la stabilité et la résilience a long terme de ces écosystéemes.

Pour faire face aux stress hydrique, les arbres ont développer une diversité de mécanismes
d’adaptation, leur permettant de limiter les dommages et de maintenir, au moins
partiellement, leur fonctionnement physiologique. Ces mécanismes agissent a différentes
échelles (hydraulique, physiologique, morphologique et biochimique), et leur efficacité dépend
a la fois de I'espéce, du stade de développement, des conditions environnementales et de la
sévérité du stress.

Parmi ces mécanismes, la régulation stomatique constitue une réponse rapide permettant de
réduire les pertes en eau par transpiration, au prix d’'une diminution des échanges gazeux et
d’assimilation du carbone. A lus long terme, des ajustements morphologiques peuvent
également intervenir, tels qu’une réduction de la surface foliaire ou une modification de
I’architecture racinaire, favorisant une meilleure acquisition de I'eau.

Toutefois, si ces mécanismes contribuent a la tolérance globale a la sécheresse, ils ne
permettent pas a eux seuls d’assurer le maintien de la turgescence cellulaire lorsque la

disponibilité en eau devient fortement limitante. L'ajustement osmotique est un mécanisme
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qui permet notamment de maintenir la turgescence cellulaire malgré une diminution du
potentiel hydrique du sol, et qui est régulierement cité dans la littérature comme un
mécanisme clé de réponse a la sécheresse. Il repose sur I'accumulation active d’osmolytes, tels
que les sucres ou certains acides aminés, permettant de diminuer le potentiel osmotique
cellulaire. Ce processus joue ainsi un rdle clé dans le maintien des fonctions physiologiques et
la survie des arbres en conditions de sécheresse.

Le hétre, Fagus sylvatica, est une espece particulierement sensible au stress hydrique. Bien
gu’il soit largement dominant dans de nombreuses foréts tempérées européennes, son
systeme hydraulique vulnérable a la cavitation et sa stratégie physiologiquement conservatrice
en font une essence a risque face a I'augmentation de la fréquence des sécheresses. Cette
essence peut faire appel au mécanisme d’ajustement osmotique, mais ce n’est pas un
mécanisme systématique chez le hétre. Il n’est observé que sous certaines conditions. Les
études d’ajustement osmotique et ses caractéristiques chez Fagus sylvatica sont encore peu
nombreuses, pourtant, comprendre quand et comment ce mécanisme fonctionne chez cette
essence permettrait de mieux anticiper son évolution dans les peuplements forestiers
européens et ainsi d’adapter au mieux sa gestion actuelle et future dans un contexte de
changement climatique.

C'est pourquoi ce mémoire s’intéresse a ce sujet. L'apport de nouvelles données sur ce
meécanisme chez le hétre va se faire a travers I'étude de hétres belges, dans le bois de Lauzelle
et a Vielsalm, et va tenter de répondre a 4 questions de recherches différents :

1) Quels osmolytes jouent un réle prédominants dans I'ajustement osmotique chez Fagus
sylvatica ?

2) Comment la capacité d’ajustement osmotique varie-t-elle entre les jeunes hétres et les
hétres matures ?

3) Dans quelle mesure 'ajustement osmotique differe-t-il entre les tissus foliaires et
racinaires ?

4) Comment Fagus sylvatica se rétablit-il aprés une sécheresse, et dans quelle mesure les

concentrations d’osmolytes et les potentiels osmotiques reviennent-ils aux niveaux pré-
stress apres réhydratation ?

Ce travail est divisé en plusieurs chapitres : I'état de I'art, matériel et méthodes, résultats,
discussion et enfin conclusion.

12



2 Etatdel’art

2.1 Evolution des foréts depuis leur apparition

Présentes sur Terre depuis environ 380 millions d’années, les foréts couvraient autrefois pres
de 47% des terres émergées. C'est alors le climat qui dicte les phases d’expansion et de
régression. Les périodes froides des différentes éres glaciaires font reculer les foréts
européennes au profit des steppes et des toundras tandis que les phases de réchauffement
permettent la recolonisation des premiéres essences pionnieéres comme le bouleau ou le
noisetier, bientdt suivies par les pins. Lorsque le climat redevient doux et humide, les chénaies
mixtes reprennent leur place, associant notamment chénes, ormes et tilleuls. Avec I'apparition
de I'homme, ces dynamiques ne dépendent plus uniqguement du climat : les foréts deviennent
rapidement source d’intéréts multiples. D’abord essentielles pour I'alimentation ou encore les
plantes médicinales a travers la chasse et |la cueillette, elles fournissent également le bois utilisé
comme combustible et matériau de construction ( PETIT et al. 2003; FUTURA 2007; LEUSCHNER
et HOMEIER 2022).

En Europe, c’est au Néolithique (7 000 - 2 000 av. J.-C.) que le paysage commence a se
transformer. Le développement de nouvelles technologies telle que la hache de pierre permet
de défricher des surfaces forestieres pour les convertir en clairiéres cultivées. Autrefois
chasseurs-cueilleurs, les hommes deviennent sédentaires : la chasse est peu a peu remplacée
par I'élevage d’animaux domestiqués. Plusieurs études montrent que le paturage en sous-bois,
notamment pour les bovins et les porcs adaptés a ces milieux, devient une pratique courante.
Au fil du temps, les sociétés humaines se développent et nécessitent toujours plus d’espace,
entrainant une réduction du couvert forestier et, parallelement, une perte de biodiversité
(LEUSCHNER et HOMEIER 2022).

C’est toutefois au Moyen-Age que de grandes zones forestiéres sont défrichées. Aprés les
premieres grandes épidémies de peste, et a la fin des raids vikings et magyars, I'Europe connait
une période de stabilité politique en plus d’un climat doux, propice a ce qu’on appelle
aujourd’hui « I'essor démographique médiéval ». Entre I'an 1 000 et 1 600, la population
double, voir triple. (PERONNET M. et ROY L. 2013 ; OUR WORLD IN DATA 2025). La demande
en terres agricoles pour nourrir cette population et le nombre de villages sont donc
grandissants, et le développement de techniques agricoles comme la charrue favorise encore
davantage les campagnes de défrichement. Seule la Grande Peste de 1348 qui sévit pendant
pres d’un siecle aura permis a la forét de reprendre temporairement du terrain. Mais la forét
représente toujours une réserve en ressources essentielles. Elle reste un lieu de chasse et de
paturage pour "élevage, une source de bois comme matériau de construction mais surtout,
elle correspond a une grande réserve du principal combustible de I'époque, le charbon de bois.
Celui-ci est notamment utilisé en métallurgie, secteur économique majeur de |’époque
médiévale. Ainsi, les seigneurs propriétaires des terres ont commencé a réaliser que la
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ressource n’était pas illimitée et qu’il fallait trouver un équilibre entre exploiter la ressource et
assurer son maintien. Le souhait de protection de cette environnement est alors économique
et politique, et non environnemental mais il permet tout de méme |'apparition des premieres
lois de régulation de défrichement (BRAUNSTEIN 1990; PARLEMENT EUROPEEN 1996).

En dépit d’'une réglementation de plus en plus stricte des usages, l'accroissement
démographique, I'essor de I'industrie (mines, constructions navales...) et les conséquences des
guerres maintiennent une exploitation forestiére particulierement intense jusqu’au début du
19¢ siecle. Cette pression entraine non seulement une diminution des surfaces boisées, mais
aussi une modification de la composition des foréts. Les essences résineuses tels que I'épicéa
et le pin, a croissance rapide et faciles a travailler, sont favorisées aux dépends des feuillus
comme le hétre. La pratique du taillis favorise certaines essences comme le chéne, le charme
ou encore le noisetier, mais avec l'intensification des coupes, méme ces essences déclinent
progressivement (JOHANN 2004 ; OLIVESI 2021).

Face a ce constat, les progres des sciences forestiéres au 18¢ siecle conduisent a I'émergence
d’une véritable sylviculture et aux premiers essais de reboisement, notamment en France. Peu
a peu, I'ensemble de I'Europe fournie également les efforts nécessaires pour tenter de
redresser |'état dramatique de ses foréts, encouragés par des évolutions de consommation
comme le remplacement progressif du charbon de bois par le gaz, le fioul ou encore
I"électricité. Des écoles forestieres promouvant des méthodes de gestion plus durables voient
le jour, ainsi que des foréts de protection bénéficiant d’un régime particulier. En 1824, la France
crée |'Ecole nationale des Eaux et Foréts de Nancy, marquant une étape importante dans la
formation des gestionnaires forestiers. Cependant, malgré ces avancées, les reboisements
d’aprés-guerre restent majoritairement axés sur les résineux dans une logique de gestion
intensive (GAUDIN 1996).

Cet historique de gestion est donc synonyme de perte de surfaces forestieres depuis des
millénaires, si bien que par rapport aux 47% de surfaces forestieres d’il y a 380 millions
d’années, celles-ci ne représentaient plus que 37% des terres émergées en 2020 (FAO, s. d.).
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Figure 1: Résumé de la surface forestiére en France ainsi que celle de la population (GAUDIN 1996).
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2.2 Prise de conscience écologique moderne

La prise de conscience écologique moderne émerge réellement a partir des années 1960-1970
avec la publication d’ouvrages tels que Man and Nature (L’Homme et la Nature) de George
Perkins Marsh (1864) et Silent Spring (Printemps silencieux) de Rachel Carson (1962). Par
conscience écologique moderne, on entend la reconnaissance de l'impact de activités
humaines sur I’environnement et de la responsabilité collective a le préserver. En 1972, le Club
de Rome, association apolitique réunissant un panel international d’experts (scientifiques,
économistes, humanistes, industriels...) publie The Limits to Growth (Limites a la croissance).
Ce rapport prédit une saturation des écosystémes, incapables de supporter une croissance
industrielle et démographique illimitée. Il alerte sur I'incompatibilité entre une croissance
économique infinie et des ressources limitées. Selon tous les scénarios envisagés, la croissance
économiqgue finira par s'interrompre, faute de matiéres premiéres, tandis que la population
pourrait décliner en raison de pénuries alimentaires ou de conflits armés. Il souligne également
I'ampleur de la pollution engendrée par les émissions industrielles qui entraine une
dégradation accélérée de I’'environnement. Ce rapport constitue donc une premiére référence
pour justifier I'importance d’intégrer la protection de I'environnement dans les processus
décisionnel (MEADOWS, D.H. et al. 1972).

Dans les années 80, le terme « services écosystémiques » apparait et vient soutenir ce rapport
du Club de Rome en insistant sur les conséquences de la dégradation de I'environnement sur
le bien étre humain. Ces services sont surtout reconnus et institutionalisés avec la publication
du Millenium Ecosystem Assessment (MA) en 2005. D’aprés ce rapport, les services
écosystémiques correspondent aux bénéfices que les humains tirent des écosystemes. lls
comprennent :

e Desservices de prélevement : tels que la nourriture, I'eau, le bois de construction, et la
fibre

e Des services de régulation : qui affectent le climat, les inondations, la maladie, les

sécheresses, les déchets, et la qualité de I'eau

e Desservices culturels : qui procurent des bénéfices récréatifs, esthétiques, et spirituels

e Des services d’auto-entretient : tels que la formation des sols, la photosynthése, et le

cycle nutritif.

Ces services peuvent également étre regroupés en 3 grands axes : économiques, sociaux et

écologiques.
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2.3 Les services écosystémiques rendus par la forét

Les foréts rendent de nombreux services écosystémiques. Certains, plus tangibles, sont
généralement bien pris en compte dans la gestion forestiere, tandis que d’autres, plus difficiles
a mesurer, nécessitent davantage de temps pour étre pleinement intégrés dans les pratiques
de gestion. Plusieurs sources développent et définissent ces services écosystémiques (HOUT
INFO BOIS, s. d. ; DUFRENE, M. et MAEBE, L. 2017 ; CNPF 2021 ; FAO 2024) :

L'un des plus évidents d’entre eux est certainement la source de matieres premieres. La filiere
bois en Belgique est un secteur économique important, représentant pas moins de 72 000
employés et plus de 10 milliards d’euros de chiffre d’affaires annuel (HOUT INFO BOIS, s. d.).
Matériau de construction, matiere premiere pour l'artisanat et la pate a papier ou encore
source d’énergie, les applications du bois sont multiples. Par ailleurs, la forét, en tant
qu’écosystéme riche en biodiversité, fournit d’autres ressources économiquement valorisables
telles que les champignons, les fruits, le gibier ou encore les plantes médicinales.

La forét joue également un rdle socio-récréatif. Elle offre un cadre privilégié pour de
nombreuses activités de plein air telles que la promenade, le sport (course, VTT, etc.) ou encore
la découverte de la nature en famille. Dans un contexte marqué par I'urbanisation et les
nuisances sonores, cette dimension sociale revét une importance essentielle.

Enfin, les services écosystémiques écologiques, pourtant essentiels ont longtemps été sous-
estimés. Le bois, longtemps considéré uniquement pour sa valeur économique, constitue
également un stock de carbone important. En effet, la production d’1 m3 de bois, notamment
par la photosynthese, permet de stocker environ 1 tonne de CO; . Valoriser le bois dans des
applications durables permet donc de stocker du carbone sur le long terme. De plus, le couvert
forestier contribue a I'amélioration de la qualité des eaux, a la réduction de I'érosion des sols,
a la prévention des accidents de turbidité, a la limitation du ruissellement ou encore a produire
un effet de refroidissement dans les villes grace a I'évapotranspiration. Enfin, comme
mentionné précédemment, cet habitat abrite une biodiversité particulierement importante.
Les végétaux, le gibier, mais aussi les oiseaux, les insectes, les microorganismes, participent a
la fertilité des sols, a la régénération et a la résilience des arbres. Plus largement, les foréts
participent au maintien des cycles biogéochimiques a travers notamment les processus
d’évapotranspiration, d’infiltration et de filtration, de photosynthese, de minéralisation, de

formation et maintenance des sols etc.

Ainsi les foréts apportent de nombreux services contribuant au bien-étre des sociétés
humaines. Mais depuis maintenant plusieurs décennies, plusieurs menaces, dont le
changement climatique, pésent sur les différents écosystemes de la planete et donc les services

gu’ils rendent.
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2.4  Changement climatique

Depuis I'ere industrielle, I'humanité est indéniablement responsable d’un changement
climatique rapide. Le dernier rapport de synthese de 2023 du GIEC (Groupe d’experts
intergouvernemental sur I'évolution du climat (IPCC 2023) estime que la température moyenne
mondiale sur la période 2011-2020 est supérieure a 1,1°C a celle de la période 1850-1900. Les
projections prévoient une hausse de +2°C d’ici 2050, et de +2.7°Ca + 4°C d’ici 2100, en fonction
des trajectoires d’émission et des décisions politiques prises dans les prochaines décennies.

Les conséquences des émissions de gaz a effet de serre d’origine anthropique sont multiples.
Parmi celles-ci figurent la perte de biodiversité, la migration des espéces, linsécurité
alimentaire, I'augmentation des vagues de chaleur ou encore la multiplication d’événements
climatiques extrémes. Ces perturbations se traduisent déja par une dégradation de la qualité
de vie et par des pertes humaines, en particulier dans les régions les plus vulnérables (IPCC
2023).

C’est pour lutter contre ces conséquences et menaces climatiques que les états membres des
Nations Unies ont établi en 2015 les 17 objectifs du développement durables (ODD) dans le
cadre de I'Agenda 2030 (voir Figure 2) (ONU, s. d.). Tel qu’abordé dans le point 2.3 : « Les
services écosystémiques rendus par la forét », les foréts offrent des solutions naturelles et peu
colteuses pour atteindre plusieurs de ces ODD, en particulier ceux liés au climat, a la
biodiversité, a I'eau et au bien-étre humain.
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Figure 2 : Les Objectifs du développement durable énoncés par 'ONU pour I’Agenda 2030
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2.5 Stress hydrique, circulation de I'’eau dans 'arbre et cavitation

Bien que les écosystémes forestiers représentent une part de la solution, ils sont également
affectés par I’évolution rapide du climat. En effet, selon les espéces, la longévité des arbres
peut dépasser plusieurs siécles, ce qui les rend particulierement sensibles a des variations
climatiques plus rapides que leur capacité d’adaptation physiologique et évolutive. Ainsi, au
cours de leur vie, les arbres sont confrontés a des régimes de précipitations et de températures
estivales tres différents. Parmi ces pressions, les sécheresses édaphiques figurent parmi les
contraintes les plus préoccupantes pour la survie des essences forestieres.

Sécheresse édaphigue : « sécheresse résultant d’'un mangue d’eau disponible dans le sol pour

les plantes, ce qui impacte toute la production végétale, et indirectement la production
animale. La sécheresse édaphique est estimée a partir des termes du bilan hydrique
(précipitation, évaporation et évapotranspiration) et de la réserve utile des sols (RU). » (INRAE
2020)

Plusieurs sécheresses historiques comme celles de 1976, 2003 et 2018 (pour n’en citer que
guelques-unes) ont déja été enregistrées (INRAE 2020), et ce n’est vraisemblablement que le
début. En Belgique, I’Agence européenne pour I'environnement (2022) prévoit des hausses de
précipitations annuelles de 5 a 10% d’ici 2100, mais des baisses de 10 a 20% concernant les
précipitations estivales (voir Figure 3). Ainsi, les sols seront gorgés d’eau en hiver, tandis que

les sécheresses seront de plus en plus importantes en été, a la fois en termes d’intensité et de
durée.
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Figure 3 : Changements projetés des précipitations annuelles (a gauche) et estivales (a droite) [%)],
pour 2071-2100 par rapport a 1971-2000, selon le scénario de forcage RCP8.5. Résultats basés
sur la moyenne multi-modeles des simulations climatiques régionales (RCM) de I'initiative EURO-
CORDEX (Agence européenne pour I’environnement, 2022).
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Lorsque I'eau disponible dans le sol ne permet plus de répondre aux besoins physiologiques de
I'arbre, ce dernier se trouve en condition de stress hydrique édaphique. Face a ce stress, I'arbre
est surtout menacé par la cavitation et I'embolisme, deux processus compromettant le
fonctionnement du systeme hydraulique et définis a la page 21. Pour appréhender ces
processus, il convient de rappeler quelques éléments d’anatomie des arbres et le mécanisme
de circulation de I’eau au sein de la plante.

2.6 Potentiel hydrique et circulation de I'eau dans 'arbre

Tel gu’illustré dans la Figure 4, les arbres disposent de deux types de tissus conducteurs
assurant le transport de la séve : le xyléme et le phloeéme. Le xyléme assure la conduction de la
seéve brute, composée a plus de 95% d’eau et des sels minéraux absorbés dans le sol. Ce tissu
est notamment composé de cellules de parenchymes, vivantes et servant au stockage de
réserves, ainsi que de cellules mortes a maturité, spécialisées dans la conduction de I'eau. Chez
les gymnospermes, ces cellules mortes correspondent aux trachéides, tandis que chez les
angiospermes s’ajoutent également des vaisseaux. Lorsque |'eau et les minéraux atteignent les
feuilles, une tres large majorité est transpirée, une partie sert a soutenir I’élongation des
cellules et une petite partie est capturée dans les produits des réactions de la photosynthése.
Ces produits organiques issus de ce dernier processus (glucides, hormones, etc.) constituent la
seve élaborée, véhiculée par le phloeme vers I'ensemble de la plante : racines, tiges, fleurs ou
fruits. Contrairement au flux majoritairement unidirectionnel du xyleme, la circulation dans le
phloeme peut s’effectuer dans les deux sens. Ce tissu est composé majoritairement de cellules
vivantes : les éléments criblés, responsables du transport des sucres, et les cellules compagnes,
qui assurent leur fonctionnement métabolique. Certaines cellules mortes, comme les fibres,
renforcent le tissu en apportant un soutien mécanique (ONF 2023 ; FUTURA 2024).

Circulation Circulation

unidirectionnelle bidirectionnelle

Eau et minéraux

) Eau et composés
Pas de parois entre les P

cellules

Rigidifiée avec de la Parois terminales

lignine perforées

Eau et
minéraux

Figure 4 : Architecture hydraulique des arbres, le xyleme et le phloéme (Adapté depuis I'image issue
du site internet Freepik (s.d.)).
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La Figure 5 suivante illustre I'ascension de I'eau dans l'arbre, guidée par un gradient de
potentiel hydrique. L’eau est absorbée par les racines au niveau du sol, ou le potentiel hydrique
est proche de 0 mégapascal (MPa), remonte le tronc de I'arbre a traverse les tissus conducteurs
du xyléeme. Elle atteint finalement les feuilles, ou elle s’évapore en grande partie dans
I"'atmosphére, dont le potentiel hydrique est le plus négatif (GRANIER, A. et COCHARD, H. 2025).

Y atmosphérique
de -10 a-100 MPa

Y feuilles
de-1to-2,5MPa

Y xyléeme tronc
~ -0,8 MPa

Tension et cohésion
dans le xyleme

Gradient de potentiel hydrique

Y xyléme racinaire
~ -0,6 MPa

Y sol

~ -0,3MPa
Absorption d’eau

dans le sol

Figure 5 : L’ascension de I'eau dans I'arbre (adapté de Pearson Education,
Inc., publishing as Benjamin Cummings, via [Plantes-et-eau.fr], consulté le
12/09/2025).

Le potentiel hydrique W est I'énergie potentielle de I'eau. C'est-a-dire le travail a appliquer a
une unité de masse d’eau d’un point du systéme pour I'amener de I'état liée a I'état libre a la
méme température et a la méme pression (CRUIZIAT, P. et TYREE, M.T. 1990). Ce parametre
permet d’estimer I'état hydrique de I'arbre et est généralement exprimé en MPa. Il peut étre
divisé en 4 composants :

e Lepotentiel matriciel (Wm) : Energie liant I'eau aux particules solides de la matrice. C'est

un parametre important dans le sol mais qui intervient peu dans la plante. Dans le sol,
tant que l'eau est présente en quantités suffisantes, Wm reste proche de 0. En
revanche, plus Wm devient négatif, et plus I'eau devient difficilement accessible pour la
plante.

e Le potentiel de gravitation (Wg) : représente I'effet de la gravité sur I'eau. Il dépend de

la hauteur (h) par rapport a un point de référence, de la masse volumique de I'eau (p)
et de I'accélération gravitationnel (g). A I'échelle de la cellule (quelques dizaines de
microns), cette composante peut étre négligée car elle correspond a 0,1 MPa pour 10m

de dénivelé.
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e Le potentiel de pression (Wp): c’est la pression exercée par I'eau sur les parois

cellulaires, aussi appelée pression de turgescence.

e Le potentiel osmotique ( Ws): mesure I'effet des solutés dissous dans I'eau. Plus la

concentration en solutés est élevée, plus Ws est négatif, ce qui attire I'eau vers
I'intérieur de la cellule par osmose (voir point 2.7. suivant, paragraphe sur les

mécanismes de tolérance).

Ainsi, le potentiel hydrique cellulaire (W.) dépend essentiellement des deux derniers
parametres. On obtient alors :

U=WUm+Wg+Wp +Ws

We=Wp +Ws
Avec :
Le potentiel de gravitation (Wg) Wg=pgh
Le potentiel osmotique ou de solutés ( Ws) Ws=—-R.T.Cs

Granier et Cochard (2025) précisent dans leur chapitre sur l'architecture hydraulique, la
cavitation et I'embolie des plantes, que la circulation de I'eau le long du gradient potentiel
hydrique est assurée par le mécanisme de cohésion-tension : les liaisons hydrogenes entre les
molécules d’eau liquide créent une colonne continue, « tirée » vers le haut par la transpiration
foliaire. Cette derniére se produit au niveau des stomates, micropores situés a la surface des
feuilles permettant les échanges gazeux avec I'atmosphere. De cette maniéere, I'ouverture des
stomates facilite les échanges gazeux nécessaires a rééquilibrer les concentrations en CO;
atmosphérique et interne a la feuille, tout en limitant les pertes d’eau par transpiration. C'est
également cette transpiration foliaire qui provoque une « succion », cette pression négative
autrement appelée « tension » qui permet I'ascension de I'eau dans le xyleme.

Cependant, en conditions de stress hydrique, la tension dans la colonne d’eau s’accentue
fortement. Si la pression dans les tissus conducteurs devient inférieure a la pression de vapeur
saturante, I'eau devient physiquement métastable et peut passer a une phase gazeuse pour
plus de stabilité. La formation de ces bulles de gaz correspond au phénomeéne de cavitation.
Elles interrompent la continuité de la colonne d’eau et bloquent localement le transport : on
parle alors d’embolisme. Si I'embolie est limitée, I'arbre peut parfois encore utiliser les
vaisseaux adjacents encore fonctionnels, ou réussir a dissoudre les bulles de gaz par des
mécanismes de réparation nocturnes. Mais si elle devient trop étendue, elle peut avoir des
conséquences a long terme, conduisant a des réductions de productivité, des Iésions tissulaires
et finalement la mort (GRANIER, A. et COCHARD, H. 2025).
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2.7  Vulnérabilité et mécanismes d’adaptation

La vulnérabilité a la sécheresse et a I'embolie varie fortement selon les essences,
principalement en raison des différences de structure du xyleme. Pour quantifier cette
résistance hydraulique, 'indice le plus couramment utilisé est le potentiel hydrique auquel une
perte de conductivité de 50% se produit (W sp). Lorsque le potentiel hydrique mesuré dans
I'arbre passe en dessous de cette valeur, le risque d’embolie devient élevé et le fonctionnement
du systéeme hydraulique est gravement compromis. Une autre variable clé pour caractériser la
tolérance a la déshydratation est le potentiel hydriqgue minimal (W min). Il correspond au
potentiel hydrique le plus négatif mesuré pour une espéce dans son environnement, et
représente ainsi la tension maximale imposée a la colonne d’eau du xyleme lors des épisodes
de stress hydrique (CHOAT, B. et al. 2012 ; MARTINEZ-VILALTA et al. 2021).

Avec ces deux variables, il est possible

d’obtenir la « marge de sécurité
hydraulique ». Elle correspond a |'écart
entre W ninet W 5o et c’est un indicateur
clé durisque d’embolie. C'est ce qui est
représenté a la Figure 6 issue de
I'’étude de Choat et al. (2012). Cette
analyse, portant sur 480 especes

¥ in (MPa)
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et . . 7 |
différents, a permis d’estimer pour 226 ik 22”9"’5"9”“5

Ak ymnosperms
7 H N 1 1 ! 1 1 1 1
d’entre elles le potentiel hydrique S 6
minimal  atteint en  conditions ¥, (MPa)

naturelles (W min). Sur ce graphique | Figure 6 : Pression minimale du xyleme en fonction de la résistance
a I'embolie pour 191 espéces d’angiospermes et 32 especes de

(Figure 6), la marge de sécurité est la gymnospermes.

distance entre Chaque point et la llgne Les données ont été regroupées par incréments de 1,0MPa pour la

1:1 (en pointillés). Les auteurs résistance a I'embolie (¥ sp). Les données brutes sont présentées

} . sous forme de points plus petits derriére les données rearoupées.
montrent dans cette étude que pres de

70% de ces especes operent avec des marges de sécurité hydrauliques étroites (<1MPa) (voir
Figure 7). Cela suggere que, indépendamment du biome, de nombreuses essences
fonctionnent déja a proximité de leurs limites physiologiques, et sont donc particulierement
exposées a un déclin en cas de sécheresses extrémes. Ces résultats soulignent I'importance
d’identifier, pour chaque zone climatique, les essences les plus résistantes et celles plus
sensibles afin d’orienter les choix de sélection et de gestion forestiere de maniere éclairée.
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Figure 7: Diagramme en boite de la marge de sécurité ¥ so.
(W min -W s0) pour les espéces d’angiospermes et de
gymnospermes dans les biomes forestiers étudiés.

Les boites représentent la médiane, les 25e et 75e percentiles, les
barres d’erruer les 10e et 90e percentiles, et les symboles pleins
les valeurs aberrantes. Les différences significatives (p<0,05) entre
les moyennes des biomes sont indiquées par des lettres au-dessus
des boites, les angiospermes (a et b minuscules) et les
gymnospermes (A majuscule) étant considérées séparément.

Mais alors pourquoi certaines essences sont-elles plus résistantes que d’autres ?

Face a la contrainte de disponibilité en eau dans le sol, la réponse écophysiologique des arbres
dépend de différents facteurs. En plus des conditions climatiques, édaphiques et des traits
spécifiques a chaque espéce, cette réponse dépend également de la variabilité intraspécifique.
Cette variabilité est d’autant plus importante que les conditions de concurrence sont fortes.
Globalement, les mécanismes de résistance peuvent étre classés en 2 groupes: Les
meécanismes d’évitement, et les mécanismes de tolérance.(Brendel, O. et COCHARD, H. 2011 ;
ELOY, E. 2021).

La stratégie d’évitement est généralement adoptée par les essences particulierement sensibles
a la cavitation. Elle consiste a fermer les stomates des I'apparition de la sécheresse afin de
maintenir une hydratation suffisante des tissus. Son principal inconvénient réside toutefois
dans I'arrét de la photosynthése, ce qui entraine une perte de productivité et I'épuisement des
réserves. Le bouleau, le charme et le hétre sont des exemples typiques . Dans son projet de
thése, Marion Zapater (2009) a pu observer une forte réduction de leur densité de flux de seve
relative (SFD%) lorsque leur potentiel hydrique de base diminue (voir Figure 8). La densité de
flux de seve correspond au flux de seve par unité de surface conductrice et est proportionnelle
a la transpiration des arbres (GRANIER, A. 1985). Le potentiel hydrique foliaire de base (Wep)
quant a lui est le potentiel hydrique foliaire mesuré 1 a 2 heures avant 'aube, lorsque la
transpiration est négligeable et que le potentiel hydrique de I'arbre peut étre considéré en
équilibre avec celui du sol a proximité des racines. Il permet donc de renseigner sur la
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disponibilité en eau du sol et sur I'état hydrique général de la plante (IFV OCCITANIE, s. d.;
Brendel, O. et COCHARD, H. 2011; ELOY, E. 2021b)

A l'inverse de la stratégie d’évitement, les mécanismes de tolérance visent a maintenir les
stomates ouverts plus longtemps. Le chéne par exemple ne diminue pas son SFD% tout de
suite, méme pour de tres faibles potentiels de base (-2MPa) (voir Figure 8). Ainsi, la
photosynthese et la production de matiére organique peuvent se poursuivre plus longtemps.
Ces mécanismes se subdivisent en deux catégories. La premiere regroupe les stratégies
permettant de limiter les pertes d’eau, de maniére a ralentir la déshydratation de la plante.
Cela peut se faire par une diminution de la surface foliaire, ce qui réduit les pertes d’eau en
limitant I'aire d’évaporation; par une augmentation de |'épaisseur des feuilles et de leur
cuticule, qui diminue la transpiration cuticulaire lorsque les stomates sont fermés; ou encore
par une augmentation de la biomasse racinaire (ratio racine/partie aérienne) ainsi qu’un
approfondissement du systéme racinaire, permettant un accés plus efficace a I'eau profonde
lorsque la couche superficielle du sol s’asséche. Par rapport aux mécanismes d’évitement, ces
adaptations sont généralement plus lentes a se mettre en place. La seconde catégorie regroupe
les mécanismes permettant a la plante de tolérer la déshydratation, en s’appuyant sur un
ajustement osmotique. Celui-ci repose sur I'accumulation d’osmolytes dans les cellules, ce qui
abaisse leur potentiel osmotique et permet, tel que mentionné dans la définition du potentiel
osmotique p.21, d’attirer I'eau vers l'intérieur de la cellule par osmose. L’'osmose correspond
en effet au mouvement spontané de I'eau a travers une membrane semi-perméable qu’est la
membrane cellulaire, depuis un compartiment ol la concentration en solutés est faible vers un
compartiment ou elle est plus élevée (Brendel, O. et COCHARD, H. 2011b; ELOY, E. 2021b;
COUVREUR et al. 2021).

Dans la réalité biologique, les processus ne se présentent que rarement de maniere exclusive
ou dichotomique ; la nature combine le plus souvent plusieurs mécanismes, qui interagissent
de facon complémentaire ou synergique. Par exemple, les essences méditerranéennes sont
généralement plus résistantes a la cavitation que les essences tempérées, présentant des
potentiels hydriques critiques (Pcav), valeur de pression xylémienne en dessous de laquelle la
cavitation se déclenche, plus négatives. C'est pour cela qu’elles peuvent étre qualifiées de
« tolérante » du point de vue du fonctionnement du xyleme. Néanmoins, elles sont aussi
«évitantes » concernant les pertes d’eau, puisqu’a l'instar des essences tempérées, elles
ferment leurs stomates avant d’atteindre la valeur critique de Pcay. C'est pourquoi les essences
méditerranéennes doivent optimiser leur gain en carbone lorsque les stomates sont ouverts,
donc lorsque I'eau est disponible, mais pendant une fraction de la saison de végétation.
(Brendel, O. et COCHARD, H. 2011 ; ELOY, E. 2021)
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Figure 8: Variation journaliére de la densité de flux de séve relative (SFD%) en fonction du potentiel hydrique
foliaire de base (Wwp) pour six essences tempérées (Source : ZAPATER, M. 2009)

Betula pendula (Bp), Sorbus cf. (Sc), Carpinus betulus (Cb), Fagus sylvatica (Fs), Quercus robus (Qr),
Quercus petraea (Qp). Chaque point représente une mesure individuel. Les mesures ont été réalisées entre
mi-juin et mi-septembre durant 4 années, de 2003 a 2006.

Enfin, I'expression de ces différents mécanismes d’adaptation varie d’une espece a 'autre. En
ce qui concerne 'ajustement osmotique, cette variabilité se manifeste non seulement entre
espéeces, certaines mobilisant plus rapidement ou plus efficacement certains osmolytes, mais
également entre les différents organes d’un méme individu, qui n’expriment pas tous la méme
sensibilité au déficit hydrique (voir section 2.7). Ces variations interspécifiques et intra-
individuelles contribuent a expliquer les différences de tolérance observées face aux
sécheresses. C'est pourquoi I'étude approfondie de I'ajustement osmotique constitue le cceur
de ce mémoire, afin de mieux comprendre son role dans la résilience différentielle des essences
forestieres face aux sécheresses.
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2.8  Ajustement osmotique
Avant de continuer, définissons plus amplement le processus clé de ce mémoire.

L'ajustement osmotique se décline en fait en deux mécanismes complémentaires :

I’'osmoprotection et I'osmorégulation.

L’'osmoprotection correspond a l'accumulation de solutés appelés « osmoprotectants»,
synthétisés pour protéger les cellules en réponse a un stress (hydrique ou salin) et détruits
lorsque ce dernier est levé. Ces osmoprotectants peuvent étre de nature différente et peuvent
différer d’'une espéce a l'autre ; on peut citer notamment la proline, certains sucres solubles,
les polyamines ou encore la glycine bétaine. Principalement localisés dans le cytosol et les
chloroplastes, ils stabilisent les enzymes et les protéines, et limitent les dommages induits par
les radicaux libres en stimulant les enzymes antioxydantes. Ces radicaux sont produits lorsque
la photosynthese est perturbée par la fermeture des stomates en situation de stress hydrique.
Les osmoprotectants contribuent ainsi a préserver l'intégrité des membranes cellulaires
(ASHRAF et FOOLAD 2007; HOSSAIN et FUJITA 2010; KOYRO et al. 2012; FILIPPOU et al. 2014;
HOSSAIN et al. 2016). Bien que le role de I'osmoprotection soit donc crucial, il n’est abordé ici
gue succinctement, I'étude se concentrant principalement sur le mécanisme complémentaire
de I'osmorégulation.

L’'osmorégulation correspond a I'abaissement actif du potentiel osmotique dans les cellules
végétales par accumulation de solutés cette fois-ci appelés « osmorégulateurs ». Il s’agit bien
d’un processus actif, distinct des variations passives du potentiel osmotique induites par les
flux d’eau entrant ou sortant de la cellule. L'osmorégulation permet notamment le maintien de
la turgescence cellulaire, indispensable a de nombreux processus métaboliques et
physiologiques tels que I'expansion cellulaire ou encore le maintien de la rigidité et de la tenue
de la plante. Elle repose sur I'accumulation d’osmolytes organiques ou inorganiques dont leur
contribution varie selon les espéces et les conditions environnementales (JONES, M.M. et al.
1981; HOSSAIN et al. 2016). Par exemple, plusieurs études démontrent que chez le fréne
Fraxinus excelsior, le mannitol, le malate et les ions inorganiques K' et Ca’* sont les
osmorégulateurs majeurs impliqués (MARIGO et PELTIER 1996; PATONNIER et al. 1999). Chez
le chéne Quercus ilex, ce sont plutot des sucres solubles (glucose, fructose, galactose), des
acides aminés (proline, acide aspartique valine) ou encore des acides organiques (acide
succinique, acide malique, acide quinique) qui ont ce réle d’osmorégulation (ARANDA et al.
2021; KEBERT et al. 2022).

Ce mémoire a pour objectif d’étudier I'osmorégulation chez le hétre européen Fagus sylvatica.
Par souci de simplicité, le terme « ajustement osmotique » sera utilisé dans la suite de ce
document pour désigner I'osmorégulation.
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2.9 Fagus sylvatica

Fagus sylvatica est une espéce feuillue

Fréquence

dominante des foréts d’Europe Lo
centrale. Elle se caractérise par une o«

. . . Chorologie
large amplitude trophique, et une aire _ e de répartion

naturelle

de répartition naturelle s’étendant du
sud de la Scandinavie a la Sicile et de
I'Espagne au nord-ouest de la Turquie
(voir Figure 9) (HOUSTON DURRANT, T.
et al. 2016). Sa croissance tardive mais
soutenue en fait une essence de bois

importante, avec une grande diversité
d’usages : menuiserie, mobilier,
plancher, traverses de chemin de fer
impregnees...  En Belglque' le hétre Figure 9 : Cartographie de la distribution et chronologie simplifiée pour

occupe environ 43 200 ha (HO UT INFO Fagus sylvatica. Traduis d’aprés la cartographie du chapitre sur Fagus
sylvatica de I’European Atlas of Forest Tree Species (Houston Durrant,

BOIS 2006), représentant 25% des 71 ot g 2016)

foréts WaIIonnes, pour un volume Fréquence des occurrences de I'essence dans les observations sur le

exploité estimé 3 200 000 m3 chaque terrain telles que rapportées par les inventaires forestiers nationaux. La
i L. ) chorologie de I'aire de répartition spatiale native de I'essence est
année. Sa régénération naturelle est derivée de Meusel et Jcier. et EUGFORGEN.

généralement aisée : les semis sont abondants et peuvent se développer initialement sous
couvert, sans nécessiter une mise en lumiere directe. Au stade juvénile comme adulte, le hétre
est tolérant a 'ombrage. Son systéme racinaire est oblique et moyennement profond. La
distribution des racines fines décroit exponentiellement avec La distribution des racines fines
décroit exponentiellement avec la profondeur, la majorité de la biomasse étant concentrée
dans les 40 premiers centimetres du sol, mais avec une fraction non négligeable de racines
dans le sous-sol qui contribue potentiellement a I'acces a I’eau en profondeur. Le hétre adulte
peut potentiellement atteindre des profondeurs d’enracinement allant jusque 3,8m mais avec
une biomasse faible (Pietig et al. 2026). Tres sensible a la compacité du sol et a I'anaérobiose,
il ne pénétre pas les sols engorgés ni les sols compacts a structure massive. Fagus sylvatica se
développe idéalement a des températures annuelles moyennes entre 3 et 12°C, et avec des
précipitations annuelles totales allant de 750mm a 1400mm. Il peut alors atteindre des
hauteurs de 30-40m, parfois méme 50. Que ce soit au stade juvénile ou adulte, cette espéce
compétitive est particulierement sensible aux canicules et aux sécheresses, ce qui en fait une
essence a risque dans le contexte des changements climatiques (FICHIER ECOLOGIQUE DES
ESSENCES, s. d.; HOUSTON DURRANT, T. et al. 2016). C'est pourquoi il est essentiel d’avoir une
meilleure compréhension des mécanismes physiologiques et morphologiques d’évitement et
de tolérance a la sécheresse pour la gestion forestiere présente et future de cette essence.
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Le hétre n’est pas un arbre a forte consommation d’eau ; il présente de grandes surfaces
foliaires mais son taux de transpiration reste modéré. Pour des arbres adultes, au niveau de la
partie ensoleillée du houppier, la conductance foliaire se situe généralement entre 100 et 300
mmol/m?2/s. Walthert et al. (2021), dans leur analyse de 9 peuplements de hétres adultes
hydrologiquement distincts en Suisse, ont déterminé que cette conductance foliaire
commence a diminuer lorsque Wep = - 0,4 MPa, atteignant une perte de 45% lorsque Wpp = -0,8
MPa ( lls ont également définit 5 niveaux de stress visibles sur la Figure 10 :

e | (Wpp>-0,4 MPa) :aucune limitation hydraulique détectable

o |l (Wpp=-0,42a-1,3 MPa):début d'un rétrécissement persistant du tronc et arrét de la
croissance

o |l (Wpp=-1,32-2,1 MPa): apparition de I'embolie et défoliation

o |V (Wpp=-2,1a-2,8 MPa):début du dépérissement du houppier

o V (Wpp<-2,8MPa): arrét de la transpiration et dépérissement du houppier supérieur

a 20%.
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Figure 10: Schéma synthétique des réponses physiologiques de hétres européens a une sécheresse
progressive. Traduction de la figure 7 de Walthert et al. 2021.

Leuschner (2020) regroupe et synthétise plusieurs études étudiant les réponses du hétre aux
sécheresses. Le minimum saisonnier du W des feuilles varie en général entre -1,9 MPa et -2,4
MPa (ROBERTS et ROSIER 1994; Aranda et al. 2000; Backes et Leuschner 2000). Pendant les
périodes humides, les hétres peuvent également atteindre des valeurs de -1,4 MPa (Schipka
2003; Kocher et al. 2009; LEUSCHNER et al. 2019).

Si ces valeurs seuils de potentiels hydrique pour Fagus sylvatica adulte constituent une
référence importante, leur application directe a des arbres juvéniles nécessite une attention
particuliere. En effet, les jeunes hétres présentent une physiologie fondamentalement
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différente de celle des arbres matures, ce qui se traduis par des réponses au stress hydrique
distinctes. Chez toutes les essences d’arbre au stade juvénile, le systéme racinaire est moins
profond et moins développé que celui des adultes, ce qui limite considérablement leur acces
aux réserves en eau du sol, particulierement durant les périodes de sécheresse ou seules les
couches profondes demeurent hydratées (BREDA et al. 2006). Cette limitation est
partiellement compensée par un ratio racines fines/racines grossieres plus élevé chez les
juvéniles, leur conférent une plus grande surface d’absorption par unité de biomasse racinaire,
mais ne palliant pas totalement leur incapacité a exploiter les ressources profondes. Au niveau
foliaire, les différences anatomiques et fonctionnelles sont également marquées. Les jeunes
hétres développent généralement des feuilles plus fines, avec une surface foliaire spécifique
(SLA) plus élevée, reflétant une stratégie d’optimisation de la capture lumineuse en conditions
de sous-étage (NIINEMETS 2010). Cette architecture foliaire s’accompagne souvent de
propriétés hydrauliques distinctes : les tissus plus souples des jeunes arbres se caractérisent
par un module d’élasticité (e) généralement plus faible, leur permettant de maintenir la
turgescence cellulaire sur une plus large gamme de potentiels hydriques (KOIDE et al. 2000).

Différentes études ont déja étudiées la réaction des jeunes hétres aux sécheresses. Celle de
HACKE et SAUTER (1995) sur des arbres agés d’au moins 15 ans au nord de I'Allemagne a
montré que le début de I'embolie chez ces jeunes arbres se fait lorsque le potentiel hydrique
atteint des valeurs environnant les -1,9MPa. A -2,9 MPa, une perte de 50% de conductivité peut
étre observée (voir Figure 11). Ces valeurs ont été obtenues en laboratoire, en analysant la
déshydratation progressive de rameaux. Sur le terrain, ils ont observés que la fermeture
préventive stomatique maintient W au bord du seuil critique de -1,9 MPa. Seulement quelques
valeurs occasionnelles sont descendues en dessous de cette valeur, atteignant alors jusqu’a -
2,15 MPa a la mi-journée.

Leuschner (2020) regroupe également plusieurs études concernant le potentiel hydrique chez
les jeunes hétres. Ces derniers semblent atteindre des valeurs pouvant atteindre plus souvent
les -2,5 MPa voir moins (Tognetti et al. 1994; FOTELLI 2001; Nguyen et al. 2017; Dannoura et
al. 2019), probablement grace a un module d’élasticité généralement plus faible tel que
mentionné précédemment.

Ces valeurs restent indicatives, les conditions environnementales des arbres influencant la
capacité de prévention du stress de Fagus sylvatica. Par exemple, un arbre sur un sol avec une
profondeur et capacité de rétention de I'eau du sol élevée aura une plus grande capacité de
prévention du stress.
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% de perte de conductivité
hydrauligue

Figure 11: Relation entre le pourcentage de conductivité hydrualique (mesure de
I'embolisme du xyleme) et le potentiel hydrique chez Fazgus sylvatica. Les barres
représentent les écarts-types. La fleche indique la perte prédite de conductivité hydraulique
a I'état natif.

Face au stress hydrique, Fagus sylvatica répond de différentes manieres. Comme annoncé dans
les mécanismes d’adaptation (2.7), son contrdle stomatique est connu pour étre trés sensible
au déficit hydrique, avec une fermeture précoce des stomates pour protéger ses vaisseaux
contre la cavitation. L'ajustement osmotique est également un mécanisme utilisé par Fagus
sylvatica mais il n’est pas systématique. D’apres Leuschner (2020), les études rapportant un
ajustement osmotique significatif chez le hétre en Europe centrale sont peu nombreuses. Il a
été observé dans le sud de I'Allemagne une diminution du potentiel osmotique de 0,4 MPa lors
d’une expérience d’exclusion des précipitations sous couvert forestier sur des hétres adultes
(TOMASELLA et al. 2018). D’autres études ont montré des diminution autour de 0,4 MPa, 0,5
MPa (Backes et Leuschner 2000; LEUSCHNER et al. 2019), soit proches de la valeur moyenne
de plantes ligneuses et herbacées de 0,44 MPa (BARLETT et al. 2012). Pour autant, une autre
étude réalisée en Espagne (Aranda et al. 1996) rapport une baisse de 0,85 MPa, soit prés du
double de la valeur moyenne. L’hypothése serait donc que I'ajustement osmotique chez Fagus
sylvatica soit moins important que chez d’autres essences ligneuses du genre Quercus par
exemple, et soit significatif lorsque les arbres sont sur site sec et/ou lors d’étés particulierement
secs. Les jeunes arbres sont également capables d’ajustement osmotique. ARANDA et al. (2002)
dans leur étude ont montré que des semis, sous couvert forestier de Pinus sylvestris et Quercus
pyrenaica en Espagne, montrent un ajustement osmotique modéré sous stress hydrique, mais
insuffisant pour compenser la chute de potentiel hydrique. La principale réponse est le contréle
stomatique ; fermer ou réduire les stomates afin de réduire la conductance foliaire.
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Le premier objectif de ce mémoire est donc de venir ajouter de nouvelles données concernant
I'ajustement osmotique sur des hétres belges et continuer a affiner les connaissances

concernant ce mécanisme d’adaptation aux sécheresses.
D’autre part, il semble que peu d’études s’intéressent a ce mécanisme en comparant les stades
de développement. Ainsi la premiéere question de recherche de ce travail concernera I'étude

des différences entre des hétres adultes et des hétres au stade juvénile.

La seconde question de recherche s’intéressera au comment. Quels osmolytes sont

responsables de I'ajustement osmotique chez le hétre européen ?

En effet, les osmolytes accumulés pour

, . ey T 4,00
I'osmorégulation different selon les g e
essences. Chez Fraxinus excelsior par 500
exemple, le mannitol est un composé E 200
. , 2 150
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d’abord les sucres solubles tels que le

Figure 12 : Variation de la concentration en proline chez des
glucose, le fructose ou encore le galactose,  pétres de 2 provenances différentes, en conditions hydriques
normales et en conditions de stresse hydrique. Tradction de la

ainsi que des amino-acides tel que la
9 9 figure 4 de I'étude de PSIDOVA et al. (2012).

proline ou encore des acides organiques tel
que l'acide succinique (ARANDA et al. 2021; KEBERT et al. 2022).

Chez Fagus sylvatica les osmolytes jouant un réle majeur dans ce mécanisme de tolérance
seraient les sucres solubles (notamment le glucose, le fructose, le saccharose et le raffinose),
ainsi que des acides aminés, en particulier la proline (ARANDA et al. 2017; REWALD 2008). Les
observations de PSIDOVA et al. (2012) montrent des concentrations de proline qui ont
augmenté entre 4 a 6 fois leur concentration initiale chez des hétres de 4 ans empotés et mis
en conditions de sécheresses pendant 51 jours (voir Figure 12). Quant aux sucres solubles,
ceux-ci augmentent en période de sécheresse, en méme temps que I'amidon diminue. Apres
la période de sécheresse, les concentrations de sucres semblent revenir rapidement a celles de
conditions normales, tandis que les concentrations en amidon sont légerement supérieures
aux conditions pré-sécheresse (voir Figure 13) (PFLUG et al. 2018). D’autres études démontrent
également le role des sucres solubles et de la proline en période de sécheresse (FERNANDEZ
DE SIMON et al. 2022; JAFARNIA et al. 2018). Les sucres et proline sont donc bien documentés
comme osmorégulateurs dans la littérature. Concernant les ions inorganiques tels que le
potassium, le calcium, le sodium ou encore le magnésium, ceux-ci sont peu documentés chez
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Fagus sylvatica et il semble y avoir un ajustement complexe a ce niveau. Chez d’autres especes
telles les vignes, la cations sont des osmorégulateurs reconnus (PATAKAS et al. 2002). Chez le
hétre, les réponses des cations en période de sécheresse sont peu documentées. Thiec et al.
(1995) montre plutdt une baisse des cations en période de sécheresse, mais évoque également
une possibilité de relocalisation encore mal comprise, notamment pour le potassium. Dans
cette étude, la concentration en calcium n’a pas changé entre pré et pendant sécheresse.
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Figure 13: Evolution saisonniére des glucides non structuraux
(GNS) chez des jeunes hétres témoins et soumis a des traitements
de sécheresse.

(A) Sucres solubles, (B) amidon et (C) GNS. Les cercles gris indiquent

des différences significatives entre les deux traitements (P< 0,05).

Pour le traitement de sécheresse, les deux lignes verticales

pointillées représentent la date du premier arrét d’irrigation et la

date de la reprise de l'irrigation. Traduction de la figure 4 de I'étude

de (PFLUG et al. 2018).
Dans toutes ces études, les variations en osmolytes varient non seulement selon I'essence
étudiée et selon son age, mais également selon I'organe étudié (feuille, tige, racine). Ces
différents organes présentent en effet des sensibilités a la sécheresse trés variables

lorsqu’exposés a une méme intensité de stress (Leuschner et al. 2001).

llimportant de garder en téte que les osmolytes impliqués dans I'ajustement osmolytes ne sont
pas présents dans les cellules que pour répondre a un stress. lls jouent également d’autres réles
importants, notamment en phase de croissance. Les sucres sont importants pour la croissance
des tissus de l'arbre. L'azote, le potassium, le calcium ou encore le magnésium sont des
éléments nutritifs essentielles pour la synthese de molécules essentielles comme la
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chlorophylle ou certaines protéines (AU COEUR ARBRE 2026). Le sodium n’est pas un élément
essentiel pour l'arbre.

Ce mémoire de fin d’étude s’intéresse a toutes ces interrogations et cherche a mieux
comprendre comment Fagus sylvatica, une essence majeure sur les plans social, économique
et environnemental en Europe, réagit aux sécheresses édaphiques, amenées a devenir plus
fréquentes et plus intenses. Plus précisément, quel est le réle de I'ajustement osmotique dans
cette réponse et comment se caractérise-t-il ? Pour répondre a cette problématique générale,
celle-elle est divisée en 4 questions de recherche, auxquelles cette étude tentera d’apporter
des éléments de réponse :

5) Quels osmolytes jouent un réle prédominants dans I'ajustement osmotique chez Fagus
sylvatica ?

6) Comment la capacité d’ajustement osmotique varie-t-elle entre les jeunes hétres et les
hétres matures ?

7) Dans gquelle mesure I'ajustement osmotique différe-t-il entre les tissus foliaires et
racinaires ?

8) Comment Fagus sylvatica se rétablit-il aprés une sécheresse, et dans quelle mesure les

concentrations d’osmolytes et les potentiels osmotiques reviennent-ils aux niveaux pré-
stress aprés réhydratation ?
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3 Matériels et méthodes

Afin d’étudier I'ajustement osmotique chez Fagus sylvatica, I'expérience a été conduite sur des
hétres belges in situ, dans des conditions environnementales réelles. Plusieurs types de
données ont été collectées dans le but, d’'une part de caractériser les conditions hydriques du
sol, d’autre part d’évaluer leur influence sur le niveau de stress hydrique rencontré par les
arbres, et enfin de déterminer si I'ajustement osmotique a été mobilisé comme mécanisme de

réponse, ainsi que la maniére dont ce mécanisme s’est manifesté.

3.1 Sites d’étude et age des arbres

Un des objectifs de ce mémoire est de comparer les réponses d’ajustement osmotiques entre
différentes classes d’age. C'est pourquoi I'expérience ne s’est pas restreinte a un seul site
d’étude mais deux.

Site 1 : Lauzelle

4 hétres d’environ 8-10 ans ont été sélectionnés dans le bois de Lauzelle de Louvain-la-Neuve.
lls ont été sélectionné parmi les arbres étudiés dans le cadre de I'expérience de limitation des
pluies Régé+ conduite par des chercheurs de I'lUCLouvain (REGE +, s. d.). lls ont été sélectionnés
dans la zone témoin de la zone d’expérience Régé +, en dehors de la zone d’exclusion de pluie
pour ne pas influencer les conditions naturelles du milieu. lls sont séparés les uns des autres de
moins de 5 metres (voir schéma Figure 14). Les jeunes arbres sont dominés par d’autres hétres
et d'un fréne adultes leur procurant de I'ombrage. La pédologie du milieu correspond a un sol
limoneux a drainage naturel favorable. La zone bioclimatique correspond aux plaines et vallées
Scaldisiennes. Ce premier site correspond au groupe expérimental des « jeunes arbres ».

Légende:
[ | Zone d’étude

Parking de Lauzelle

Barriere d’accés au
bois

Zones
expérimentales
REGE +

O

Arbres de Uétude

Chemin de forét

Axe routier

Hétel Ibis Styles
Louvain-la-Neuve

L AN

Terrains d'athlétisme du

centre sportif du Bloery

quartier du blocry.
S

Figure 14 : Schéma de la zone d’expérience et de la localisation des
arbres d’étude pour le site de Lauzelle. Les capteurs Teros 21 sont
installés dans la zone expérimentale Régé + la plus au nord.
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Site 2 : Vielsalm

Les 4 autres Fagus sylvatica sont des arbres adultes d’environ 110 ans. Ceux-ci ont été
sélectionnés sur le site de la station météo ICOS a Vielsalm. Leur espacement est de 50 metres
au maximum (voir schéma Figure 15 et photo Figure 16). La pédologie du milieu est quant a
elle limono-caillouteuse a charge schisto-phylladeuse et a drainage naturel quasi-
exclusivement favorable. La zone bioclimatique correspond a celle d’Ardenne centro-orientale.

/\ P.oteau 6692,
Vielsalm

Légende:
[ ] Zone d'étude

Tranchées des
TEROS 21

Route de forét

Tour

' météorologique
! I ICOS
\‘ 3

|
g Arbres de Uétude
\

Figure 15: Schéma de la zone d’expérience et de la localisation des arbres d’étude
pour le site de Vielsalm. Les capteurs Teros 21 sont installés dans la tranchée.

Figure 16 : Photo du site d’étude Vielsalm avec la tranchée et les arbres 2 et 3 de I’étude.
Les capteurs Teros 21 ont été installés dans les tubes oranges visibles dans la tranchée, a
2 profondeurs différentes : 30 et 75 cm..
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Ainsi, les deux sites étudiés ne sont pas identiques. On fera toutefois I'hypothése que les
conditions climatiques et édaphiques sont suffisamment comparables pour que le facteur
« site » soit utilisé comme proxy de I'age des arbres. Les effets observés seront doncinterprétés
comme des effets ontogénétiques, sans possibilité de dissocier statistiquement I’dge du site.

La Figure 17 suivante localise les deux sites en Belgique.

Lauzelle|

ICOS &=

Vielsalm |

A 0 100 200 km

Figure 17 : Carte de la Belgique avec les deux sites d’expérience
de Lauzelle et de Vilesalm.

3.2 Méthodologie

Comme mentionné dans I'introduction de ce chapitre « Matériel et méthode », différents types
d’informations ont du étre récoltés pour répondre aux différentes questions de recherche. Le
premier type de données concerne les conditions hydriques du milieu. Pour caractériser ces
conditions, des capteurs de potentiel matriciel du sol Teros 21 ont été installés sur les deux
sites d’étude.

A Lauzelle, les jeunes arbres ayant une profondeur d’enracinement relativement proche de la
surface, la profondeur d’installation a été définie a 30 cm. 3 capteurs ont ainsi été installés dans
la zone témoin de la zone d’expérimentation Régé + (voir Figure 14), suffisamment proche des
arbres d’étude afin de capter les conditions hydrique de I'environnement immédiat de ces
arbres (voir Figure 18). Ces capteurs ont été installés le 1°" avril a Lauzelle et sont restés dans

le sol tout le temps de I'expérience. Les capteurs étaient reliés a des dataloggers Campbell déja
présents sur place.

A Vielsalm, les capteurs ont été installés le 23 avril. Les arbres adultes ayant des profondeurs
d’enracinement plus importantes que celles des jeunes arbres, les capteurs ont été installés a
2 profondeurs différentes : 30cm et 75cm. 3 capteurs ont été installés par profondeur. Pour
atteindre ces profondeurs verticales, ils ont été installés dans la tranchée présente sur le site.
La premiere méthode utilisée pour atteindre des profondeurs horizontales permettant d’éviter
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tout risque de contact avec |’ air extérieur des bords de la tranchée a été d’utiliser des cylindres
en plastique orange de 30cm pour évacuer la terre dans un premier temps, placer le capteur
au fond du cylindre et reboucher le tout. Cette méthode s’est avérée fastidieuse, les 5 autres
ont donc été placés a 40 cm de profondeur horizontale en utilisant des tariéres (voir Figure 18).
Sur ce site, les capteurs étaient reliés au systéeme TreeWatch de I'université de Ghent qui réalise
également des expériences sur le site ICOS de Vielsalm.

Ces mesures de potentiel matriciel du sol ont donc été prises en continue sur toute la durée de
I'expérience.

Figure 18 : Photo de l'installation des capteurs Teros 21 (voir figure en haut a droite)
sur le site de Lauzelle (en haut) et de Vielsalm (en bas) en avril 2025.

3.3 Travail de terrain

Les autres données récoltées sont des données ponctuelles récoltées a 3 périodes de mesures
différentes : été, printemps, automne. L’objectif de ces 3 période de mesures étant de capter
des conditions hydriques normales (valeurs témoins), des conditions de stress et des conditions
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de récupération aprés sécheresse. Etant en conditions d’expérience in situ, l'intensité de.s
sécheresse.s, le moment d’apparition du stress ou de la disparition du stress ne sont pas
controlables. Les dates de travaux de terrain ont donc été choisies dans un premier temps au
sens large : été, printemps, automne, puis on été déterminées précisément en fonction des
conditions environnementales du moment, plus ou moins 2 semaines avant d’aller sur le
terrain. Ainsi, le printemps 2025 ayant connu une période séche t6t dans la saison, des
précipitations ont été attendu afin d’espérer une réhydratation du sol et des conditions les plus
optimales possibles pour les arbres, tandis qu’en automne, la sécheresse ayant durée jusque
fin octobre, la date a été déterminée pour s’éloigner le plus possible de la période séche tout
en ayant encore des feuilles vertes accrochées aux arbres.

Lors de ces travaux de terrain, le potentiel hydrique
foliaire a directement été mesurée en utilisant une
chambre a pression (Scholander) (voir Figure 19),
autour de midi pour chaque date d’échantillonnage.
Cette valeur renseignait donc théoriquement la valeur
de potentiel hydrique la plus négative de la journée.
L’hypothese émise est que ce potentiel hydrique foliaire
renseigne sur la potentiel hydrique total de I'arbre.

Une grande partie du temps de terrain était consacré a
la prise d’échantillons. Pour étudier les différences
entre organes, des échantillons de racine et de feuilles

ont été récoltés sur chaque arbre de I'étude, afin de

L. . . Figure 19 :Photo de I'utilisation de la chambre a
mesurer ultérieurement les potentiels osmotiques pression (Scholander) pour mesurer le potentiel

foliaires et racinaires, et les concentrations en [vdriquejoliaire amijournée.

osmolytes d’intérét (voir section suivante).

Des racines fines ont donc été récoltées le matin entre 9h et 12h, proche de la surface a I'aide
de pelles de jardinage et de nos mains. L'excédent de terre a été retirer a I'aide de pinceaux.
Les racines de chaque arbre ont été récoltées en veillant a ce qu’elles proviennent de différents
endroits autour de 'arbre (voir Figure 21). Une partie a ensuite été emballées dans du papier
aluminium en prévision des mesures de composés organiques (sucres et proline) et une autre
partie a été placée dans un sachet en plastique hermétique en prévision des mesures
d’éléments minéraux. Enfin une petite partie a été stockée dans des tubes Eppendorf en
prévision des mesures de potentiel osmotique. Au total, ce sont donc 3 échantillons de racines
(2 d’environ 2g, un par type de composé a mesurer et 1 tube Eppendorf) qui ont été récoltés
par arbre. Donc 4 réplicas par type de mesure et par classe d’age. Le tout a ensuite été placé
dans de la glace carbonique. De retour au laboratoire, les échantillons ont d’abord été pesés

pour avoir la masse fraiche. Ceux pour la matiere organique ont ensuite été placés dans un
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congélateur. Par manque de place dans le congélateur a -80°C du laboratoire, elles ont été
conservées dans un congélateur a -20°C. Elles ont seulement été stockées dans un congélateur
a -80°C en automne, peu de temps avant les mesures réalisées en laboratoire. La partie pour
les éléments minéraux a été séchée a 65°C pendant une semaine.

Concernant les échantillons de feuilles, ceux-ci ont été récoltés autour de midi, entre 12h et
14h. Pour les jeunes arbres de Lauzelle, la hauteur des arbres permettait de simplement
« cueillir » les feuilles a la main, a I'aide de ciseaux pour éviter d’abimer les feuilles. En revanche
a Vielsalm, les arbres adultes ne permettent pas d’atteindre les feuilles. La méthode utilisée a
donc été celle de tirer au fusil avec des balles de plomb dans les branchages pour faire tomber
les feuilles au sol (le recours a un technicien habilité a tirer au fusil a été nécessaire, voir Figure
20). Des feuilles de lumiére (haut du houppier) et d’'ombrage (bas du houppier) ont été
meélangées pour créer un échantillon par type de mesure (les mémes que pour les racines) et
par arbre. De la méme maniéeres que les racines, elles ont ensuite été en partie emballée dans
de I'aluminium pour les éléments organiques, dans les sachets en plastiques pour les éléments
minéraux et dans les tubes Eppendorf pour le potentiel osmotique. Le tout était conservé dans
de la glace carbonique avant d’étre congelé a -20°C puis a -80°C pour les échantillons dans
I"aluminium et les tubes Eppendorf, ou séché a 65°C pendant une semaine pour les échantillons

minéraux.

Les mesures de potentiel hydrique foliaire étaient réalisées en paralléle de cet échantillonnage.

Figure 21 : Photos d’échantillonnage des racines fines.

Figure 20 : Photo du technicien
Frangois Plume entrain de
récolter des feuilles.

Phase
Site d'échantillonnage Date
Printemps 11-06-25
Lauzelle |Ete 13-08-25
Automne 31-10-25
Printemps 19-06-25 L’ensemble de ces travaux de terrain a donc été réalisé 3
Vielsalm |[Eté 29-08-25
Automne 10-10-25 fois par site et par arbre.
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3.4 Mesures en laboratoire

Une fois les travaux d’échantillonnage terminés, les mesures sur les échantillons ont pu étre
réalisées en laboratoire. Ce sont d’une part les potentiel osmotiques foliaires et racinaires qui
ont été mesurés, et d’autre part les concentrations en osmolytes d’intérét par rapport a
I'ajustement osmotique chez Fagus sylvatica. Les osmolytes mesurés ont été déterminé sur
base d’une recherche littéraire. D’apres ces recherches (voir chapitre Etat de I'art, page 28), les
osmorégulateurs principaux chez cette essence sont les sucres solubles (glucose, fructose,
saccharose et raffinose) et la proline, avec une possible implications d’éléments minéraux.
Ainsi, chaque organe, les concentrations en sucres solubles totaux, la proline et 4 cations ont
été mesurés (sodium, potassium, calcium et magnésium). Ces mesures ont été réalisées dans
le laboratoire du Groupe de recherche en physiologie végétale (GRPV) du Earth and Life
Institute de 'UCLouvain.

Sucres solubles

Le dosage des sucres solubles a été réalisé selon la méthode de Yemm et Willis (1954). Environ
500 mg de matiére fraiche broyée dans I'azote liquide ont été extraits dans 4 mL d'éthanol 70%
pendant 5 minutes sur glace. Apres centrifugation (8000 rpm, 4°C, 10 minutes), le surnageant
a été récupéré et filtré sur papier Whatman. Le culot a été réextrait deux fois avec 2 mL
d'éthanol 70% selon la méme procédure. Les trois surnageants ont été combinés et le volume
final ajusté a 7 mL avec de I'éthanol 70%.

Le dosage a été réalisé par la méthode colorimétrique a I'anthrone. Des aliquotes de 200 plL
d'extrait ont été mélangées a 1 mL de réactif a I'anthrone (500 mg d'anthrone dans 250 mL
d'acide sulfurique concentré 95%) dans des tubes en verre, puis incubées 10 minutes a 100°C
au bain-marie. Aprés refroidissement rapide sur glace, I'absorbance a été mesurée a 625 nm,
en utilisant I'éthanol 70% comme blanc.

Les concentrations en sucres solubles totaux ont été déterminées a partir d'une gamme
d'étalonnage au D-glucose (0 a 500 mg/L) et exprimées en mg/g de matiere fraiche selon la
formule : Concentration (mg/g MF) = [Cc (mg/L) x 0,007 (L)] / poids (g). Ou Cc représente la
concentration déterminée par la gamme étalon. Les résultats ont également été convertis en
mmol/g de matiere fraiche en utilisant la masse molaire du D-glucose (180,156 g/mol).

Proline

Le dosage de la proline a été réalisé selon la méthode de Bates et al. (1973). Entre 100 et 200
mg de matiere fraiche broyée dans |'azote liquide ont été extraits dans 10 mlL d'acide
sulfosalicylique 3% (m/v) pendant 30 minutes a 70°C. Apreés filtration sur papier Whatman, 2
mL de filtrat ont été mélangés avec 2 mL de réactif a la ninhydrine (1,25 g de ninhydrine, 30 mL
d'acide acétique glacial, 20 mL H3PO4 6M) et 2 mL d'acide acétique glacial, puis incubés 1 heure
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a 90°C. Apres refroidissement, 2 mL de toluéne ont été ajoutés et la phase organique colorée
a été prélevée pour mesurer l'absorbance a 520 nm.Les concentrations en proline ont été
déterminées a partir d'une gamme d'étalonnage (0 a 80 umol/L) et exprimées en umol/g de
matiere fraiche selon la formule : Concentration (umol/g MF) = [C (umol/L) x 0,010 (L)] / poids
(g). Ou C représente la concentration déterminée par la gamme étalon.

Eléments minéraux (Na, K, Ca, Mg)

La minéralisation a été réalisée en deux étapes. Entre 50 et 100 mg de matiére seche ont été
dissous dans 4 mL d’acide nitrique concentré, chauffés progressivement jusqu’a évaporation
totale. Les résidus ont ensuite été repris avec 2 mL d’eau régale, chauffés jusqu’a dissolution
compléte, puis ajustés a 10 mL avec de I'eau déminéralisée. Apreés filtration, les échantillons
ont été analysés par spectroscopie d’absorption atomique (AA SOLAAR S4, Thermo Fisher
Scientific, Waltham, United States). Les concentrations en Na, K, Ca et Mg ont été exprimées
en mg/g ou umol/g de matiere séche, en tenant compte des facteurs de dilution et de la
masse initiale.

Potentiel osmotique

Enfin pour la mesure des potentiels osmotiques foliaires et racinaires, les échantillons de
feuilles et de racines congelés ont été transférés dans des microtubes percés de trois trous au
fond et d'un trou sur le dessus. Ces échantillons ont subi trois cycles de
congélation/décongélation ( 5 secondes de congélation, 5 minutes de décongélation a
température ambiante) a l'aide d’azote liquide pour une congélation rapide. Les microtubes
percés ont ensuite été placés dans des microtubes ouverts et centrifugés a 8 000 tr/min a 4°C
pendant 15 minutes afin de recueillir la seve cellulaire. Un osmometre a pression de vapeur
Vapro 5600 (VAPRO® Vapor Pressure Osmometer Model 2600, EliTech Group, Logan Utah,
United States) a été utilisé pour mesurer le potentiel osmotique 3 fois par échantillon.

3.5 Analyse statistique des résultats

Une fois les mesures réalisées, les résultats ont ensuite été traités et analysés avec les logiciels
RStudio et Excel. Leurs analyses R ont été réalisées a I'aide de modeles linéaires (pour analyser
les effets fixes des variables explicatives telles que I'age des arbre ou le type d’organe étudié)
ou linéaires mixtes (pour prendre en compte les effets aléatoires de I'effet individuel de chaque
arbre en plus des effets fixes). Une analyse de la variance (ANOVA) a ensuite été réalisée pour
tester la significativité des effets principaux et des interactions. Des comparaisons multiples
post hoc ont été effectuées a I'aide du test de Tukey. Le seuil de significativité statistique a été
fixé a a =0,05.

Les résultats des analyses statistique sont repris dans I'annexe 1 page 8989.
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4 Résultats

Cette section présente les effets du stress hydrique sur la variation des potentiels hydrique et
osmotique chez Fagus sylvatica, ainsi que sur les concentrations et contributions au potentiel
osmotique des différents osmolytes étudiés. Les résultats sont divisés en différentes sous-

sections.
4.1 Gestion des valeurs aberrantes et sources d’erreurs possibles

Avant de rentrer plus en détails dans les résultats de I'expérience, il semble nécessaire
d’aborder la gestion des valeurs aberrantes et des limites de fiabilité des mesures.

En effet, lors des mesures par spectrométrie d’absorption atomique pour les cations, la
majorité des mesures de Ca’* et Na * a été réalisée a partir de solutions concentrées. En
I"'absence de dilution avec du LaCls, ces mesures sont susceptibles d’étre biaisées. Par ailleurs,
certaines contributions osmotiques pourraient étre surestimées dans la mesure ou une fraction
des osmolytes quantifiés n’était pas nécessairement présente en solution. A titre d’exemple,
certains ions inorganiques peuvent étre immobilisés sous forme de cristaux ou complexés dans
la vacuole, tandis que certains sucres peuvent étre présents sous forme de diméres mais
guantifiés comme des monomeres, ce qui conduirait a une surestimation de leur contribution
osmotique, potentiellement d’un facteur deux dans le cas des diméres.

De plus, les nombreuses estimations requises pour calculer les contributions au potentiel
osmotique total réduisent la fiabilité des résultats. Ainsi, obtenir des valeurs aberrantes allant
au-dela des 100% de contribution n’est pas étonnant et n"'empéche pas d’apporter une idée
sur les variations de contributions entre périodes, types d’organes et osmolytes. Ainsi, toutes
les valeurs ont été conservées pour les analyses statistiques (également limitées dans leur
fiabilité) afin d’avoir une idée globale. Le graphique Figure 28 n’a par contre pas inclus les
données de racines en automne en pour le site de Lauzelle pour ne pas nuire a la visualisation
du reste des valeurs. En effet, la somme des contributions des osmolytes étuidés pour cette
période était de 600%. Le graphique complet est disponible en annexe 8.1.4. Il aurait peut-étre
été intéressant de réaliser les analyses statistiques sans ces valeurs aberrantes, en particulier
celles qui dépassent les 200%. Malheureusement, elles n’ont pu étre réalisées par manque de
temps.

Seules quelques valeurs dont le poids était trop important et influencé fortement les autres
valeurs d’un méme échantillon ont été supprimées.
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4.2 Conditions hydriques des arbres étudiés

Les mesures de potentiel hydrique du sol dans I'environnement immédiat des racines
fournissent une indication des conditions hydriques dans lesquelles les arbres se sont trouvés
au cours de I'étude. Les figures suivantes et I'analyse de ces mesures permettra par la suite de
définir I'intensité de stress hydrique rencontrée par les arbres étudiés, et a quelle période.
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Figure 22: Evolution temporelle du potentiel hydrique moyen du sol (en MPa) pour les sites de Lauzelle (arbres jeunes) et de
Vielsalm (arbres matures). Les valeurs présentées représentent la moyenne des mesures effectuées a différentes profondeurs
pour chaque site (voir Figure 23).
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Figure 23: Evolution temporelle du potentiel hydrique du sol (en MPa) pour les sites de Lauzelle (¢ gauche) et de Vielsalm (a

droite). 3 capteurs Teros 21 a 30 cm de profondeur a Lauzelle, 6 capteurs a Vielsalm, répartis sur 3 profondeurs différentes :
30cm, 60cm et 90 cm de profondeur.

Entre mai et novembre (voir Figure 22 et Figure 23), le potentiel hydrique du sol sur le site de
Vielsalm reste supérieur a -0,2MPa la majeure jusqu’en aolt, valeur seuil pour des conditions
hydriques normales et favorables pour Fagus sylvatica (voir Figure 10). Entre ao(t et octobre,
ces valeurs ont connu une diminution atteignant la valeur minimale de -0,452MPa au 31 ao(t.
Cette valeur dépasse donc la valeur seuil de -0,2 MPa, on y reviendra dans la discussion.

En comparaison, le site des jeunes arbres du bois de Lauzelle a connu des conditions plus
contrastées. Jusqu’au début du mois d’aolt, le potentiel hydrique du sol reste également
supérieur a -0.4 MPa. Mais a partir du 9 ao(t, Wy, diminue, atteignant environ -0,36 MPa au
moment de I"échantillonnage estival (13 ao(t autour de midi), puis un premier minimum de
-1,78MPa au 25 ao(t. Les valeurs fluctuent alors jusqu’au 19 octobre, date a laquelle le
potentiel hydrique atteint son minimum absolue sur la période de I'étude, avec W, = -2,64
MPa. Les valeurs remontent ensuite jusqu’a retourner vers des valeurs de conditions initiales
supérieures a -0,4 MPa. Ainsi, méme si les valeurs de potentiel hydrique entre les
échantillonnages d’été et d’automne indiquent une période de faible sécheresse au moment
de I'été (voir Tableau 1), il est important de noter qu’entre ces deux dates, la sécheresse s’est
intensifiée avant de revenir vers des valeurs normales.
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Tableau 1 : Valeurs de potentiel hydrique du sol aux moment des différents
échantillonnages, dans les sites de Lauzelle et de Vielsalm.

Phase
Site d'échantillonnage Date WYm (Mpa)
Printemps 11-06-25 -0,01
Lauzelle |Eté 13-08-25 -0,77
Automne 31-10-25 -0,02
Printemps 19-06-25 -0,03
Vielsalm |Eté 29-08-25 -0,2
Automne 10-10-25 -0,02

Afin de comprendre I'impact que les conditions hydriques peuvent avoir avec sur les arbres, les
valeurs du potentiel hydrique du sol ont été mises en relation avec le potentiel hydrique et le
potentiel osmotique des arbres, au niveau foliaire et racinaire (voir Figure 24).

L’analyse statistique de la relation entre le potentiel hydrique du sol (Wn) et celui des feuilles
(W) (voir Figure 24A) a tout d’abord confirmé une relation significative et négative (p<0,001).
Une diminution de Wn est associée a une baisse de Wr. L'assechement du sol étant plus
important a Lauzelle (W de Lauzelle plus négatif que celui de Vielsalm), cette relation s’observe
en particulier pour les jeunes arbres de Lauzelle. L’analyse statistique a également montré une
interaction significativement différente entre Lauzelle et Vielsalm (p=5,74 . 10, avec Lauzelle
comme site de référence). A Vielsalm, les arbres réagissent plus fortement aux variations de
Wn. Cest-a-dire que pour une méme baisse du potentiel hydrique du sol, les arbres matures
de Vielsalm auront une diminution plus importante de leur potentiel hydrique que les jeunes
arbres de Lauzelle.

Concernant la relation avec le potentiel osmotique (Figure 24 B et C), I'analyse statistique
montre que l'effet de W, sur le W, des feuilles est hautement significatif (p< 0,001), en
particulier chez les arbres matures de Vielsalm également. W, diminue lorsque le sol s’asséche,
ce qui entraine une diminution du W, foliaire. En revanche, W, n'implique pas aussi sGrement
une diminution du potentiel osmotique racinaire (p=,86048) (Lauzelle comme Vielsalm).
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Figure 24: Relations entre le potentiel hydrique du sol et le potentiel hydrique des feuilles (A), le potentiel osmotique
des feuilles (B) et le potentiel osmotique des racines (C). Comparaison entre les sites de Lauzelle et de Vielsalm aux
3 périodes d’échantillonnages. Les échelles des axes Y ont été adaptées a chaque panneau afin d’optimiser la
lisibilité.
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Les Figure 25 et Figure 26 ainsi que les Tableau et Tableau 3 associés précisent les variations
de ces potentiels par rapport aux périodes d’échantillonnage. Concernant le potentiel
hydrique, les valeurs d’été et d’automne diminuent significativement par rapport au printemps
a Lauzelle. A Vielsalm, les valeurs pour le printemps et I'été ne varient pas significativement,
avec des W en moyenne déja inférieurs a -1,5 MPa. Par contre le potentiel hydrique d’automne
est significativement plus élevé qu’aux saisons précédentes. Quant aux potentiels osmotiques,
les valeurs foliaires ne varient pas significativement entre le printemps et I'été, a Lauzelle
comme a Vielsalm. En revanche, la variation est significative entre 'automne et les deux autres
saisons mais elles varient différemment selon le site. A Lauzelle, les valeurs automnales
diminuent, tandis qu’a Vielsalm, les valeurs augmentent. Les variations entre les valeurs
foliaires et racinaires ne sont pas les mémes non plus. Pour les arbres de Lauzelle et de Vielsalm,
le potentiel osmotique racinaire augmente significativement en automne par rapport a 'été,

avec une diminution de ce potentiel plus significative pour les arbres matures de Vielsalm.
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Figure 25 : Diagrammes en boites de la distribution du potentiel hydrique foliaire en fonction des périodes d’échantillonnage, pour les sites
de Lauzelle et de Vielsalm.

Les boites a moustaches ici représentées résument la distribution de la variable quantitative qu’est le potentiel hydrique pour chaque
période d’échantillonnage et chaque site (Lauzelle et Vielsalm). Les sites sont une information quant a I'dge des arbres (8-10 ans pour
Lauzelle, environ 110 ans pour Vielsalm). Le bord inférieur de chaque rectangle correspond au premier quartile (Q1, 25% des données), le
bord supérieur le troisieme quartile (Q3, 75% des données), et la ligne centrale est la médiane (Q2, 50% des données). Les moustaches
représentent la plage des données « normales », s’étendant jusqu’a 1,5 fois I’écart interquartile (IQR=Q3-Q1). Les points individuels colorés
représentent chaque mesure individuelle du jeu de données, et les losanges noirs représentent la moyenne arithmétique de chaque groupe.
Les lettres indiquent les différences significatives entre saisons (test de Tukey sur les moyennes marginales estimées, p> 0,05). Elles sont
déterminées par des tests statistiques tel qu’expliqué dans la partie « Matériel et méthode ».. Cette explication des boites a moustache et
des symboles de significativité s’applique a tous les graphiques en boites a moustache dans ce document.
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Figure 26 : Diagrammes en boites de la distribution du potentiel osmotique foliaire et
racinaire en fonction des périodes d’échantillonnage pour les jeunes arbres de
Lauzelle et les arbres matures de Vielsalm.

Tableau?2 : Résumé des moyennes et des écarts types des données de potentiel hydrique foliaire.

Date Moyenne du Nombre de
Site Age de arbres . . Saison Potentiel hydrique | Ecart-type .
d'échantillonnage L. répeétitions
foliaire (Mpa)
11-06-25|Printemps -0,57 0,301 4
Lauzelle 8-10 ans 13-08-25|Eté -1,26 0,0829 4
31-10-25|Automne -1,21 0,0764 3
19-06-25|Printemps -1,61 0,225 4
Vielsalm ~110ans 29-08-25 |Ete -1,73 0,327 4
10-10-25|Automne -0,69 0,33 5

Tableau 2 : Résumé des moyennes et des écarts types des données de potentiel osmotiquesfoliaires et racinaires.

Date Moyenne du
) ) Ecart- Nombre de
Site Age de arbres  |d'échantillonn| Saisen Organe | Potentiel osmotique .
type répétitions
age [(Mpa)
11-06-25|Printemps [Feuille -1,352 0,1396 3
Lauzelle 8-10 ans 13-08-25 |Eté Feuille -1,3729 0,1078 8
31-10-25|Automne |Feuille -1,7035 0,1183 5
19-06-25|Printemps [Feuille -2,1269 0,2929 3]
Vielsalm ~110 ans 29-08-25|Eté Feuille -2,2108 0,2412 8
10-10-25 |Automne |Feuille -1,7565 0,1014 8
11-06-25|Printemps [Racine -0,6734 0,2484 3}
Lauzelle 8-10 ans 13-08-25|Eté Racine -0,7719 0,0934 8
31-10-25|Automne |Racine -0,4721 0,1292 8
19-06-25|Printemps [Racine -0,5445 0,1312 3]
Vielsalm ~110 ans 29-08-25 |Eré Racine -0,7867 0,2521 8
10-10-25Automne |Racine -0,3681 0,0837 4
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4.3 Concentrations en osmolytes et contributions au potentiel osmaotique

Dans cette sous-section sont présentées dans un premier temps les concentrations mesurées
de sucres solubles, proline, et des différents cations (K*, Na*, Ca?* et Mg*) et leurs variations
entre les différentes prises d’échantillonnage (printemps, été, automne). Dans un second
temps, ces mesures de concentrations seront traduites en contribution au potentiel osmotique
(MPa). A noter gu’il n’y a pas de données pour Lauzelle au printemps, aucune données pour les
cations au printemps pour aucun des deux sites.

Les tableaux récapitulatifs des analyses de variance (ANOVA) et comparaisons post-hoc (Tukey)
sont en annexe 1, point 8.1.3. Les variations sont jugées significatives lorsque les p-valeurs
obtenues sont inférieures a 0,05.

4.3.1 Concentrations en osmolytes :

Un osmolyte a un role d’osmorégulateur de Fagus sylvatica lorsque sa concentration varie dans
I'arbre entre conditions hydriques normales, stressées ou de récupération. A noter tout de
méme que leurs variations peuvent également étre associées a d’autres fonctions de 'arbre.
’analyse des variations de concentrations des différents osmolytes étudiés peut tout de méme
donner des indices quant a leur potentiel réle dans I'ajustement osmotique chez le hétre. Ces
variations sont représentées dans les graphiques de la Figure 27 suivante et dans le Tableau 4.
Les variations entre sites représentent en réalité une différence entre classes d’age : arbres
jeunes de Lauzelle (environ 8-10 ans) et arbres matures de Vielsalm (environ 110 ans).
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Figure 27 : Diagrammes en boites de la distribution des concentrations en osmolytes en fonction des périodes d’échantillonnage,
pour les sites de Lauzelle et de Vielsalm et pour chaque type d’organe échantillonné (feuille ou racine).

A noter que les échelles des axes et les unités ne sont pas uniformes entre les différents graphiques. Des lettres différentes

indiquent des différences significatives (p < 0,05) entre saisons et entre sites pour un méme type d’organe (comparaisons
horizontales uniquement
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Tableau 3 : Résumés des moyennes et écarts-type pour les différents osmolytes. A noter que les unités de concentration en
proline sont différentes des autres osmolytes

Site Saison Organe Sucres solubles Proline
Moyenneée Ecart- Nombre de MOYE!I-‘II‘IB de Ecart- | Nombre de
concentration . concentration (umol/g .
(mmol/g MF) type répétitions MF) type répétitions
Printemps|Feuille NA NA 0{NA MA 0
Lauzelle Ete Feuille 0,0612| 0,1078 4 0,352 0,165 4
Automne |Feuille 0,141 0,02 3 0,456 0,325 3
Printemps|Feuille 0,128 00402 4 0,214 0,128 3
Vielzalm Eté Feuille 0,228] 00723 2 0,238| 0,0882 2
Automne |Feuille 0,138| 0,0431 4 0,36 0,0825 4
Printemps|Racine MNA MNA O{NA MA 0
Lauzelle Eteé Racine 0,0612| 0,0048 4 0,216 0,0706 4
Automne |Racine 0,0651 0,0187 4 0.4 0,176 3
Printemps|Racine 0,0556( 00162 4 0,607 0,283 4
Vielsalm Eté Racine 0,16| 00155 4 0422 0,153 4
Automne |Racine 0,0868( 00154 4 0,177 0,0731 3
Site Saison Organe Potassium Sodium
Mnyennefﬁe Ecart- Nombre de Mnyennefﬁe Ecart- | Nombre de
concentration e concentration .
(mmol/z MS) type répétitions (mmol/z MS) type répétitions
Printemps|Feuille MNA MNA O{NA MA 0
Lauzelle Eté Feuille 0,172| 0,0144 4 0,0104| 0,00716 4
Automne |Feuille 0,141| 0,0766 3 0,0181| 0,00336 3
Printemps|Feuille MNA MNA 0{NA MA 0
Vielsalm Ete Feuille 0,176| 0,0583 4 0,00301| 0,00152 4
Automne |Feuille 0,114] 0,0583 4 0,00531] 0,00121 4
Printemps|Racine MNA NA 0]NA MNA 0
Lauzelle Ete Racine 0,0873| 0,0441 4 0,0605| 0,0255 4
Automne |Racine 0,0787| 0,0441 4 0,0129| 0,00568 4
Printemps|Racine MA NA 0]NA MNA 0
Vielzalm Eté Racine 0,0633| 00215 4 0,00576| 0,0006 4
Automne |Racine 0,0516| 0,0143 4 0,00401| 0,00158 4
Site Saison Organe Calcium Magnésium
Moyenner_je Ecart- Nombre de Moyennef:le Ecart- Nombre de
concentration e concentration e
(mmol/gMS) type répétitions (mmol/gMS) type répétitions
Printemps|Feuille MA MA 0|NA NA 0
Lauzelle Ete Feuille 0,158| 00,0669 4 0,0732] 00174 4
Automne |Feuille 0,175 0,02591 3 0,0631] 0,0279 3
Printemps|Feuille A A O|NA MNA 0
Wielzalm Eté Feuille 0,0104| 0,00174 4 0,0166| 0,00442 4
Automne |Feuille 0,0143| 0,00516 4 0,0077]  0,0063 4
Printemps|Racine A A O{NA MNA 0
Lauzelle Eté Racine 0,00794| 0,00435 4 0,0355| 0,0141 4
Automne [Racine 0,00635| 0,00468 4 0,029( 0,00683 4
Printemps|Racine NA NA 0|NA NA 0
Vielsalm Eté Racine 0,004| 0,00157 4 0,0115| 0,00531 4
Automne [Racine 0,00278| 0,00242 4 0,008585| 0,00358 4
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Sucres solubles

L'analyse de variance réalisée sur les concentrations en sucres solubles (transformation
logarithmique) révele des effets significatifs multiples et des interactions complexes entre les
facteurs étudiés. L'effet du type d'organe (feuille vs. racine) s'est avéré hautement significatif
(p < 0,0001), constituant la principale source de variation observée. L’age des arbres a
également exercé un effet significatif majeur sur les concentrations en sucres solubles (p <
0,0001), tandis que la saison a montré un effet significatif mais de moins grande amplitude (p
= 0,039). Quant a l'interaction entre la saison et |'dge, celle-ci s'est révélée hautement
significative (p = 0,0002), suggérant que les dynamiques saisonnieres des concentrations en
sucres solubles different sensiblement entre les deux sites étudiés. En revanche, les
interactions Type:Saison (p = 0,105), Type:Site (p = 0,273) et Type:Saison:Site (p = 0,810) n'ont
pas atteint le seuil de signification statistique.

Les comparaisons post-hoc de Tukey ont permis de mieux caractériser les variations observées.
Au printemps a Vielsalm, les feuilles présentaient des concentrations en sucres solubles
significativement supérieures a celles des racines (p = 0,002), témoignant d'une forte
différenciation fonctionnelle entre organes aériens et souterrains en début de saison de
végétation. Cette différenciation organe-dépendante s'est également manifestée en été a
Vielsalm, oU les racines ont affiché des concentrations significativement plus faibles que les
feuilles (p =0,0002). En revanche, aucune différence significative n'a été observée entre feuilles
et racines a Lauzelle en été (p = 0,351) ni en automne (p = 0,087), suggérant une convergence
des stratégies d'accumulation de sucres solubles entre organes sur ce site ou durant ces
périodes.

Les variations saisonnieres au sein d'un méme type d’organe ont mis en évidence des
différences marquées entre saisons. Pour les racines a Vielsalm, les concentrations estivales se
sont avérées significativement supérieures a celles du printemps (p = 0,0002), indiquant une
accumulation progressive de sucres solubles au cours de la saison de croissance. Cette
tendance a l'augmentation des concentrations racinaires entre le printemps et I'été n'a
toutefois pas été observée a Lauzelle, ou les racines estivales et automnales ne différaient pas
significativement (p = 0,994). Pour les organes foliaires, les feuilles estivales de Vielsalm ont
montré une tendance a des concentrations plus élevées que celles de printemps du méme site,
bien que cette différence n'ait pas atteint le seuil de signification (p = 0,217).

Les comparaisons inter-sites pour un méme type d'organe ont mis en évidence des différences
dépendantes de I'dge. En été, les feuilles des arbres matures de Vielsalm ont affiché des
concentrations significativement supérieures a celles des jeunes arbres de Lauzelle (p = 0,014),
alors qu'aucune différence significative n'a été détectée entre les racines des deux groupes
d’age durant cette méme période (p = 0,999). En automne, aucune différence significative n'a
été observée entre les sites, ni pour les feuilles (p = 1,000) ni pour les racines (p = 0,996).
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Proline

L'analyse de variance réalisée sur les concentrations en proline révele un profil de variation
sensiblement différent de celui observé pour les sucres solubles. Nile type d'organe (p =0,622),
ni la saison (p = 0,432), ni I'dge des arbres (p = 0,715) n'ont exercé d'effet significatif sur les
concentrations en proline. En revanche, l'interaction Type:Saison s'est avérée significative (p =
0,018), indiguant que les dynamiques saisonniéres des concentrations en proline different
entre les feuilles et les racines. Les autres interactions testées, Type:Site (p = 0,190), Saison:Site
(p=0,156) et Type:Saison :Site (p = 0,184), n'ont pas atteint le seuil de signification statistique.

Les comparaisons post-hoc de Tukey n'ont révélé aucune différence significative entre les
feuilles et les racines, quelle que soit la saison ou la classe d'age considérée. Au printemps a
Vielsalm, aucune différence n'a été détectée entre organes aériens et souterrains (p = 0,215).
Cette absence de différenciation organe-dépendante s'est également confirmée en été a
Vielsalm (p = 0,905), a Lauzelle en été (p = 0,987) et en automne (p = 0,998). Ces résultats
contrastent fortement avec les variations observées pour les sucres solubles et suggerent que
la proline ne constitue pas un osmolyte différentiellement mobilisé entre organes chez Fagus
sylvatica dans les conditions de notre étude.

Les variations saisonniéres au sein d'un méme type d'organe se sont également révélées non
significatives. Pour les racines a Vielsalm, aucune différence n'a été observée entre le
printemps et I'été (p = 0,996) ni entre le printemps et l'automne (p = 0,134). De méme a
Lauzelle, les concentrations racinaires estivales et automnales ne différaient pas
significativement (p = 1,000). Pour les organes foliaires, les feuilles de Vielsalm n'ont montré
aucune variation significative entre le printemps et I'été (p = 1,000).

Les comparaisons entre classes d'adge pour un méme type d'organe n'ont révélé aucune
différence significative. En été, les feuilles des arbres matures de Vielsalm et celles des jeunes
arbres de Lauzelle présentaient des concentrations comparables (p = 0,992), de méme que
leurs racines respectives (p = 1,000). En automne, aucune différence significative n'a été
observée entre les classes d'age, ni pour les feuilles (p = 0,993) ni pour les racines (p = 0,984).

Cations :

La suite de I'analyse se porte sur les 4 cations étudiés, le potassium, le sodium, le calcium et le
magnésium. Notons que pour osmolytes les données pour le printemps sont manquantes, pour
Lauzelle, comme pour Vielsalm, en raison d’'un manque d’échantillons pour réaliser les
analyses.
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Potassium

L’ANOVA réalisée sur les concentrations en potassium révele des effets contrastés selon les
facteurs étudiés. L'effet du type d'organe s'est avéré hautement significatif (p < 0,0001),
constituant la principale source de variation observée. La saison a également exercé un effet
significatif sur les concentrations en potassium (p = 0,036), tandis que I'dge des arbres n'a
montré aucun effet significatif (p = 0,497). Aucune des interactions testées n'a atteint le seuil
de signification statistique : Type:Saison (p = 0,454), Type:Site (p = 0,942), Saison: Site (p =
0,802) et Type:Saison: Site (p = 0,485).

Les comparaisons post-hoc de Tukey ont révélé une différenciation entre organes aériens et
souterrains variable selon I'dge des arbres. En été, les feuilles de Lauzelle présentaient des
concentrations en potassium significativement supérieures a celles des racines (p = 0,008),
tandis qu'aucune différence significative n'a été observée a Vielsalm (p = 0,999). En automne,
cette différenciation organe-dépendante a persisté a Lauzelle, ou les feuilles affichaient des
concentrations significativement plus élevées que les racines (p = 0,029), alors qu'aucune
différence significative n'a été détectée a Vielsalm (p = 1,000).

Les variations saisonniéres au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
différences contrastées selon I'age des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n’a été observée entre les concentrations estivales et automnales (p = 0,962). En
revanche, a Vielsalm, les feuilles ont montré des concentrations estivales significativement
inférieures a celles d'automne (p = 0,002), témoignant d'une accumulation de potassium
foliaire apres I'été chez les arbres matures. Pour les racines, aucune variation saisonniéere
significative n'a été détectée, ni a Lauzelle (p = 0,968) ni a Vielsalm (p = 1,000), indiguant une
relative stabilité des concentrations racinaires en potassium entre |I'été et I'automne.

Les comparaisons entre classes d'adge pour un méme type d'organe n'ont révélé aucune
différence significative. En été, les feuilles des arbres matures de Vielsalm et celles des jeunes
arbres de Lauzelle présentaient des concentrations comparables (p < 0,0001, hautement
significatif), de méme que leurs racines respectives (p = 0,322). En automne, aucune différence
significative n'a été observée entre les classes d'age, ni pour les feuilles (p < 0,0001, hautement
significatif) ni pour les racines (p = 0,723).
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Sodium

L'analyse de variance réalisée sur les concentrations en sodium (transformation logarithmique)
révele des effets significatifs multiples et des interactions complexes entre les facteurs étudiés.
L'effet de I'dge des arbres s'est avéré hautement significatif (p < 0,0001), constituant la
principale source de variation observée. L'effet du type d'organe a également montré une
signification élevée (p = 0,002), tandis que la saison n'a pas exercé d'effet significatif (p = 0,159).
De maniére notable, l'interaction Type:Saison s'est révélée hautement significative
(p < 0,0001), indiguant que les dynamiques saisonniéres des concentrations en sodium
différent fortement entre les feuilles et les racines. En revanche, les interactions Type:Site (p =
0,081), Saison:Site (p = 0,230) et Type:Saison:Site (p = 0,125) n'ont pas atteint le seuil de
signification statistique, bien que l'interaction Type:Site présente une tendance marginale.

Les comparaisons post-hoc de Tukey ont révélé une différenciation marquée et variable entre
organes aériens et souterrains. En été a Lauzelle, les racines présentaient des concentrations
en sodium significativement supérieures a celles des feuilles (p = 0,0002), témoignant d'une
séquestration préférentielle du sodium dans les tissus racinaires chez les jeunes arbres. A
Vielsalm, aucune différence significative n'a été détectée entre feuilles et racines durant cette
méme période (p = 0,425). En automne, il n’y avait plus de différence significative entre racines
et feuilles a Lauzelle (p = 0,994). A Vielsalm en revanche, aucune différence significative n'a été
observée entre organes (p = 0,948).

Les variations saisonniéres au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'dge des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n'a été observée entre I'été et I'automne (p = 0,359). A Vielsalm, les feuilles ont
montré des concentrations estivales significativement inférieures a celles d'automne (p =
0,0002), témoignant d'une accumulation de sodium foliaire a la fin de I'été chez les arbres
matures. Pour les racines a Lauzelle, les concentrations automnales se sont avérées
significativement supérieures a celles d’été (p = 0,011). A Vielsalm, les racines n'ont montré
aucune variation saisonniére significative (p = 1,000), indiquant une stabilité des concentrations
racinaires en sodium entre |'été et I'automne chez les arbres matures.

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles et surtout les racines des jeunes arbres de Lauzelle
présentaient des concentrations significativement supérieures a celles des arbres matures de
Vielsalm (p = 0,014 pour les feuilles, p < 0,0001 pour les racines). Ces différences significatives
sont également valables pour I'automne (p = 0,014 pour les feuilles, p = 0,009 pour les racines).

55



Calcium

Concernant ’ANOVA pour les concentrations en calcium (transformation logarithmique), celle-
ci met en évidence des effets significatifs et des interactions marquées entre les facteurs
étudiés. L'effet du type d’organe (feuilles vs racines) s’est révélé hautement significatif
(p < 0,0001), constituant la principale source de variation dans les concentrations en calcium.
De méme, l'effet du site (Lauzelle vs Vielsalm) est également hautement significatif (p <
0,0001), indiguant une influence majeure de I'adge sur I'accumulation de calcium. En revanche,
la saison n’a pas exercé d’effet significatif (p = 0,201), suggérant une stabilité relative des

concentrations en calcium entre I'été et I'automne.

Les interactions révelent des dynamiques complexes : I'interaction Type:Site est hautement
significative (p = 0,0001), indiquant que la réponse des organes (feuilles vs racines) au calcium
varie fortement selon le site. En revanche, les interactions Type:Saison (p = 0,183), Saison:Site
(p = 0,805) et Type:Saison:Site (p = 0,955) ne sont pas significatives, ce qui suggere que les
variations saisonnieres n’influencent pas de maniere différentielle 'accumulation de calcium
selon le type d’organe ou le site.

Les comparaisons post-hoc de Tukey ont permis de préciser ces dynamiques. A Lauzelle, en été,
les feuilles présentent des concentrations en calcium significativement plus élevées que les
racines (p < 0,0001). Cette différence persiste en automne, ol les feuilles de Lauzelle
maintiennent des concentrations en calcium significativement supérieures a celles des racines
(p<0,0001). AVielsalm, les racines présentent des concentrations en calcium significativement
plus faibles que les feuilles en automne (p = 0,006), mais aucune différence significative n’est
observée entre les racines et les feuilles en été (p = 0,380).

Les comparaisons saisonnieres révelent aucune différence significative entre I'été et I'automne
a Lauzelle (p = 0,9998), suggérant une stabilité des concentrations en calcium dans les feuilles
des jeunes arbres. Par contre a Vielsalm, les concentrations dans les feuilles sont
significativement plus faibles en automne qu’en été (p = 0,028).

Enfin, les comparaisons entre les deux classes d’age révelent que les concentrations en calcium
dans les racines ne sont pas significativement différentes entre les jeunes arbres et les arbres
matures, ni en été, ni en automne (p = 0,857 en été, p = 0,956 en automne). En revanche, les
feuilles de Vielsalm, tant en été gu’en automne, montrent des concentrations en calcium
significativement plus faibles que celles de Lauzelle (p < 0,0001 en été, p = 0,0003 en automne).

Néanmoins, la transformation des concentrations en contributions (MPa) dans la section
suivante de ce mémoire, révele des résultats aberrant pour le calcium, notamment en automne
a Lauzelle. Il faut donc rester particulierement prudent avec l'interprétation de ces résultats.
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Magnésium

L'analyse de variance réalisée sur les concentrations en magnésium révele des effets
significatifs pour I'ensemble des facteurs principaux étudiés. L'effet de I'dge des arbres s'est
avéré hautement significatif (p < 0,0001), constituant la principale source de variation
observée. L'effet du type d'organe a également montré une signification élevée (p = 0,001),
tandis que la saison a exercé un effet significatif mais d'amplitude moindre (p = 0,025).
L'interaction Type:Age s'est révélée significative (p = 0,001), indiquant que les différences entre
organes varient selon I'dge des arbres. En revanche, les interactions Type:Saison (p = 0,459),
Saison:Age (p = 0,691) et Type:Saison:Age (p = 0,771) n'ont pas atteint le seuil de signification
statistique, suggérant que les effets de la saison opérent de maniere relativement
indépendante des autres facteurs.

Les comparaisons post-hoc de Tukey ont révélé une différenciation marquée entre organes
aériens et souterrains, variable selon I'age des arbres. En été, les feuilles présentaient des
concentrations en magnésium significativement supérieures a celles des racines pour les jeunes
arbres de Lauzelle (p = 0,008). En automne, cette différenciation organe-dépendante a persisté
a Lauzelle (p = 0,029). En revanche, cette différence n’était pas significative a Vielsalm, ni en
été ni en automne (p = 1).

Les variations saisonniéres au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence significative n'a été
observée entre |'été et I'automne (p = 0,962). Méme observation a Vielsalm (p = 0,9695). Pour
les racines, aucune variation saisonniére significative n'a été détectée, ni a Lauzelle (p = 0,968)
ni a Vielsalm (p = 1,000). Ces résultats semblent indiquer une certaine stabilité des
concentrations foliaires et racinaires en magnésium entre |'été et I'automne pour les deux
classes d'age.

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle présentaient des
concentrations significativement supérieures a celles des arbres matures de Vielsalm (p <
0,0001). Concernant les racines les concentrations n’étaient pas significativement différentes
entre Lauzelle et Vielsalm en été (p =0,322) nien automne (p = 0,723). Les concentration dans
les feuilles en automne étaient également significativement supérieures a Lauzelle qu’a
Vielsalm (p = 0,0002).
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4.3.2 Contribution des osmolytes au potentiel osmotique :

Cette section des résultats présente la contribution relative de chacun des osmolytes étudiés

au potentiel osmotique total mesuré dans les échantillons de feuilles et de racines pour les

deux sites d’études. C'est-a-dire qu’a partir de la concentration en mmol/g de matiére (fraiche

ou seche), les valeurs ont été rapportée en MPa, puis en pourcentage par rapport au potentiel

osmotique total (chapitre 3 : « Matériels et méthodes »). Les résultats sont d’abord présentés

en MPa (Figure 28), puis en pourcentage (Figure 29 et Figure 30). Il convient toutefois de

souligner que le potentiel osmotique ne dépend pas uniquement des osmolytes analysés ici,

d’autres composés y contribuent également et sont regroupés, dans la

I'appellation « Autre osmolytes ».

Figure 30,

SOous

Tableau 4 : Tableaux récapitulatifs des contributions au potentiel osmotique des différents osmolytes, en MPa et en pourcentage (%).

Contributions au potentiel osmotique total (MPa)

) A Sucres ) Potentiel Somme des Autres
Site Type Saison solubles Proline Caz+ Nat Mg+ K+ osmotique (MPa) | contributions | osmolytes
Lauzelle Feuille Automne 0,64 0,00 0,82 0,04 0,29 0,33 -1,67 2,12 -0,45
Lauzelle Feuille Printemps 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 -1,35 0,00 1,35
Lauzelle |Feuille |Eté 0,38 0,00 0,46 0,02 0,21] 0,25 1,37 1,32 0,06
Lauzelle Racine  |Automne 1,16 0,01 0,12 0,22 0,71 0,81 -0,47 3,04 -2,57
Lauzelle Racine Printemps 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 -0,71 0,00 0,71
Lauzelle |Racine |Eté 0,26 0,00 0,03 0,10 0,12| 0,14 -0,77 0,64 0,13
Vielsalm  |Feuille Automne 0,43 0,00 0,02 0,00 0,01 0,08 -1,76 0,55 1,21
Vielsalm Feuille Printemps 0,41 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 -2,13 0,41 1,72
Vielsalm  [Feuille  [Eté 1,30 0,00 0,05 0,01 0,08 0,40 2,21 1,84 0,37
Vielsalm |Racine |Automne 0,28 0,00 0,01 0,00 0,02 0,05 -0,37 0,36 0,01
Vielsalm |Racine Printemps 0,18 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 -0,54 0,18 0,37
Vielsalm  |Racine  |Eté 0,67 0,00 0,01 0,01 0,05 0,11 -0,85 0,85 0,00
Contributions au potentiel osmotique total (%)
Site Type Saison Sucres Proline Ca2+ Na+ Mg+ K+ |% Autres osmolytes Som!'ne tzles

solubles contributions
Lauzelle |Feuile |Automne 38,29 0,14| 48,83 2,67 17,57| 19,62 27,12 127,12
Lauzelle |Feuille |Eté 27,92 0,10/ 33,33 1,11]  15,35| 18,09 4,10 95,90
Lauzelle |Racine |Automne 247,05 1,40] 25,78| 47,30 150,73| 172,24 544,49 644,49
Lauzelle |Racine |Eté 33,18 0,12 3,51 12,76 15,15 18,40 16,88 83,12
Vielsalm  |Feuille Automne 24,30 0,06 1,19 0,22 0,63 4,65 68,95 31,05
Vielsalm  |Feuille Printemps 19,18 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 80,79 19,21
Vielsalm  |Feuille  |Fté 58,98 0,06 2,22 0,31 3,46| 18,02 16,95 83,05
Vielsalm |Racine |Automne 76,74 0,16 1,46 0,96 4,85 13,12 2,71 97,29
Vielsalm |Racine Printemps 32,43 0,35 0,00 0,00 0,00 0,00 67,21 32,79
Vielsalm  |Racine  |Eté 78,08 0,22 1,70 1,10 5,53 13,46 -0,08 100,08
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Figure 28 : : Contributions des osmolytes étudiés au potentiel osmotique total (MPa) dans les feuilles et racines des
arbres de Lauzelle et de Vielsalm, aux différentes périodes d’échantillonnage, incluant les données aberrantes de la
période d’automne pour les racines a Lauzelle. Attention, seuls les sucres solubles et la proline ont été mesurés pour
Vielsalm au printemps, les cations sont donc inclus dans les « Autres osmolytes ». Il n’y a pas eu d’échantillonage au
printemps a Lauzelle donc toute la contribution correspond a « Autres osmolytes » pour cette période et pour ce site.
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Figure 29 : Contribution relative (%) des osmolytes étudiés au potentiel osmotique total des feuilles et des racines, pour les
sites de Lauzelle et de Vielsalm, aux différentes périodes d’échantillonnage.

La significativité est représentée par les lettres. La significativité compare les types d’organe pour un méme site et les sites
pour un méme type d’organe. Il n’y a pas de comparaison entre sites pour des types d’organe différents.
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Figure 30 : Contribution des osmolytes au potentiel osmotique total (%) des feuilles et des racines, pour
les sites de Lauzelle et de Vielsalm, aux différentes périodes d’échantillonnage. Les plages vides sont
celles des données manquantes ou aberrantes. Attention, seuls les sucres solubles et la proline ont été
mesurés pour Vielsalm au printemps, les cations sont donc inclus dans les « Autres osmolytes ».

Sucres solubles

L'analyse de variance réalisée sur les contributions des sucres solubles au potentiel osmotique
total (transformation logarithmique) révele des effets significatifs majeurs et des interactions
complexes entre les facteurs étudiés. L'effet du type d'organe s'est avéré hautement significatif
(p < 0,0001), constituant la principale source de variation observée. L'effet de la période
d'échantillonnage a également montré une signification élevée (p < 0,0001), tandis que |'age
des arbres a exercé un effet significatif (p = 0,021). L'interaction Type:Période s'est révélée
hautement significative (p = 0,0003), de méme que l'interaction Age:Période (p < 0,0001),
indiquant que les dynamiques temporelles des contributions des sucres solubles différent
fortement selon le type d'organe et I'dge des arbres. En revanche, les interactions Type:Age (p
=0,664) et Type:Age:Période (p = 0,103) n'ont pas atteint le seuil de signification statistique.

Les contributions des sucres solubles au potentiel osmotique total ont présenté une variabilité
exceptionnelle, allant de 19,18% a 247,05% selon les conditions. Les comparaisons post-hoc de
Tukey ont révélé une différenciation extrémement marquée entre organes, particulierement
chez les jeunes arbres. En automne a Lauzelle, les racines présentaient une contribution
extraordinairement élevée (247,05%), hautement significativement supérieure a celle des

feuilles du méme site et de la méme période (38,29%, p < 0,0001), ainsi qu'a celle des racines
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de Vielsalm (76,74%, p = 0,003). En été a Lauzelle, aucune différence significative n'a été
observée entre feuilles et racines (27,92% vs 33,18%, p = 1,000). A Vielsalm, les racines ont
montré des contributions significativement supérieures a celles des feuilles en été (78,08% vs
58,98%, p = 0,006) et en automne (76,74% vs 24,30%, p = 0,001). Au printemps a Vielsalm,
aucune différence significative n'a été détectée entre feuilles et racines (19,18% vs 32,43%, p
=0,415).

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'age des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n'a été observée entre I'été et I'automne (27,92% vs 38,29%, p = 0,923). A Vielsalm,
les feuilles ont montré des contributions estivales significativement supérieures a celles de
printemps (58,98% vs 19,18%, p = 0,029), indiquant une accumulation progressive de sucres
solubles foliaires au cours de la saison de végétation chez les arbres matures. Pour les racines
a Lauzelle, les contributions automnales se sont avérées significativement supérieures a celles
d'été (247,05% vs 33,18%, p < 0,0001), témoignant d'une accumulation massive de sucres
solubles dans les tissus racinaires en fin de saison chez les jeunes arbres. A Vielsalm, les racines
ont montré des contributions estivales et automnales significativement supérieures a celles de
printemps (78,08% vs 32,43%, p = 0,026 ; 76,74% vs 32,43%, p = 0,017), tandis qu'aucune
différence significative n'a été observée entre I'été et I'automne (p = 1,000).

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
variables selon la période. En été, aucune différence significative n'a été observée entre les
feuilles des jeunes arbres de Lauzelle et celles des arbres matures de Vielsalm (27,92% vs
58,98%, p = 0,387), ni entre leurs racines respectives (33,18% vs 78,08%, p = 0,040, significatif).
En automne, aucune différence significative n'a été détectée entre les feuilles des deux classes
d'age (38,29% vs 24,30%, p = 0,606), tandis que les racines de Lauzelle présentaient des
contributions hautement significativement supérieures a celles de Vielsalm (247,05% vs
76,74%, p = 0,009). Ces résultats indiquent que I'age des arbres influence les stratégies de
mobilisation des sucres solubles pour lI'ajustement osmotique, avec une contribution
particulierement élevée des sucres solubles racinaires chez les jeunes arbres en automne. Cette
hyperaccumulation dans les racines des jeunes hétres, représentant pres de 250% du potentiel
osmotique total, suggere que les sucres solubles constituent I'osmolyte majeur mobilisé par les
jeunes individus en réponse au stress hydrique édaphique en fin de saison de végétation,
contrastant avec une contribution plus modérée mais néanmoins substantielle chez les arbres
matures.

Proline

L'analyse de variance réalisée sur les contributions de la proline au potentiel osmotique total
(transformation arcsinus) révele des effets significatifs pour I'ensemble des facteurs principaux
étudiés. L'effet du type d'organe s'est avéré hautement significatif (p < 0,0001), constituant la
principale source de variation observée. L'effet de |'age des arbres a également montré une
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signification statistique (p = 0,017), tandis que la période d'échantillonnage a exercé un effet
significatif (p = 0,005). L'interaction Type:Période d'échantillonnage s'est révélée significative
(p =0,006), indiquant que les dynamiques temporelles des contributions de la proline différent
entre les feuilles et les racines. De maniére notable, I'interaction Age:Période d'échantillonnage
(p = 0,0002) et l'interaction triple Type:Age:Période (p = 0,0002) se sont également avérées
hautement significatives, témoignant de la complexité des variations de la contribution de la
proline a I'ajustement osmotique. En revanche, l'interaction Type:Age n'a pas atteint le seuil de
signification statistique (p = 0,943).

Malgré la significativité statistique des effets détectés par I'ANOVA, les contributions absolues
de la proline au potentiel osmotique total sont demeurées extrémement faibles dans
I'ensemble des conditions étudiées, variant de 0,03% a 1,40%. Les comparaisons post-hoc de
Tukey ont révélé que la contribution la plus élevée a été observée dans les racines automnales
de Lauzelle (1,40%), significativement supérieure a celles des feuilles du méme site et de la
méme période (0,14%, p < 0,0001), ainsi qu'a celles des racines de Vielsalm en automne (0,16%,
p < 0,0001). Cette différenciation organe-dépendante s'est également manifestée en été a
Lauzelle, ou les racines présentaient des contributions légérement supérieures a celles des
feuilles (0,12% vs 0,10%), bien que cette différence n'ait pas atteint le seuil de signification
statistique. A Vielsalm, aucune différence significative n'a été observée entre feuilles et racines,
quelle que soit la période considérée, les contributions demeurant inférieures a 0,35% dans
tous les cas.

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
différences limitées. Pour les racines de Vielsalm, une contribution significativement plus
élevée a été observée au printemps (0,35%) comparativement aux feuilles de la méme période
(0,03%, p = 0,004). Pour les autres combinaisons organe-période, aucune variation temporelle
significative n'a été détectée, les contributions demeurant stables et négligeables tout au long
de la saison de végétation.

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
significatives uniquement pour les racines automnales, oU les jeunes arbres de Lauzelle
présentaient des contributions significativement supérieures a celles des arbres matures de
Vielsalm (1,40% vs 0,16%, p < 0,0001). En été, aucune différence liée a I'age n'a été observée,
ni pour les feuilles ni pour les racines, les contributions demeurant comparables entre les deux
classes d'age. Ces résultats indiquent que, bien que statistiqguement significatives, les
contributions de la proline au potentiel osmotique total restent marginales chez Fagus sylvatica
dans les conditions de notre étude.
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Potassium

L'analyse de variance réalisée sur les contributions du potassium au potentiel osmotique total
(transformation logarithmique) révele des effets significatifs majeurs et des interactions
complexes entre les facteurs étudiés. L'effet de |'dge des arbres s'est avéré hautement
significatif (p < 0,0001), constituant la principale source de variation observée. L'effet du type
d'organe a également montré une signification élevée (p = 0,001), tandis que la période
d'échantillonnage n'a pas exercé d'effet significatif (p = 0,351). De maniére notable,
I'interaction Type:Période d'échantillonnage s'est révélée hautement significative (p < 0,0001),
tout comme l'interaction Age:Période d'échantillonnage (p < 0,0001), indiquant que les
dynamiques temporelles des contributions du potassium different fortement selon le type
d'organe et I'age des arbres. L'interaction Type:Age a montré une tendance marginale (p =
0,070), tandis que l'interaction triple Type:Age:Période n'a pas atteint le seuil de signification
statistique (p = 0,188).

Les contributions du potassium au potentiel osmotique total ont présenté une variabilité
considérable, allant de 4,65% a 172,24% selon les conditions, valeur aberrante dont
I'interprétation doit étre réalisée avec prudence. Il sera néanmoins acceptée que les
différences significatives le soient vraiment, bien que les contributions réelles soient bien
évidemment moindres. Les comparaisons post-hoc de Tukey ont révélé une différenciation
extrémement marquée entre organes, particulierement chez les jeunes arbres. En automne a
Lauzelle, les racines présentaient donc une contribution exceptionnellement élevée (172,24%),
significativement supérieure a celle des feuilles du méme site et de la méme période (19,62%,
p < 0,0001), ainsi qu'a celle des racines de Vielsalm (13,12%, p < 0,0001). En été a Lauzelle, les
racines affichaient également des contributions plus importantes que les feuilles (18,40% vs
18,09%), bien que cette différence ne soit pas statistiquement significative (p = 1,000). A
Vielsalm, aucune différence significative n'a été observée entre feuilles et racines en été
(18,02% vs 13,46%, p = 0,938) ni en automne (4,65% vs 13,12%, p = 0,071), suggérant une
distribution plus équilibrée du potassium entre organes chez les arbres matures.

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'age des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n'a été observée entre I'été et I'automne (18,09% vs 19,62%, p = 1). A Vielsalm, les
feuilles ont montré des contributions estivales significativement supérieures a celles
d'automne (18,02% vs 4,65%, p = 0,007). Pour les racines, une variation significative a été
observée a Lauzelle, a nuancer au vue de la valeur automnale extréme (18,40% en été vs
172,24% en automne, p <0,0001). En revanche, aucune variation significative dans les racines
des arbres adultes (13,46% vs 13,12%, p = 1), indiquant une relative stabilité des contributions
racinaires en potassium entre I'été et I'automne.
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Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle et celles des arbres
matures de Vielsalm présentaient des contributions comparables (18,09% vs 18,02%, p =
1,000), de méme que leurs racines respectives (18,40% vs 13,46%, p = 0,964). En automne en
revanche, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle affichaient des contributions
significativement supérieures a celles des arbres matures de Vielsalm (19,62% vs 4,65%, p =
0,017), et cette différence était encore plus marquée pour les racines (172,24% vs 13,12%, p <
0,0001), résultat toujours a nuancer.

Sodium

L'analyse de variance réalisée sur les contributions du sodium au potentiel osmotique total
(transformation arcsinus) révele des effets significatifs majeurs et des interactions complexes
entre I'ensemble des facteurs étudiés. L'effet de I'age des arbres s'est avéré hautement
significatif (p < 0,0001), de méme que l'effet du type d'organe (p < 0,0001). La période
d'échantillonnage a également exercé un effet significatif (p = 0,006). L'ensemble des
interactions testées se sont révélées significatives : Type:Age (p < 0,0001), Type:Période (p =
0,017), Age:Période (p = 0,002), et l'interaction triple Type:Age:Période (p = 0,020). Cette
multiplicité d'interactions significatives témoigne de la complexité des stratégies de gestion du
sodium chez Fagus sylvatica, avec des variations fortement dépendantes du type d'organe, de
I'age des arbres et de la période de la saison de végétation.

Les contributions du sodium au potentiel osmotique total ont présenté une variabilité
considérable, allant de 0,22% a 47,30% selon les conditions. Les comparaisons post-hoc de
Tukey ont révélé une différenciation extrémement marquée entre organes, particulierement
chez les jeunes arbres. En automne a Lauzelle, les racines présentaient une contribution
exceptionnellement élevée (47,30%), significativement supérieure a celle des feuilles du méme
site et de la méme période (2,67%, p < 0,0001). En été a Lauzelle, les racines affichaient
également des contributions significativement plus importantes que les feuilles (12,76% vs
1,11%, p = 0,008). A Vielsalm, aucune différence significative n'a été observée entre feuilles et
racines en été (0,31% vs 1,10%, p = 1) ni en automne (0,22% vs 0,96%, p = 0,989), suggérant
une distribution relativement équilibrée du sodium entre organes chez les arbres matures, avec
des contributions globalement tres faibles.

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'dge des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n'a été observée entre I'été et I'automne (1,11% vs 2,67%, p = 0,975). A Vielsalm,
les feuilles n'ont également montré aucune variation temporelle significative entre ['été et
l'automne (0,31% vs 0,22%, p = 1,000), les contributions demeurant négligeables. Pour les
racines a Lauzelle, les contributions automnales se sont avérées significativement supérieures
a celles d'été (47,30% vs 12,76%, p = 0,0002), témoignant d'une accumulation massive de
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sodium dans les tissus racinaires en fin de saison chez les jeunes arbres. A Vielsalm, les racines
n'ont montré aucune variation temporelle significative (1,10% en été vs 0,96% en automne, p
= 1,000), indiguant une stabilité des contributions racinaires en sodium chez les arbres

matures.

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle et celles des arbres
matures de Vielsalm présentaient des contributions comparables (1,11% vs 0,31%, p = 0,994),
tandis que les contributions racinaires étaient significativement plus élevée chez les jeunes
arbres de Lauzelle par rapport a Vielsalm (12,76% vs 1,10%, p = 0,018). En automne, les feuilles
des jeunes arbres de Lauzelle affichaient des contributions comparables a celles des arbres
matures de Vielsalm (2,67% vs 0,22%, p = 0,636), tandis que les racines présentaient des
différences hautement significatives (47,30% vs 0,96%, p < 0,0001).

Calcium

L'analyse de variance réalisée sur les contributions du calcium au potentiel osmotique total
(transformation arcsinus) révele des effets significatifs majeurs et plusieurs interactions
significatives entre les facteurs étudiés. L'effet de I'dge des arbres s'est avéré hautement
significatif (p < 0,0001), constituant la principale source de variation observée. L'effet du type
d'organe a également montré une signification élevée (p = 0,0004), tandis que la période
d'échantillonnage a exercé un effet significatif (p = 0,011). L'interaction Type:Age s'est révélée
hautement significative (p = 0,0004), de méme que l'interaction Age:Période (p = 0,002),
indiqguant que les différences entre organes varient selon I'dge des arbres et que les
dynamiques temporelles des contributions du calcium different entre les classes d'dge. En
revanche, les interactions Type:Période (p = 0,210) et Type:Age:Période (p = 0,423) n'ont pas
atteint le seuil de signification statistique.

Les contributions du calcium au potentiel osmotique total ont présenté une variabilité
considérable, allant de 1,19% a 48,83% selon les conditions. Les comparaisons post-hoc de
Tukey ont révélé une différenciation variable entre organes selon |'age des arbres. En automne
a Lauzelle, les feuilles présentaient une contribution élevée (48,83%), supérieure mais non
significativement différente de celle des racines du méme site et de la méme période (25,78%,
p = 0,090). En été a Lauzelle, les feuilles affichaient des contributions significativement plus
importantes que les racines (33,33% vs 3,51%, p < 0,0001). A Vielsalm, aucune différence
significative n'a été observée entre feuilles et racines en été (2,22% vs 1,70%, p = 1) ni en
automne (1,19% vs 1,46%, p = 1), suggérant une distribution relativement équilibrée du calcium
entre organes chez les arbres matures, avec des contributions globalement faibles.

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'dge des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
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significative n'a été observée entre I'été et I'automne (33,33% vs 48,83%, p = 0,448). A Vielsalm,
les feuilles n'ont également montré aucune variation temporelle significative entre ['été et
l'automne (2,22% vs 1,19%, p = 1), les contributions demeurant faibles. Pour les racines a
Lauzelle, les contributions automnales se sont avérées supérieures a celles d'été (25,78% vs
3,51%, p = 0,011), témoignant d'une accumulation de calcium dans les tissus racinaires en fin
de saison chez les jeunes arbres. A Vielsalm, les racines ont montré une stabilité relative des
contributions entre I'été et I'automne (1,70% vs 1,46%, p = 1).

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle présentaient des
contributions significativement supérieures a celles des arbres matures de Vielsalm (33,33% vs
2,22%, p < 0,0001), tandis qu’il n'y a pas eu de différence significative de contributions dans les
racines entre les deux classes d’dge (3,51% vs 1,70%, p = 0,993). En automne, les feuilles des
jeunes arbres de Lauzelle affichaient des contributions hautement significativement
supérieures a celles des arbres matures de Vielsalm (48,83%vs 1,19%, p < 0,0001), et les racines
présentaient également des différences significatives (25,78% vs 1,46%, p = 0,001).

Magnésium

L'analyse de variance réalisée sur les contributions du magnésium au potentiel osmotique total
(transformation logarithmique) révele des effets significatifs majeurs et une interaction
significative entre les facteurs étudiés. L'effet de I'dge des arbres s'est avéré hautement
significatif (p < 0,0001), constituant la principale source de variation observée. L'effet du type
d'organe a également montré une signification élevée (p = 0,001), tandis que la période
d'échantillonnage a exercé un effet significatif (p = 0,025). L'interaction Type:Age s'est révélée
hautement significative (p = 0,001), indiquant que les différences entre organes varient
fortement selon I'age des arbres. En revanche, les interactions Type:Période (p = 0,459),
Age:Période (p = 0,691) et Type:Age:Période (p = 0,771) n'ont pas atteint le seuil de signification
statistique, suggérant que les effets de la période operent de maniére relativement
indépendante des autres facteurs.

Les contributions du magnésium au potentiel osmotique total ont présenté une variabilité
exceptionnelle, allant de 0,63% a 150,73% selon les conditions. Ce pourcentage de contribution
pour les racines de Lauzelle en automne est aberrant. La significativité des variations liées a
cette valeur aberrante ne permettra pas de tirer des conclusions précises, elle est a prendre
avec beaucoup de précaution. Les comparaisons post-hoc de Tukey ont révélé une
différenciation extrémement marquée entre organes, particulierement chez les jeunes arbres.
En automne a Lauzelle donc, les racines présentaient une contribution extraordinairement
élevée (150,73%), significativement supérieure a celle des feuilles du méme site et de la méme
période (17,57%, p <0,0001). En été a Lauzelle, aucune différence significative n'a été observée
entre feuilles et racines (15,35% vs 15,15%, p = 1). A Vielsalm, aucune différence significative
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n'a été détectée entre feuilles et racines en été (3,46% vs 5,53%, p = 0,986) ni en automne
(0,63% vs 4,85%, p = 0,001, significatif). Ces résultats suggerent que la différenciation entre
organes en termes de contributions du magnésium est extrémement marquée chez les jeunes

arbres en automne, tandis qu'elle demeure modérée chez les arbres matures.

Les variations temporelles au sein d'un méme type d'organe ont mis en évidence des
dynamiques contrastées selon I'age des arbres. Pour les feuilles a Lauzelle, aucune différence
significative n'a été observée entre I'été et I'automne (15,35% vs 17,57%, p = 1). A Vielsalm, les
feuilles ont montré des contributions estivales significativement supérieures a celles
d'automne (3,46% vs 0,63%, p = 0,007). Pour les racines a Lauzelle, les contributions
automnales sont donc significativement supérieures a celles d'été (150,73% vs 15,15%, p <
0,0001). A Vielsalm, les racines n'ont montré aucune variation temporelle significative (5,53%
en été vs 4,85% en automne, p = 1), indiquant une stabilité relative des contributions racinaires

en magnésium chez les arbres matures.

Les comparaisons entre classes d'age pour un méme type d'organe ont révélé des différences
hautement significatives. En été, les feuilles des jeunes arbres de Lauzelle présentaient des
contributions significativement supérieures a celles des arbres matures de Vielsalm (15,35% vs
3,46%, p = 0,001), de méme que leurs racines respectives (15,15% vs 5,53%, p = 0,02). En
automne, les différences liées a I'dge étaient encore plus prononcées, avec des feuilles de
Lauzelle affichant des contributions hautement significativement supérieures a celles de
Vielsalm (17,57% vs 0,63%, p < 0,0001), et des racines présentant des différences extrémement
marquées (150,73% vs 4,85%, p < 0,0001) (a prendre avec précautions).
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5 Discussion

Dans cette partie discussion du mémoire, 'ensemble des résultats exposés dans la section
précédente vont a présent étre mis en commun et interprétés de maniére intégrée, afin de

répondre aux questions de recherche présentées en fin d’état de I'art.
5.1 Conditions hydriques

Pour répondre aux questions sur I'ajustement osmotique de Fagus sylvatica, il est d’abord
nécessaire de connaitre les conditions hydriques et le niveau de stress hydrique rencontré par
les arbres étudiés au court de I'année 2025. Pour cette premiére mise en commun, Lauzelle et

Vielsalm sont analysés séparément.

Lauzelle

Toutd’abord, les potentiels matriciels du sol au niveau des jeunes arbres de Lauzelle sont restés
supérieurs a -0,2 MPa jusque début juillet, indiquant plutdét des conditions favorables. En
parallele, le potentiel hydriqgue moyen des arbres de Lauzelle au printemps est égale a
-0,06 MPa, valeur bien inférieure a la valeur seuil de -0,4 MPa présentée par (Walthert et al.
2021) au point 2.9. Bien que cette valeur seuil soit donnée pour des arbres adultes et pour des
mesurée pré-aube, la valeur mesurée ici est bien supérieure. On peut donc admettre que les
conditions hydriques printanieres de Lauzelle n’étaient pas contraignantes pour les jeunes
arbres . Elles correspondent donc ici aux conditions normales de potentiel hydrique mesurées
a midi pour les jeunes Fagus sylvatica.

Le potentiel matriciel du sol diminue ensuite tout I'été, dépassant des juillet cette valeur seuil
de -0,2 MPa, et dépassant la valeur seuil suivante de -0,8 MPa a partir du 13 ao0t, date de
I"échantillonnage. Ceci pourrait potentiellement marquer le passage d’un stress modéré vers
un stress élevé, ce qui indiquerait le début de I'embolie. Au moment de I"échantillonnage
méme, le potentiel matriciel indiquait une moyenne autour de midi d’'une valeur de -0,77 MPa,
et un potentiel hydrique foliaire de -1,26 MPa, proche également de la valeur seuil du stress
hydrique élevé chez les hétres adultes. Néanmoins, les jeunes hétres semblent pouvoir
atteindre des potentiel hydriques foliaires plus négatifs que les hétres adultes. Les études
suisses présentées dans |'état de I'art parlaient plutdt d’'un début d’embolie atteint a partit d’un
potentiel hydrique foliaire de -1,9 MPa, valeur peu souvent atteinte grace a |’élasticité des
jeunes hétres et grace au contréle stomatique. De plus, les capteurs Teros 21 ont mesuré le
potentiel matriciel du sol jusqu’a une surface maximale de 30 cm. Or la majorité du systeme
racinaire de ces jeunes hétres peut aller jusqu’a environ 50m de profondeur et certaines
racines peuvent méme aller puiser I'eau plus en profondeur (1-1,5m). Ainsi, la flexibilité des
jeunes tissus de hétre et les limites des mesures expérimentales pourraient étre des raisons
raisonnables de suggérer que les conditions hydriques étaient potentiellement plus favorables

gue ce que suppose la comparaison entre les valeurs mesurées et les valeurs seuils de la
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littérature pour des arbres adultes. Néanmoins, le potentiel hydrique foliaire entre le printemps
et I'été a significativement diminué. On peut donc admettre que les jeunes arbres étaient
soumis a une sécheresse modérée en été. Un contrdle stomatique a cette période n’est pas a

exclure.

La quantité d’eau dans le sol a continué de diminuer pendant les semaines et mois qui ont suivi
cette prise d’échantillons, atteignant plusieurs maximas jusque fin octobre. Le minimum absolu
était de -2,68 MPa le 19 octobre, soit deux semaines avant le jour de mesures et
d’échantillonnage d’automne. Selon les valeurs seuils des arbres adultes, cette valeur
signifierait un stress de niveau extréme, avec des taux d’embolie pouvant atteindre les 80%.
Bien que ces seuils concernent des arbres adultes et que le systéeme racinaire avait
potentiellement accés a plus de ressources en eau en profondeur, il n’est pas excluable que les
arbres de Lauzelle aient connu un taux d’embolie élevé, lié a une sécheresse intense. Au
moment de I’échantillonnage d’automne, le potentiel matriciel du sol était revenu a une valeur
de -0,02 MPa. Mais I’échantillonnage survenant seulement deux semaines apreés les conditions
de sécheresse intense, les arbres n’avaient pas nécessairement eu le temps de rentrer en phase
de récupération, ce que semble confirmer le potentiel foliaire mesuré au 31 octobre, affichant
une valeur non significativement différente de celle d’été de -1,21 MPa. Ainsi, il est probable
que l"échantillonnage d’automne pour les jeunes arbres de Lauzelle survienne lorsque les
arbres sont encore en stress hydrique élevé voir tres élevé, et qu’ils ne soient pas encore en
période de récupération.

Ainsi, la suite des interprétations se feront en considérant que les arbres de Lauzelle étaient
dans les conditions hydriques suivantes :

Printemps > conditions normales
Eté > stress modéré
Automne > stress élevé a tres élevé

Vielsalm

Pour les arbres de 110 ans de Vielsalm, les analyses statistiques sur la relation entre le potentiel
matriciel du sol et le potentiel hydrique foliaire indiquent que, comme a Lauzelle, ce dernier
diminue avec la diminution du potentiel du sol. Mais ces arbres adultes semblent plus sensibles
a cette diminution. Ainsi, méme si les conditions hydriques du sol semblent au premier abord
plus favorables qu’a Lauzelle, il est possible que les arbres adultes de Vielsalm subissent plus
difficilement un mangue de ressource en eau et atteignent des valeurs de stress hydrique plus
rapidement.

D’apres les valeurs recues des Teros 21, les conditions hydriques du sol semblent avoir été plus
favorables pour les arbres de Vielsalm. Sur toute la durée de I'étude, les valeurs de potentiel
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matriciel ne sont pas descendues en dessous de — 0,452 MPa (valeur non moyennée atteinte
le 31 ao(t), la valeur moyennée minimale étant de -0,234 MPa. Par rapport aux valeurs seuils,
cette fois-ci adaptées aux arbres adultes, seule la période autour du minimum absolu
correspondrait a un début de stress modéré. Les arbres de Vielsalm auraient alors connu des
conditions plutét optimales durant la durée de I'étude. Pourtant, les potentiels hydriques
foliaires mesurés au printemps (19/06) et en été (29/08) étaient de -1,61 MPa et —1,73 MPa
respectivement, valeurs indiquant des conditions de stress hydriques potentiellement élevées
selon les mémes références littéraires (seuils a -1,3 MPa mesuré avant l'aube). La valeur de
potentiel hydrique automnale étant significativement plus élevée que celles des deux saisons
précédentes (-0,69 MPa), il est plus probable que les arbres de Vielsalm aient effectivement
subi une sécheresse plus intense que ne le laissent paraitre les potentiels matriciel du sol dans
un premier temps. Par rapport aux données de Teros 21 de Lauzelle, les capteurs de Vielsalm
étaient reliés aux dataloggers de TreeWatch de l'université de Ghent avec qui il y a une
collaboration. Il est donc possible que les données aient déja été traitées par I'équipe
TreeWatch avant de nous parvenir et gu’il y ait eu une modification des unités qui pourrait
expliquer une erreur d’interprétation dans ce travail. Il serait intéressant de vérifier dans le
cadre de |'utilisation ultérieure de ces données. Malgré tout, on observe bien une diminution
des ressources en eau du sol au court du mois d’ao(t, le minimum absolu de potentiel hydrique
du sol étant atteint 2 jours apres la prise d’échantillonnage. Ainsi, les valeurs de potentiel
hydrique foliaire en été sont probablement liées a cette baisse d’apport en eau. De plus, le
potentiel hydrique du sol semble moins stable qu’a Lauzelle et fluctue depuis le début de
I'installation des Teros 21. Si une erreur d’unité n’explique pas le stress hydrique modéré, un
stress hydrique survenu avant 'installation des capteurs, ou encore la sensibilité du potentiel
hydrique foliaire a une diminution hydrique du sol pourrait expliquer les valeurs de potentiel
hydrigue foliaire au printemps et en été chez les arbres matures de Vielsalm. Cette sensibilité
des arbres pourrait elle-méme s’expliquer par un affaiblissement progressif lié aux sécheresses
édaphiques subies au court des années précédentes. Si cette sensibilité est effectivement
devenue importante, le temps de récupération pourrait alors étre prolongé, suggérant que les
arbres au printemps et en été cumulaient des effets de contraintes passées et actuelles. Il serait
intéressant d’étudier I'historique des arbres et conditions hydriques de ce site pour étendre les
interprétations possibles. Ainsi les arbres auraient tout de méme étaient en conditions de
stress hydrique, modéré voir élevé. Le contréle stomatique s’est donc probablement enclenché
et un début d’embolie n"est pas a écarter.

Enfin concernant les valeurs automnales, le potentiel hydrique du sol s’était alors rapproché de
nouveau de 0O et atteignait au 10 octobre une valeur de -0,02 MPa. Comme annoncé dans le
paragraphe précédent, le potentiel hydrique foliaire était également significativement plus
élevé des valeurs printanieres et estivales avec -0,69 MPa, valeur correspondant a des
conditions hydriques normales pour Fagus sylvatica. Cela suggererait qu’au moment de
I’échantillonnage, les arbres étaient en phase de récupération, voir retour a la normal. Cette
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nuance s’atténuera peut-étre avec linterprétation des contributions des osmolytes au
potentiel osmotique total dans les sections suivantes.

Ainsi, pour les arbres adultes de Vielsalm, on considérera les conditions hydriques suivantes
pour les prochaines interprétations :

Printemps > stress élevé
Eté > stress élevé
Automne > phase de récupération voir retour aux conditions normales

5.2 Variation du potentiel osmotique et ajustement osmotique

Observer une variation de potentiel osmotique en période de sécheresse peut indiquer la mise
en place d’'un mécanisme d’ajustement osmotique chez les hétres de |'étude. Mais une
variation de potentiel osmotique peut également étre liée a la perte d'eau et pas
nécessairement une accumulation active d’osmolytes, en particulier si Fagus sylvatica ne fait
pas partie des essences présentant une tendance marquée a recourir a un ajustement
osmotique en réponse a un stress hydrigue, comme indiqué dans |'état de I'art de ce document.
Sa provenance, son age, son histoire hydrique passée ou encore |'intensité du stress rencontré
vont influencer cette réponse de tolérance. Il a été déterminé précédemment que les arbres
de Lauzelle et de Vielsalm ont effectivement rencontré des périodes de sécheresse édaphique
en 2025. Mais ces conditions étaient-elles suffisamment intenses pour déclencher une réaction
d’ajustement osmotique chez ces hétres belges, et est-ce que toutes les conditions étaient
réunies pour mobiliser ce mécanisme ?

Lauzelle

A Lauzelle, malgré un stress hydrigue modéré en été et potentiellement plus marqué en
automne, aucune variation significative du potentiel osmotique entre les saisons n’a été mis en
évidence, ni dans les feuilles ni dans les racines. De méme, aucune variation saisonniére
significative n’a pu étre observée pour les concentrations et contributions des osmolytes
étudiés.

Plusieurs hypotheses peuvent étre avancées pour expliquer ces résultats. Tout d’abord,
I'intensité des stress rencontrés pourrait avoir été surestimée. En effet, les valeurs seuils issues
de la littératures, généralement établies pour des arbres adultes ou pour des contextes
écologiques différents, ne sont pas nécessairement représentatives du fonctionnement
physiologique des arbres étudiés. Surtout que les jeunes arbres du bois de Lauzelle sont
dominés par des arbres adultes qui leur procurent de 'ombrage et limite ainsi la perte d’eau

72



par transpiration. Par ailleurs, d’autres facteurs ou mécanismes de régulation ont pu suffire a
limiter 'impact de la sécheresse. La plus grande élasticité des jeunes tissus de Fagus sylvatica
pourrait avoir favorisé un fonctionnement hydrique relativement stable. De plus, le systeme
racinaire pourrait avoir eu acces a des ressources en eau situées a des horizons plus profonds
du sol, et un controle stomatique efficace a également pu se mettre en place. Les jeunes arbres
sont en effet susceptibles de fermer leurs stomates plus précocement, limitant ainsi la perte
d’eau par transpiration et maintenant un potentiel hydrique foliaire plus stable malgré des
conditions de sol seches. Cette stratégie de conservation d’eau pourrait expliquer pourquoi les
effets du stress hydrique apparaissent peu marqués a Lauzelle. S'ajoute également a cet
argument que les jeunes arbres sont dominés d’arbres adultes leur procurant de 'ombre,
limitant d’autant plus la perte d’eau par transpiration. Enfin, les arbres étant originaires du bois
Lauzelle, Belgique, et non d’un environnement plus sec comme |'Espagne (voir point 2.9 dans
I'’état de l'art), I'ajustement osmotique ne constituait probablement pas le mécanisme

d’adaptation privilégié.

Ainsi, les jeunes hétres européens du bois Lauzelle ne semblent pas avoir déclenché de
mécanisme d’ajustement osmotique. Les valeurs de potentiel hydrique foliaire mesuré a mi-
journée (-1,26 MPa), de potentiel osmotique foliaire et racinaire a mi-journée (-1,7 MPa et -
0,77MPa) et de potentiel matriciel du sol (-2,68 MPa) semblaient donc inférieures aux valeurs
seuils associés aux arbres d’intéréts (valeurs indéterminées) pour |'ajustement osmotique.

Vielsalm

En revanche pour les arbres matures de Vielsalm, I'ajustement osmotique est un mécanisme
de réponse qui a probablement été utilisé.

Premierement, les potentiels osmotiques foliaires étaient assez faibles au printemps et en été
(- 2,13 et -2,21 MPa respectivement) (significativement inférieurs a ceux de Lauzelle). Les
analyses statistiques présentées dans le chapitre précédent ont montrées qu’il a ensuite
augmenté significativement jusque -1,76 MPa en automne. Les potentiels osmotiques
racinaires eux, sont restés stables dans le temps, a des valeurs similaires a celles de Lauzelle.
Comme il a été mentionné précédemment, les arbres au printemps et en été étaient
probablement en stress hydrique élevé. Tandis qu’a l'automne, les arbres étaient
probablement en phase de récupération. Ces résultats pourraient donc indiquer une perte
d’eau lors des périodes séche, mais pourraient également indiquer une diminution active du
potentiel osmotique durant les mois de printemps et d’été, avec un retour vers la normale en
automne, lorsque les conditions hydriques deviennent plus favorables. Ces données doivent
étre comparées aux données de concentrations et de contributions pour valider cette seconde
hypothése.
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En termes de concentrations, les cations étudiés ne montrent pas de variations significatives
entre I'été et I'automne, et il en va de méme pour la proline. On note néanmoins une
concentration du méme ordre que la concentration foliaire et racinaire de potassium par
rapport aux sucres solubles, celles-ci étant plus élevées que celles des autres osmolytes étudiés.
Concernant les sucres solubles donc, leur concentration racinaire est significativement plus
élevée en été par rapport au printemps. Il n’y a pas de variation significative dans les tissus
foliaires. Mais il est tout de méme a noter que les moyennes de concentrations suivent le méme
pattern : la moyenne la plus basse est celle du printemps, puis il y a une hausse en été, pour
atteindre une valeur intermédiaire en automne. Les moyennes du potassium montrent le

méme schéma entre le printemps et 'automne dans les tissus foliaires (aucune significativité).

Maintenant en termes de contributions au potentiel osmotique total, il n’y a toujours pas de
variation significative entre saisons pour le sodium et le calcium. En revanche, bien que les
contributions de magnésium ne dépassent pas les 6%, il y a une diminution significative dans
les feuilles entre I'été et 'automne (0,6%). La contribution dans les racines ne varie pas entre
les saisons mais est du méme ordre que les valeurs foliaire en été : environ 5%. La proline
indiqgue également une diminution significative entre le printemps et 'automne de sa
contribution racinaire. Celle-ci ne dépasse néanmoins pas les 0,4%. Les résultats les plus
notables restent ceux des sucres solubles et du potassium. La contribution au potentiel
osmotique foliaire du potassium atteint les 18% en été, contre seulement 4,7 % en automne
(variation significative), et sa contribution racinaire est de 13% pour les deux saisons. Quant
aux sucres solubles, leur contribution foliaire est de 19% au printemps, pour avoisiner les 60%
en été (variation significative entre printemps et été), et redescendre a 24% en automne
(variation non significative entre I'été et I'automne). Leur contributions racinaires varient
également significativement entre le printemps et I'été, avec des valeurs passant de 32% au
printemps, puis 78% et 76% en été et en automne.

Ainsi, la mise en commun des variations de potentiel osmotique avec les concentrations et
contributions des différents osmolytes suggére un ajustement osmotique réalisé par Fagus
sylvatica adulte sur le site de Vielsalm en 2025. La proline, pourtant attendu comme jouant un
réle prédominant en ajustement osmotique chez cette essence, ne semble pas avoir pris le role
d’osmorégulateur dans cette étude. Le sodium et le calcium n’ont vraisemblablement pas non
plus eu ce réle. Concernant le magnésium, ses concentrations et contributions restent faibles
par rapport aux valeurs des sucres et du potassium. Néanmoins, la variation entre I'été et
I’'automne dans les tissus foliaires pourrait indiquer un réle méme minime d’osmorégulateurs
au moment du stress hydrique estivale, pour un retour vers la normale lorsque les conditions
hydriques redeviennent plus favorables. Les contributions dans les tissus racinaires quant a eux
restent autour de 5% et ne diminuent pas en automne. Cela pourrait soit indiquer un niveau
normal de contribution racinaire, pas influencé par les conditions hydriques, ou bien un retour
a la normale plus lent que dans les feuilles. Il n’est pas non plus a exclure que la présence du
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magnésium et ses variations ne soient pas associées a un ajustement osmotique mais a d’autres
fonctions des arbres. Ainsi, les osmorégulateurs les plus probables dans cette étude sont les
sucres solubles et le potassium. Les sucres auraient augmentés a la fois dans les tissus foliaires
et racinaires pour permettre a I'arbre de diminuer son potentiel osmotique et hydrique. Bien
gu’il n’y ait pas eu de variation de potentiel osmotique dans les racines, I'ajustement osmotique
a pu se mettre en place avant la prise de mesure et d’échantillonnage, résultant en une
variation du potentiel osmotique et des concentrations moins importante entre les saisons de
printemps et d’automne. Dans les feuilles, la méme observation peut se faire entre le
printemps et I'été. Un début d’ajustement osmotique se réalisant plus tot, résultant en une
variation moins importante du potentiel osmotique par la suite. Une autre explication serait
une accumulation active d’osmolytes, résultant en une absorption d’eau favorable. La
combinaison des deux mécanismes aurait résulté en la stabilisation du potentiel osmotique. La
différence entre tissus foliaires et racinaires réside dans le retour a la normale qui semble se
faire plus rapidement dans les feuilles pour les sucres. Quant au potassium, des mesures
printanieres auraient pu faciliter l'interprétation, mais il est tout de méme possible que
I'ajustement de ses concentrations ait commencé plus tot qu’a I'été, et que le retour a la
normal se fasse également plus rapidement dans les feuilles que dans les racines. Ainsi, les
arbres ne seraient pas encore revenus a des valeurs normales au 10 octobre mais seraient en
phase de récupération. Une autre hypothese serait celle d’une réallocation du potassium des
racines vers les feuilles, expliquant ainsi une concentration plus importante dans les feuilles.
Néanmoins, les données ne sont pas suffisamment complétes pour réellement soutenir cette
hypothése. Des données pré-sécheresse seraient nécessaires pour connaitre les
concentrations normales. Des mesures lors d’une période de réhydratation plus longue
permettrait également de mieux interpréter le role du potassium dans I'ajustement osmotique.

Il reste néanmoins important de rappeler que les osmolytes ont d’autres fonctions que
I'osmorégulation, et que leur présence n’est pas seulement liée au mécanisme d’intérét dans
cette étude. Ainsi, en particulier pour le potassium qui a des concentrations du méme ordre
que chez les arbres de Lauzelle, il se peut également que leur présence ne soit pas lié a un
ajustement osmotique. Reproduire ces mesures sur plusieurs années consécutives permettrait
de tirer des conclusions d’une plus grande fiabilité.

A l'avenir, mesurer les concentrations en sucres structuraux tel que I'amidon permettrait
également de voir si les réserves ont été utilisées pour augmenter les concentrations en sucres
solubles en lien avec I'ajustement osmotique. Cela permettrait a nouveau de définir plus
précisément le réle de ces osmolytes.
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5.3 Réponses aux questions de recherche

i. Quels osmolytes jouent un role prédominant dans l'ajustement osmotique chez
Fagus sylvatica ?

Les résultats et discussions présentées précédemment semblent donc indiquer que les sucres
solubles et le potassium ont le réle prédominant d’'osmorégulateurs. Le magnésium pourrait
également avoir ce rble, bien que moins important que les deux précédents. Refaire ces
expériences les années suivantes pourraient permettre de voir si les résultats coincident et si
ces osmolytes sont effectivement responsables d’un ajustement osmotique. D’autres
osmolytes qui n"ont pas été étudiés ici pourraient également avoir un réle important dans ce
mécanisme. S’intéresser a d’autres composés comme des acides organiques (acide succinique,
maliqgue ou encore quinique), permettraient de compléter la réponse a cette question

complexe.

ii. Comment l’ajustement osmotique varie-t-il ente les jeunes hétres et les hétres
matures ?

En admettant I'absence d’ajustement osmotique chez les arbres de Lauzelle, ces résultats
suggerent que la sensibilité au stress hydrique differe en fonction de I’age des arbres et que,
selon la sensibilité, les mécanismes d’adaptation ne se déclenchent pas nécessairement aux
mémes niveaux de contrainte environnementale. En effet, une diminution du potentiel
matriciel du sol semble entrainer une baisse plus marquée du potentiel hydrique chez les arbres
adultes que chez les jeunes individus. Cela implique que, pour une méme intensité de stress
édaphique, I'intensité du stress effectivement percue par I'arbre peut différer selon son stade
de développement, et que le besoin de recourir a un ajustement osmotique n’est donc pas
identique. Les arbres adultes semblent plus rapidement stressés, ce qui entraine un
déclenchement de I'ajustement osmotique plus rapide également. Ceci est tout de méme a
nuancer, l'origine des arbres, leur historique de stress passés, le type de sol, le climat et
d’autres facteurs pouvant influencer cette conclusion.

Cette étude ne permet pas d’identifier précisément les valeurs de potentiel matriciel du sol, de
potentiel hydrique ou de potentiel osmotique associés au déclenchement de I'ajustement
osmotique. Des mesures plus fréquentes seraient nécessaires pour déterminer de tels seulils.
Par exemple, les données de psychrometres installés sur les arbres des deux sites pourraient a
I’avenir donner plus de précisions quant a des valeurs seuils potentielles.

La comparaison des concentrations en osmolytes entre les deux sites révelent gu’elles sont du
méme ordre entre classes d’age pour la plupart des osmolytes. C’'est également le cas pour les
contributions. Il n’y a que pour les sucres que leur concentration est significativement plus
élevée dans les feuilles et racines en été chez les arbres matures, ce qui renforce I'idée que les
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arbres matures ont ajusté leur potentiel osmotique majoritairement avec les sucres solubles et
gu’il N’y a pas nécessairement eu d’ajustement chez les jeunes arbres. En revanche, pour le
potassium, les concentrations et contributions des arbres de Lauzelle sont similaires a celles
des arbres de de Vielsalm. Cela pourrait étre lié a la croissance encore importante chez les
jeunes arbres et que leurs besoins en éléments nutritifs soient plus importants. Par exemple
pour le calcium, celles-ci ne semblent pas varier dans le temps, mais les concentrations sont
plus élevées a Lauzelle dans tissus foliaires, indiquant un potentiel besoin plus important en
calcium foliaire lorsqu’en phase de croissance.

iii. et iiii. Dans quelle mesure l'ajustement osmotique différe-t-il entre les tissus
foliaires et racinaires ? Et comment Fagus sylvatica se rétablit-il aprés une
sécheresse, et dans quelle mesure les concentrations d’osmolytes et les potentiels
osmotiques reviennent-ils aux niveaux pré-stress apres réhydratation ?

Pour les sucres solubles a Vielsalm, les contributions au potentiel osmotique étaient
globalement similaires. Seules les valeurs d’automne étaient significativement différentes. Les
contributions dans les feuilles avaient déja commencé a diminuer tandis que dans les racines
les contributions n’avais pas bougé entre les deux méme saisons, signifiant probablement que
la phase de récupération commence d’abord dans les feuilles. En revanche, les concentrations
restent similaires entre les organes aux mois d’été et d’automne.

Ainsi, méme si les feuilles sont généralement plus concentrées en sucres car celles sont le siege
de la photosynthése, les racines ont gardé plus longtemps une concentration élevée que les
feuilles. Il serait intéressant de voir comme ces concentrations varieraient avec un retour
complet a la normal.

Statistiqguement, aucune variation entre organes a été observée pour le potassium.
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6 Conclusion

Cette étude a ainsi permis d’évaluer les mécanismes d’ajustement osmotique chez Fagus
sylvatica en réponse au stress hydrique édaphique, chez des jeunes arbres comme chez des
arbres adultes, dans des conditions hydriques contrastées. Les résultats obtenus apportent des
données nouvelles sur la physiologie de cette essence forestiere majeure, tout en soulevant
des questions pour des recherches futures.

1. Différence de sensibilité au stress hydrique selon I’dge des arbres.

Les données confirment que les arbres matures de Vielsalm sont plus sensibles a la baisse du
potentiel hydrique du sol que les jeunes arbres de Lauzelle. Malgré des conditions édaphiques
globalement plus favorables, les arbres adultes ont montré des signes de stress hydrique plus
marqués (potentiels hydriques foliaires < -1,5 MPa au printemps et en été), suggérant une
vulnérabilité accrue liée a leur dge, a leur historique de stress ou a leur moins grande élasticité.
Le stress a été suffisamment intense pour que les arbres mettent probablement en place un
ajustement osmotique, en plus d’autres mécanismes de réponse au stress.

A l'inverse, les jeunes arbres de Lauzelle, bien que soumis a des conditions de sécheresse
relativementintenses, en particulier en automne (potentiel matriciel du sol jusqu’a -2,64 MPa),
ont su maintenir une relative stabilité de leur potentiel hydrique, probablement grace a un
contrdle stomatique efficace et a une élasticité tissulaire supérieure. L'apport d’'ombrage par
les essences dominantes est probablement un atout majeur pour limiter les pertes d’eau,
facilitant le maintien de cette stabilité également. Les conditions n’ont donc pas nécessité la
mobilisation de l'ajustement osmotique. Seules certains mécanismes de réponse ont
probablement été utilisé comme le controle stomatique.

2. Roéle des osmolytes dans I'ajustement osmotique

L'étude souleve la possibilité que les sucres solubles soient des osmorégulateurs majeurs de
I'ajustement osmotique chez Fagus sylvatica et que le potassium a également un role
important d’osmorégulateur. En effet une augmentation significative des concentrations en
sucres solubles a été observé en été. Ces osmolytes ont contribué a prés de 60% du potentiel
osmotique total dans les feuilles a cette période. Quant au potassium, les données au
printemps sont manquantes mais les concentrations et contributions sont élevées, avec une
diminution significative de sa contribution entre I'été et I'automne, lorsque le potentiel
osmotique diminue également significativement. Les concentrations en potassium sont
également élevé chez les jeunes arbres de Lauzelle ou I'ajustement osmotique n’a
vraisemblablement pas eu lieu, ce qui pourrait s’expliquer par un besoin plus important en ce
nutriment en phase de croissance. Méme si la fiabilité de ces résultats de contribution a ses
limites, il reste probable que ces osmolytes représentent les osmorégulateurs dominants. En
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revanche, la proline, souvent citée comme un osmolyte clé dans la littérature, notamment dans
les racines, n’a montré qu’une contribution marginale (<1,5 MPa), suggérant qu’elle ne
constitue pas un mécanisme majeur d’ajustement osmotique chez le hétre dans les conditions

étudiées.

Chez les jeunes arbres, aucune variation significative n’a été observée, ne permettant donc pas
de définir les osmorégulateurs majeurs intervenant dans I'ajustement osmotique chez les

jeunes arbres.
3. Différence entre feuilles et racines et phase de récupération

L'ajustement osmotique supposé observé chez les arbres adultes s’explique par une
concentration importante de sucres solubles et de potassium. Les concentrations seraient
globalement les mémes entre feuilles et racines mais la phase de récupération démarrerait
dans les feuilles pour les sucres. Quant au potassium, il n’y aurait pas de différence entre
organes. Une plus grande phase de réhydratation avant la perte des feuilles pour I'hiver
indiguerait si la phase de récupération reste partielle ou si les valeurs reviennent a des valeurs
normales.

De maniere générale, les données sont encore trop peu nombreuses pour tirer des conclusions
fiables. Reproduire ces mémes mesures lors d’autres périodes de sécheresses sur les mémes
arbres permettrait de multiplier le nombre d’observations, de créer plus de données a
comparer entre elles et d’améliorer le diagnostique. De plus, cette étude représente une
premiere expérience personnelle de mise en ceuvre des protocoles de mesure. Bien que les
méthodes utilisées s’appuient sur des références solides, leur application pratique a pu
comporter des incertitudes ou des erreurs.

Néanmoins, ces résultats indiquent une potentielle meilleure résistance des hétre européens
aux sécheresses que décrit dans la littérature. Bien qu’étant une essence particulierement
sensible au stress hydrique, et malgré que I'ajustement osmotique n’est dans la littérature pas
un mécanisme de réponse évident chez ces arbres, cette étude montre que face des
sécheresses plus intenses attendues dans les prochaines années, Fagus sylvatica pourrait étre
capable de répondre plus efficacement qu’initialement attendu en déclenchant des
mécanismes de réponse comme l'ajustement osmotique plus souvent que ce qu’il nétait
nécessaire auparavant. Les arbres adultes ont peut-étre « appris » des sécheresses passées et
adaptent leurs mécanismes de réponse.

En multipliant ce genre de données et en élargissant le panel d’'osmolytes analysés (acides
organiques...), elles pourraient servir pour alimenter des modeles prédictifs de la réponse du
hétre a la sécheresse, intégrant des variables comme I'age, le type de sol, et l'intensité du
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stress. Ces modeéles seraient utiles pour anticiper I'impact des scénarios climatiques futures sur

les écosystemes forestiers tempérés.

Ces résultats ouvrent donc des pistes pour la gestion durable de nos foréts, tout en soulignant
la nécessité de poursuivre les recherches pour affiner notre compréhension des stratégies
d’adaptation du hétre.
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8 Annexes

8.1 Annexe 1 : Résultats bruts et tests statistiques

8.1.1 Potentiel hydrique foliaire

Tableau 5 : Résumé des moyennes et écarts-types des données de potentiel foliaire

Moyenne du
X Date ) . . Nombre de
Site Age de arbres . . Saison Potentiel hydrique | Ecart-type .
d'echantillonnage . repétitions
foliaire (Mpa)
11-06-25|Printemps -0.056% 0,301 4
Lauzelle g3-10 ans 13-08-25|Ete -1,26 0,0825 4
31-10-25 | Automne -1,17 0,0764 3
15-06-25|Printemps -1,61 0,225 4
Vielzalm ~110 ans 29-08-25|Eté -1,73 0,327 4
10-10-25| Automne -0,825 0,33 2
Tableau 6 : ANOVA sur le modéle linéaire du potentiel hydrique foliaire (¥).
Signification de la significativité : 0 “**** 0,001 "**', 0,01 *', 0,05 ".", 0,1", 1
ANOVA
W foliaire
Degré de liberté (Df)  Somme des carrés Carré moyen F-valeur P-valeur Significativite
Wrn 1 0,27578 0,27578 40774 5,86E-02 .
Age 1 1,34362 1,34362 19,8655 3,05E-04 ***
Saison 2 0,6255 0,31455 4 6566 0,023448 *
Wrn : Age 1 1,84533 1,84533 27,2832 5, /4E-05 ***
Résidus 13 1,21745 0,06764
8.1.2 Potentiel osmotique
Tableau 8 : ANOVA sur le modéle logarithmique du potentiel osmotique foliaire (¥s).
Signification de la significativité : 0 “**** , 0,001 "**’, 0,01 "*’, 0,05 ".", 0,1", 1
AMNOVA
Ws foliaire
Degré de liberté (Df)  Somme des carrés Carre moyen F-valeur P-valeur Significativité
W 1 0,41504 0,41504 46,6554 7,27E-08 ***
Age 1 0,55035 0,55035 63,795 1,85E-09 ***
Saizon 2 0,14674 0,07337 8,1765 0,001261 **
Wm: Age 1 0,22868 0,22868 25,4849 1,45E-05 ***
Résidus 34 0,30505 0,00857
Tableau 8 : ANOVA sur le modele logarithmique du potentiel osmotique racinaire (Ws).
Signification de la significativité : 0 “***’ , 0,001 "**, 0,01 "*, 0,05 "', 0,17, 1
AMOVA
Ws racinaire
Degré de liberté (Df)  Somme des carrés Carré moyen F-valeur P-valeur Significativite
Wm 1 1,14562 1,14562 17,0432 2,07E-04 ***
Age 1 0,01837 0,01537 0,2872 5,85E-01
Saison 2 1,4782 1,4782 10,8572 0,000192 ***
Wrm: Age 1 0,00301 0,00301 0,0447 8,34E-01
Résidus 36 2,42832 0,06745
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8.1.3 Concentrations en osmolytes

Tableau 9: Tests ANOVA des concentrations en osmolytes

ANOQVA - Sucres solubles [log) ANOVA - Proline

Source de Somme des .

variation ddl cammés Carré moyen F p-valeur ?.loaliir:t?:: ddl SOTETI_::ES Carré moyen F p-valeur
Type 1 2,27441 227441 36,6349 <0.0001 Type 1 0,00876 0,00876 0,2502 0,6219
Saison 2 048027 0,23014 3,7068 0,0389 Saison 2 0,061 0,0305 0,8715 0,4323
Site 1 1,48135 1,45135 24,0218|<0,0001 Site 1 D,0048 D,0048 01372 0,7146
Type:Saison 2 030857 0,15329 2,468 0.1051 Type:Saison 2 0,34029 0,17014 48512 0,0179
Type:Site 1 0,07792 0,07792 1,2552 0,2732 Type:Site 1 0,06413 0,06413 1,8323 0,1895
Saison:Site 1 1,18538 1,18538 19,0935 0,0002 Saison:Site 1 0,07539 0,07539 2,154 0,1564
;‘:&E'SE'SC"' 1| o0003s| 000365 0,0588 D.E104 :’i’tp::sa'““: 1 0,085 0,085 18858 01835
Residus 25 1,55208 0,05208 Bésidus 22 77 0,035
ANOVA - Sodium (log) ANOVA- Calcium [log)

Sou_rce_de ddl Sﬂ-n'II'I'IE.IjES Carré moyen F p-valeur Suuru:;l:le ddl Scrmme_n:les Carré moyen F p-valeur

variation carres variation carres
Type 1 2,3895 2,3895 13,0008 0,0017 Type 1 38,542 38,542 113,0076|<0,0001
Saison 1 0,3924 0,3924 2,1343 0,1588 Saison 1 0,594 0,584 17423 0,2011
Site 1 17,182 17,182 93,4828(<0,0001 Site 1 18,756 18,756 54,8927 | <0,0001
Type:Saison 1 46767 4 6767 25,4447 <0,0001 Type:2aison 1 0,646 0,646 1,8920 0,1834
Type:Site 1 0,6199 0,6133 3.3729 0,0805 Type:Site 1 7434 7.434 21,7961 0,0001
Sajson:Site 1 0,2814 0,2814 1,5308 0,2297 Saison:Site 1 0,021 0,021 0,0625 0,8051
Type:Saison: 1 04706 04706 25604 0,1245 Type.Saison: 1 0,001 0,001 0,0033 0,9545
Residus 21 3,8508 0,1838 Residus 21 7,162 0,341
ANOVA - Potassium ANOVA - Magnésium

Source de ddl Somme des |Carre moyen F p-valeur Source de ddl Somme des |Carre moyen F p-valeur
Type 1 0,052949 0,052849 27,1777 [=<0,0001 Type 1| 00021753 0,0021753 13,5847 0,0014
Saison 1 0,009843 0,009843 5,0522 0,0355 Saison 1| 0,0009321| 0,0009321 58212 0,0251
Site 1 0,000832 0,000832 04785 04867 Site 1| 0,0104389| 0,0104389 65,1925 <0,0001
Type:Saison 1 0,001132 0,001132 0,5809 0,454 Type:Saison 1 0,000091 0,000091 0,5684 0,4593
Type:Site 1 0,000011 0,000011 0,0055 09416 Type:Site 1| 0,0024131| 0,0024131 15,0699 0,0009
Saison:Site 1 0,000126 0,000126 0,0847 0,8017 Saison:Site 1| 00000261 00000261 01628 0,6907
Type:Saison: 1 0,000882 0,000882 0,5043 0,4854 Type:Saison: 1| 0,0000133| 0,0000139 0,0868 7712
Residus 21 0,040913 0,001348 Residus 21 00033626 0,0001601
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Tableau 10 : Tableaux récapitulatifs des comparaisons post-hoc (tukey) sur les concentrations en osmolytes dans les feuilles et dans les
racines, a Lauzelle et a Vielsalm, aux différentes périodes d’échantillonnage.

Sucres solubles [transformation log)
Contraste Estimation | Erreur | Valeur p

Feuille Yielzalm Printemps - Racine Vielsalm Printemps 0,5335 0762 00023
Feville Vielzalm Printemps - Feuille Lauzelle Eré 02776 0,172 0,5473
Fevillz Vielsalm Printemps - Facine Lauzells Eré 07055 0762 00145
Feuille Yielsalm Printemps - Feuille Vielsalm Eré -0.55873 02155 02171
Feville Vigls alm Printemps - Racine Vielsalm Eté -0.2743 0.,1303 0.3003
Feuille Vielzalm Printemps - Feuille Lauzelle Automne -01205 01303 03337
Feuille Vielzalm Printemps - Racine Lauzelle Automnez 05302 01303 01347
Racine Vielzalm Printemps - Feuille Lauzells Eré - 5622 0762 00831
Racine Vielzalm Printemps - Facine Lauzelle Eté -0.134 0762 0.3356
Racine \ielzalm Printemps - Feuille Viglsalm Eté -1.4277 0.2155(<0,0001
Racine Vielzalm Printemps - Racine Vielsalm Eté -1.1147 01303 00002
Racine Vielzalm Printemps - Feuille Lauzelle Automne -0, 3606 01303 0.001M
Facine Vielsalm Printemps - Bacine Lauzelle Automne -0,3096 0,1303 08231
Fevillz Lauzelle Eté - Pacine Lauzells Eré 042582 0762 03505
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Vielsalm Eté -0,5656 02155 00143
Feville Lauzelle Eté - Pacine Vielzalm Eré -0,5525 0,1303 10,1563
Fevillz Lauzelle Eté - Feville Lauzelle Autamne -0,3354 01303 05477
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Lauzelle dutomne 02526 01303 03375
Feville Lauzelle Eté - Feille Wielzalm Automne -[,3543 0ATEZ 0.5933
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielzalm Sutomne 00561 0762 1
Racine Lauzelle Eté - Feuille Vielsalm Eré -1,2938 02158 0,0001
Racine Lauzells Eré - RBacine Vielzalm Eré -0,9807 01303 00003
Racine Lauzelle Fté - Feuille Lauzelle Autamne -0,5266 01303 00065
Facine Lauzelle Eté - Facine Lauzelle Automne -0,1756 0,1303 10,9341
Racire Lauzells Eré - Feuillz Vielzalm Sutomne -0, 7825 0762 00051
Racine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Automne -0,3421 0762 06432
Feville Vielsalm Eté - Bacine Vielzalm Eé 0,311 02275 03234
Feville Vielsalm Eré - Feville Lauzelle Automne 04671 02275 05725
Feuille Yielsalm Eté - RBacine Lauzelle Sutamne 11181 02275 00016
Feville Vielsalm Eré - Feville Vielsalm Autamne 05113 0.2158 0.3832
Feville Vielsalm Eré - RBacine Vielzalm Automne 03517 02158 00055
Racine \Vielzalm Eté - Feuille Lauzelle Sutamne 01541 02054 03356
Racine Yielzalm Eté - Racine Lauzelle Automne 01,2051 02034 00162
Racine Vielzalm Eté - Feuille Vielzalm Automne 01353 01303 0.3562
Racine \Vielzalm Eté - Racine Vielsalm Automne 06356 01303 0,063
Feuille Lauzelle Butomne - Bacine Lauzelle Automne 0,651 02034 00874
Feuille Lauzelle Sutomne - Feuille Vielsalm Automne 00442 01303 1
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Yielzsalm &utomne 0,45845 0,1303 0,233
Bacine Lauzells Sutamne - Feuille Vielsalm Automne -0, 606 01303 00834
Racine Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne -0,1665 01303 0,336
Feuille Yielsalm Automne - Bacine Vielsalm Automne 04403 0ATEZ 0.3155
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Proline [sans transformation]

Contraste Estimation | Erreur | Yaleur p
Feuille Viglsalm Printemps - Racine Vielsalm Printemps -0,3926 01423 02143
Feuille \ielsalm Printemps - Feuille Lauzelle Eté -0,138 01423 03915
Feuille Vielzalm Printempsz - Bacine Lauzelle Eté -0.0021 01423 1
Feuille Vielzalm Printemps - Feuille Vielsalm Eré -0,0234 01708 1
Feuille Vielzalm Printempz - Bacine Vielzalm Eré -0,2673 01528 07571
Feuille Vielsalm Printemps - Feuille Lauzelle Automne -0.2516 01525 0,703
Feuille Vielzalm Printemps - Bacine Lauzelle Automne -0,1444 01705 0.9367
Facine Vielzalm Printemps - Feuille Lauzelle Eté 02546 01323 0,654
Facine \ielzalm Printemps - Bacine Lauzelle Erd 03305 01323 01435
Facine Vielzalm Printemps - Feuille Vielzalm Eré 03632 0,162 04385
Facine Vielzalm Printemps - Racine Vielsalm Eré 01253 01423 0.3357
Racine Vielzalm Printemps - Feuille Lauzelle Automne 0,111 01429 0,9353
Bacine Vielsalm Printemps - Bacine Lauzelle Automne 02482 062 0.8651
Racine Vielsalm Printemps - Feuille Vielsalm Automne 02465 01323 06312
Racine Vielzalm Printemps - Bacine Vielsalm Automne 0.43 0.1423 01343
Feuille Lauzelle Eté - RBacine Lauzells Eré 01355 01323 0,357
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Ers 01146 0162 0.,9332
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielzalm Eié -0.1233 01423 0.39345
Feuille Lauzelle Fté - Feville Lauzelle Autamne -014357 01423 03855
Feuille Lauzelle Eré - Racine Lauzelle Automne -0,0064 0,162 1
Feuille Lauzelle Eré - Feville Vielsalm Autamne -0.0031 01323 1
Feuille Lauzelle Eté - Racine Vielzalm Sutomne 01754 01423 0.3534
Facine Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Eté -0.0213 0,162 1
Facine Lauzells Eté - Bacine Vielsalm Eté -0,2652 01423 06357
Facine Lauzelle Eré - Feuille Lauzelle Sutamne -0.2735 01423 06347
Facine Lauzelle Eté - Bacine Lauzelle Autamne -01423 0,162 0.3357
Facine Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Autamne -0,144 01323 03503
Facine Lauzelle Eté - Pacine Yielzalm Sutomne 0,0395 01429 1
Feuille Vielzalm Eré - Bacine Vielzalm Eté -0.2433 01702 0,305z
Feuille Vielsalm Eté - Feuile Lauzelle futomne -0.2552 01705 08734
Feuille Vielsalm Eré - Pacine Lauzelle Autamne -0.121 01371 0.3936
Feuille Vielzalm Eré - Feuille Vielzalm Autamne 01227 062 0.3356
Feuille Vielzalm Eté - Racine Vielsalm Autamne 00605 070 1
Facine Vielzalm Eté - Feville Lauzelle Autamne -0.0143 01528 1
Facine Vielzalm Eté - Racine Lauzelle Autamne 01223 01705 0,333
Facine Vielsalm Eté - Feuille Vielzalm Automne 0,121z 01429 0,9366
Facine Vielzalm Eté - Racine Vielsalm Automne 03047 01528 06107
Feuille Lauzelle Automne - Racine Lauzelle Automne 01372 01705 0.3375
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 01355 01423 0.9925
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Automne 03131 01525 05526
Racine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne -0.0017 0162 1
Bacine Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Automne 01315 01702 0,3835
Feuille Vielsalm Automne - Racine Vielzalm Automne 01535 01423 03471
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Sodium [transformation log)
Contraste Estimation | Erreur | Yaleur p
Feville Lauzelle Eré - Pacine Lauzelle Eré -1,8002 0,303 0,000z
Fevillz Lauzellz Eté - Feuille Vielsalm Eté 11327 02031 00144
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielsalm Eré 04323 03274 0, 7364
Feville Lauzelle Eté - Feville Lavuzelle Autamne -[,7332 0.3274 0,353
Feville Lauzellz Eté - RBacine Lauzelle Autamne -0.4755 03274 0.5225
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Viglsalm Automne 05507 03031 0.E165
Feville Lauzelle Eté - Bacine Vielzalm Automne 0,3862 02031 0 117E
Racine Lauzelle Eré - Feuille Vielzalm Eré 23323 03037 <0000
Facine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Eté 22931 0,327d4| <0,0001
Racine Lauzelle Fté - Feuille Lauzells Autamne 1,0604 03274 00634
Racine Lauzelle Eté - Racine Lauzelle utamne 1.3244 03274 0012
Racine Lauzelle Eré - Feuille Vielzalm Automne 2,351 0,302 0,000
Racine Lauzelle Eté - Racine Vielzalm Automne 2 G56d 03037 <0,0001
Feville Vielsalm Eté - Racine Vielsalm Eré -0,6335 03274 04245
Feville Vielsalm Eré - Feville Lauzelle Autamne -1,3325 0.3274 0.0002
Feville Vielsalm Eré - Pacine Lauzelle Autamne -1.6655 03274 000
Feuills Yielsalm Eté - Feville Vielzalm futomne -0.6413 03031 04353
F eville Vielsalm Eré - Pacine Vielzalm Automne -1, 3065 02031 03675
Racine Vielzalm Eté - Feuille Lauzelle Autamne -1,2327 035 0.0352
Facine Vielsalm Eté - Pacine Lauzelle Automne -0,9687 0,35 10,1563
Racire Vielzalm Eré - Feuills Vielzalm Automne 00573 03274 1
Racine Vielsalm Eté - Racine Vielsalm fAutomne 0,3333 03274 03227
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Automne 0,264 0,35 0,3335
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 1,2306 03274 00141
Feuille Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 1626 03274 00014
Racine Lauzelle Sutomne - Feville Vielsalm Automne 1,0265 00,3274 0073
Racine Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 13613 03274 00057
Feville Wielzalm Automne - Bacine Yielzsalm &utomne 0,3355 0,303 0,9482
Potassium [zans transformation)
Comparaison Estimation Erreur p-valeur
standard
Feuillz Lauzelle Eré - Bacine Lauzells Eré 00376521 0,005345 00075
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Vielsalm Ers 0,0565151] 0.005345]<0.0007
Feuille Lauzelle Eré - Bacine Vielzalm Eré 00602171 0.003665]<0,.0007
Feuille Lauzelle Eré - Feville Lauzelle Autamne 00100751 0003665 036175
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Lavzelle Sutamne 00473714 0003665 00076
Feuille Lauzelle Eré - Feville Vielsalm Autamne 00654557 0.003348]<0.0007
Feuille Lauzelle Fré - RBacine Vielzalm Automne 006321 0,005345) <0,0001
Facine Lauzelle Eté - Feville Vielzalm Eté 0018863 0,0053438 0,4413
Facine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Eté 0022565 0003665 03215
Facine Lauzelle Eré - Feuille Lauzelle Sutamne -0,027577| 0003665 01341
Facine Lauzelle Eté - Racine Lauzelle Autamne 00037133 0003665 0,9684
Facine Lauzelle Eté - Feuills Vielzalm Automne 0.02758036] 0005345 00824
Facine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm futomne 00255573 0005345 013354
Feuille Vielzalm Eré - Bacine \Wielzalm Eté 0.003702] 0,0036E65 0,3333
Feuille Vielzalm Eré - Feuille Lauzelle Automne -0.04644| 0003665 0,00z
Feuille Vielsalm Eté - Racine Lauzelle Sutamne -0,00319537( 0,003665 0.9773
Feuille Vielsalm Eré - Feuille Vielzalm Automne 0.0023406] 0.003345 0,9635
Feuille Vielsalm Eré - RBacine Wielzalm Automne 0006635 0,005345 0.3341
Facine Vielsalm Eté - Feville Lauzelle Automne -0,050142( 0010332 0,0018
Facine Wielzalm Eté - Bacine Lauzelle Automne -0.0128457( 0010332 0,303z
Facine \ielzalm Eté - Feuille Vielsalm Sutamne 0.0052357] 0003665 0,3332
Facine \Wielzalm Eté - Bacine Vielsalm Sutomne 0.0023323] 0003665 1
Feuille Lauzelle Automne - Racine Lauzelle Automne 00372362 0010332 00232
Feuille Lavzelle Automne - Feuille Viglsalm Automne 0,0553506]) 0003665 0,000z
Feuille Lauzelle Automne - Facine Vielzalm Automne 00531348 0003665 00,0004
Racine Lauzells Automne - Feuille Vielzalm Automne 00150544 | 0.003665 055831
Facine Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Sutomne 0,0153386| 0,003865 07232
Feuille Vielsalm Automne - Bacine Vielzalm Automne -0,0022457( 0,005348 1
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Calcium [transhormation log)

Contraste Estimation | Erreur | Valeur p
Feuville Lauzelle Eté - Pacine Lauzelle Eré 2,003 0,413 <0.00071
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Wielzalm Eré 2628 0,413 <0,00071
Feuville Lauzelle Eté - Pacine Vielzalm Eré 3.E17E 0,446(«0,0001
Feuillz Lauzelle Eté - Feville Lauzelle Autamne 01376 0,448 0.3933
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Lauzelle dutomne 36474 0.446]<0.00071
Feuille Lauzelle Eté - Feville Wielzalm Automne 23454 0413 00003
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielzalm Sutomne 4 1264 0,413 <0,00071
Racine Lauzells Eté - Feuille Vielzalm Eré -0,3751 0413 03513
Racine Lauzells Eré - RBacine Vielzalm Eré 06146 0,445 08572
Racine Lauzelle Fté - Feuille Lauzelle Autamne -3.2006 0.446]0.00071
Facine Lauzelle Eté - Facine Lauzelle Automne 0,Eddd 0,446 0,582E6
Racire Lauzells Eré - Feuillz Vielzalm Sutomne -0, 6576 0413 07435
Racine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Automne 11233 0413 0707
Feuville Vielsalm Eté - Bacine Vielzalm Eé 0.,32397 0,445 03802
Fevillz Vielsalm Eré - Feville Lauzelle Autamne -2,8255 0.448]0.00071
Feuille Yielsalm Eté - RBacine Lauzelle Sutamne 1.0134 0,445 03457
Feville Vielsalm Eré - Feville Vielsalm Autamne -,2826 0413 01,3966
Feuille Vielsalm Eré - RBacine Vielzalm Automne 1.4354 0413 0,028
Racine \Vielzalm Eté - Feuille Lauzelle Sutamne -3,8152 0.4765[<0,0001
Racine Yielzalm Eté - Racine Lauzelle Automne 00233 04763 1
Racine Vielzalm Fté - Feuille Vielzalm Automne -1.2722 0,445 01344
Facine Vielsalm Eté - Pacine Yielsalm Automne 0,5083 0,446 0,9393
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Autamne 38443 0.4765[<0,0001
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Sutomne 2.ad23 0,445 00003
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Automne 43233 0.446]0.0001
Facine Lauzelle Sutomne - Feuille Vielsalm Automne -1.302 0,445 01186
Racing Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 0,473 0,445 03555
Feuille Yielsalm Automne - Bacine Vielsalm Automne 1,781 0,413 00062
Magnésium [zan: transformation)
Contraste Estimation | Erreur | Valeurp

Feuville Lauzelle Eté - Racine Lauzells Eré 00377 00033 00073
Feville Lauzellz Eté - Feville Vielzalm Eté 00565 0.0053(<0,0001
Feuille Lauzelle Eté - Racine \Vielzalm Erd 00602 00037 (<0,0001
Feuville Lauzelle Eté - Feville Lauzelle futamne 0,010 00037 0,3673
Feuville Lauzelle Eté - Racine Lauzelle Sutomne 00474 00037 0,0076
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Automne 00855 0.0083| <0,0001
Fevillz Lauzellz Eté - Racine Vielzalm Automne 00632 0.0033(<0,0001
Racine Lauzelle Eté - Feuille Vielsalm Eré 0.0153 00053 04413
Racine Lauzells Eré - Racine Vielzalm Eté 00226 00037 03215
Racine Lauzelle Eté - Feuille Lauzelle Sutomne =0.0276 00037 01341
Racine Lauzelle Eté - Racine Lauzelle Sutamne 0.0037 0.0037 03654
Racine Lauzells Eré - Feuille Vielsalm Automne 00273 00033 00824
Racine Lauzells Eré - Racine Vielzalm Automne 00256 00053 01354
Feuille Viglsalm Eté - Bacine Vielsalm Eré 000357 0.0037 0.3333
Feville Vielsalm Eré - Feville Lauzelle Autamne -0.0d464 00037 0,002
Feuville Vielsalm Eré - Racine Lauzelle Sutomne -0,0051 00037 03773
Feuille Yielsalm Eté - Feuille Vielzalm Automne 0.0089 0.0089 0.96395
Fevillz Vielsalm Eré - RBacine Vielzalm Automne 00067 00033 0.3541
Racine \ielzalm Eté - Feuille Lauzelle Sutamne -0,0501 0.0103 0,005
Racine Vielzalm Eté - Racine Lauzelle Automne -0,0128 0.0103 0.3032
Racine Vielzalm Eté - Feuille Vielzalm Automne 00052 00037 03332
Racine \Vielzalm Eté - Racine Vielsalm Automne 0,003 0.0037 1
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Sutomne 00373 0,0103 00232
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 00554 00037 00002
Feuille Lauzelle Automne - Bacine VYielzalm Sutomne 0,053 00037 0.0004
Bacine Lauzells Autemne - Feuille Vielsalm Automne 00131 00037 05831
Racine Lauzelle Automne - Racine Yielsalm Automne 0,055 00037 0. 7232
Feuille Yielzalm Automne - Bacine Vielsalm Automne -0.0022 00033 1
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8.1.4 Contribution des osmolytes avec les valeurs aberrantes de Racine Lauzelle
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Figure 32 : Contribution des
osmolytes au  potentiel
osmotique total (%) des
feuilles et des racines, pour les
sites de Lauzelle et de
Vielsalm, aux  différentes
périodes  d’échantillonnage,
incluant les données
aberrantes de la période
d’automne pour les racines a
Lauzelle. Attention, seuls les
sucres solubles et la proline
ont été mesurés pour Vielsalm
au printemps, les cations sont
donc inclus dans les « Autres
osmolytes ». Il n’y a pas eu
d’échantillonage au printemps
a Lauzelle donc toute la
contribution  correspond a
« Autres osmolytes »  pour
cette période a Lauzelle.

Figure 32 : Contribution des
osmolytes au potentiel
osmotique total (MPa) des
feuilles et des racines, pour les
sites de Lauzelle et de Vielsalm,
aux  différentes  périodes
d’échantillonnage, incluant les
données aberrantes de la
période d’automne pour les
racines & Lauzelle. Attention,
seuls les sucres solubles et la
proline ont été mesurés pour
Vielsalm au printemps, les
cations sont donc inclus dans
les « Autres osmolytes ». lln’y a
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Figure 33 : Contributions des osmolytes étudiés au potentiel osmotique total (MPa) dans les feuilles et racines des
arbres de Lauzelle et de Vielsalm, aux différentes périodes d’échantillonnage, incluant les données aberrantes de la
période d’automne pour les racines a Lauzelle. Attention, seuls les sucres solubles et la proline ont été mesurés pour
Vielsalm au printemps, les cations sont donc inclus dans les « Autres osmolytes ». Il n’y a pas eu d’échantillonage au
printemps a Lauzelle donc toute la contribution correspond a « Autres osmolytes » pour cette période et pour ce site.
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Tableau 11 : Tests ANOVA des contributions des osmolytes.

ANOVA - sucres solubles (log)

Source de variation ddl Somme des carrés | Carré moyen F p-valeur
Type 1 09,8662 59,8662 55,8403 <0,0001
Site 1 0,55936 0,5936 6,0656 0,021
Période d'échantillonnage 2 34637 1,7318 17,6957 <0,0001
Type:Site 1 0,0185 0,0189 0,1535 06638
Type:Périnde d'échantillonnage 2 22343 1,1172 11,4151 0,0003
Site:Période d'échantillonnage 1 23,8379 3,89379 A0,23741=0,0001
Type:Site:Période d'échantillonnage 1 0,2807 02807 28678 0,1028
Residus 25 24467 0,0979
ANOVA - Proline (arcsin)

Source de variation ddl Somme des carrés Carré moyen F p-valeur

Type 1 0,0055302 (0,0055302 40,961|<0,0001
Site 1 0,0008548 0,0008548 6,6276 0,0173
Période d'échantillonnage 2 0,0018734 0,0009352 6,9566 0,0046
Type:Site 1 0,0000007 0,0000007 0,0053 0,9425
Type:Période 2 0,0017572 00008786 G,2076 0,006
Site:Période 1 0,0027327 00027327 20,2405 0,0002
Type:Site:Période 1 0,0025853 0,0025853 19,1487 0,0002
Résidus 22 0,0025702 0,000135
ANOVA- Magnésium (log)

Source de variation ddl Somme des carrés | Carré moyen F p-valeur
Type 1 0,0021753| 0,0021753 13,5847 0,0014
Site 1 0,0104385%( 0,0104385 65,1525 <0,0001
Péricde d'échantillonnage 1 0,0009321( 0,0009321 a,8212 0,0251
Type:Site 1 0,0024131( 0,0024131 15,0655 0,0005
Type:Période d'échantillonnage 1 0,000091 0,000091 0,5684 045593
Site:Période d'échantillonnage 1 0,0000261( 0,0000261 01628 0,6907
Type:Site:Période d'échantillonnage 1 0,000013%| 00000135 0,0868 07712
Résidus 21 0,0033626( 0,0001601
ANOVA- Calcium (arcsin)

Source de variation ddl Somme des carrés | Carré moyen F p-valeur
Type 1 0,15853 0,15853 17,8062 0,0004
Site 1 1,07885 1,07855 06,7715 =0,0001
Périocde d'échantillonnage 1 0,08765 0,08765 7,8612 0,0106
Type:Site 1 0,20182 020182 18,1005 0,0004
Type:Période d'échantillonnage 1 0,01866 0,01866 1.6736 02058
Site:Période d'échantillonnage 1 0,13275 013275 11,5104 0,0024
Type:Site:Période d'échantillonnage 1 0,00745 0.,00745 0,6684 04228
Residus 21 023414 0,01115
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ANOVA - Potassium (log)

Source de variation ddl Somme des carrés Carré moyen F p-valeur
Type 1 2,862 2,862 15,1055 0,000
Site 1 64621 64621 34,1167|=0,0001
Période d'échantillonnage 1 0,1725 0,1725 0,5106 0,3508
Type:Site 1 0,6926 0,6926 3,6565 0,06596
Type:Période 1 6,1223 6,1223 32,323[<0,0001
Site:Période 1 95,1144 95,1144 27.0014|<0,0001
Type:Site:Période 1 0,3503 0,3503 1,8495 0,1883
Részidus 21 39776 0,1354
ANOVA - Sodium (arcsin)

Source de variation ddl Somme des carrés Carré moyen F p-valeur
Type 1 0,36339 0,36839 45,174(<0,0001
Site 1 043666 0, 43666 58,287 (=0,0001
Période d'échantillonnage 1 0,07036 0,07036 53926 0,005
Type:Site 1 022704 022704 30,306(<0,0001
Type:Période 1 0,0504 0,0504 6,7273 0,0165
Site:Période 1 0,09306 0,09306 12,422 0,002
Type:Site:Période 1 0,04727 004727 6,3101 0,0202
Résidus 21 0,15732 0,00745
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Tableau 12 : Tableaux récapitulatifs des comparaisons post-hoc (tukey) des contributions des

osmolytes.

Sucres solubles [transformation log)

Contraste Estimation Erreur p-valeur
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Sutomne -1,7357533 0,2554316( <0.0001
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielzalm Sutomne 04782536 0.2383344 06056
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Automne -0,6302013 0.2383344 01613
Feuillz Lauzelle Automne - Feuille Lauzells Eré 0,3232363 0.2383344 0,3223
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzels Eté 01324315 0.23833d4 0,3333
Feuille Lauzelle Sutomne - Feville Wislzslm Eré -[,3103355 0,2855812 0,3514
Feuills Lauzelle Butomne - Bacine Vielzalm Eré -0, 7182003 0,2554.316 0,1853
Feuille Lauzelle Automne - Feuille VYielsalm Printemps 0,6315312 0.2383344 0,1535
Feuille Lauzelle Automne - Racine Vielzalm Printemps= 01738074 0.2383344 0,33587
Racine Lauzelle Automne - Feuille Vielzalm Automne 22740434 0.23833d4 | <0,0007
Racine Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Automne 11055526 0.23895d4 0,003
Facine Lauzelle Automne - Feuille Lauzells Eré 21250501 0.23833d4 | <0,00071
Flacine Lauzells Automne - Racine Lauzells Eré 1,9282456 0.23833d4 | <0,00071
Facine Lauzells Automne - Feuille Vielzalm Ens 1,454 7554 0,28555812 0,0003
Facine Lauzells Automne - Racine Vielsalm Eré 1,07 75536 0,2554316 00087
Facine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Printemps 2487345 0,2:3835dd | <0,0001
Facine Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Printemps 1,9755613 0,2:3835dd | <0,0001
Feuillz Vielsalm Sutomne - Bacine Vielsalm Sutomne -1,16584305 02212102 0,0006
Feuille Vielzalm Automne - Feuille Lauzelle Eté -0,1433333 02212102 0,3335
Feuille Vielsalm Sutomne - Bacine Lauzelle Eré -0,3457375 02212102 0,855
Feuille Vielzalm Sutamne - Feuille Vielsalm Eté -0, 7832551 0, 2703261 0,154
Feuille Vielzalm Sutamne - Racine Vislsalm Eré -1,1364833 0.2383344 0.0013
Feuille Vielzalm Automne - Feuille Vielzalm Printemps 02133016 0. 2212102 0,3313
Feuille Viglzalm Automne - Racine Vielzalm Printemps -0,2354521 0. 2212102 0,3319
Racine Vizlzalm Automne - Feville Lauzelle Eré 10134375 02212102 000354
Facine Vielzalm Automne - Racine Lauzells Eté 0522633 02212102 0,028
Facine Vielzalm Automne - Feille Vielzalm Ené 0,3732027 02703261 0,3161
Facine Vielzalm Automne - Racine Vielsalm Eté -0,0273331 0.2383344 1
Racine Vielzalm Automne - Feuille Vielzalm Printemps 13817324 0. 2212102 [ <0,.0001
Racine Vielzalm Automne - Bacine Vielzsalm Printemps 0,8700057 02212102 00717
Feuille Lauzelle Eté - Racine Lauzelle Eré -[,1368045 02212102 0,3354
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Eré -0,6402343 02703261 ,3866
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Wielzalm Eré -1.04 74366 0.23895d4 0,0053
Feuille Lauzelle Eré - Feuille Vielzalm Printemps 03622343 02212102 08177
Feuille Lauzelle Eré - Bacine Wielzalm Printemps -0,1434555 02212102 0.9334
Facine Lauzellz Eté - Feuille Wielzalm Eté -0,4434303 0,27032E61 0,8181
Facine Lauzellz Eté - Bacine Yielsalm Eté -0,3505921 0,2358933d4 0,0403
Racine Lauzelle Eté - Feuille Viglzalm Printemps 0,5530354 02212102 0,3013
Racine Lauzelle Eté - Racine Yielzalm Printemps 00473157 02212102 1
Feuille Vielzalm Eté - Pacine Yielzalm Eté -0,4072075 0,2855812 0,3074
Feuille Vielzalm Evé - Feuille Vielzalm Printemps 1,0025897 02703261 00234
Feuille Vielzalm Eté - Bacine Vielzalm Printempsz 0,430806 0, 2703261 0, 7225
Racine Vizlzalm Eté - Feuille Vielzalm Printempsz 14037315 0.2383344 0,000
Racine Vizlzalm Eté - Bacine Vielzalm Printemps 0,5380075 0.2383344 002585
Feuille Viglzalm Printemps - Bacine Vielzalm Printemps -0.5M7a3T 0. 2212102 047997
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Proline [transformation arcsin

Contraste Estimation Erreur p-valeur
Feuille Lauzelle Sutomne - Bacine Lauzelle Automne -0,0773452 0010607 < 0.00071
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 00036025 00055745 03516
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Automne -0,0037335 0,0054572 1
Feville Lauzelle Automne - Feuille Lauzelle Eré 000233368 00053745 1
Feuville Lauzelle Autamne - Racine Lauzelle Eré 00007147 00055745 1
Feuville Lauzelle Automne - Feuille Vielzalm Eré 0,0105562 0,010807 0,9395
Feuillz Lauzelle Autamne - Racine Vielzalm Eré -0.0124 342 0,0054572 03406
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Printemps 00176533 0,0054572 06325
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Printemps -0,0235627 00035745 0.2503
Facine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 00863475 00100627 <0.00071
Racing Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 0073617 0010607 < 0.0007
Racine Lauzelle Sutomne - Feville Lauzelle Eté 0080742 0.0100627] <0.00071
Racine Lauzelle Automne - Racine Lauzells Fré 007306 00100627 ] <0.00071
Facine Lauzelle Automne - Feuille Vielzalm Eté 0,0873015 0.07116134 | <0.0001
Racire Lauzells Automne - Racine Vielzalm Eré 00843111 0010807 000071
Racine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Printemps 00350045 0010607 < 0.00071
Racine Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Printemps 005375825 00100627 0.0005
Feuille Yielzalm Automne - Racine Vielsalm Automne -0,0133355 00055745 08772
Feuills Vielsalm Autamne - Feuille Lauzelle Ets -0,0062055 000521681 0,3356
Feville Vielsalm Autamne - Bacine Lauzelle Eté -[0,0033876 00032161 03517
Feuville Vielsalm Automne - Feuille Vielzalm Eré 00003533 0000627 1
Feuville Yielsalm Automne - Pacine Yielsalm Eté -0,0220365 0,0083745 03283
Feuille Wielsalm Autamne - Feuille Vielsalm Printemps 0.005057 00058745 0.9345
Feuille Yielzalm Automne - Racine Vielsalm Printemps -0.033165 000521681 00155
Racine Vielzalm Automne - Feville Lauzelle Eré 00071303 00083745 0.3975
Racine Vielzalm Automne - Racine Lauzells Eré 00044452 00055745 0.3333
Racine \Vielsalm Sutomne - Feuille Vielsalm Eré 00142837 0,010607 03307
Racine Vielzalm Automne - Bacine Vielzalm Eé -0,0037007 0.0054372 0.3941
Facine Vielzalm Autamne - Feuille Vielsalm Printemps 00213328 0,0054572 04523
Racing Vielzalm Automne - Bacineg Viglzalm Printemps -0.0135232 00055745 04643
Feville Lauzelle Eté - Racine Lauzelle Eré -0,0026821 00032161 1
Feuille Lauzelle Eté - Feuille Wielzalm Eré 0.0071535 0000627 03331
Feuville Lauzelle Eté - Pacine Vielzalm Eré -0,015831 0,0083745 07373
Fevillz Lauzellz Eté - Feville Vielsalm Printemps 00142625 00058745 08312
Feuille Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Printemps -0,0263535 000521681 00732
Racine Lauzelle Eré - Feuille Vielsalm Eré 0.0033415 00100627 0.3307
Racine Lauzells Eré - Racine Vielzalm Eré -0,071314E83 00055745 0.8855
Racine Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Printemps 00163445 00055745 06635
Racine Lauzelle Eré - Racine Vielsalm Printemps -0.0242774 00032161 01487
Feville Vielsalm Eré - Bacine Vielzalm Eré -0.0223304 0,010607 05044
Feuville Yielsalm Eré - Feuille Vielsalm Printemps 0007103 0,010807 00,9355
Fevillz Vielsalm Eré - Racine Viglzalm Printemps -0.034113 0000827 00634
Racine \ielzalm Eré - Feuille Vielsalm Frintemps 0.0300334 0,0054572 00354
Racine Vielzalm Eré - Racine Vielzalm Printemps -0,0111286 00035745 0,354
Feuille Wielzalm Printemps - Racine Vielsalm Printemps -0.04122135 0005574455 0.0033
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Ma [iransformation arcsin)

Comparaison Estimation Erreur p-valeur
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Automne -0.5542442 0.070EV0S5] <0,0007
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 0120328 0 0EE10ES 06357
Feuille Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 00671005 00BE1065 03665
Feuville Lauzelle Automne - Feuille Lauzelle Eté 0,063444 0,0661065 0.9754
Fevillz Lauzellz Autamne - Bacine Lauzelle Eté 01923563 0 0EE10ES 0207
Feuille Lauzelle futamne - Feuille Vielsalm Ets 01035651 00BE1065 0. 7037
Feville Lauzelle Autamne - Bacine Wielsalm Eté 00612471 0.070EVOS 0,3861
Racine Lauzelle Sutomne - Feuille Vielsalm Automne 0, 702277 00BE1065) <0,0001
Racing Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 0651345 00EE1065) <0,0001
Pacine Lauzelle Automne - Feville Lauzelle Eté 06476283 0 OEE10E65) <0,0001
Racine Lauzelle Automne - Bacine Lauzels Eré 0,3315573 00BE1065 00002
Facine Lauzelle Automne - Feille Vielsalm Eté 06341123 00861065 | < 0,0001
Facire Lauzelle Automne - Racine Vielzalm Eré 06454313 0.07V0EV0S] <0.00017
Feuille Vielsalm Automne - Racine Vielsalm Automne -0.050332 00B12027 0,353
Feville Yislzalm Automne - Feuille Lauzelle Eré -0,0545337 00612027 0.95836
Fevillz Vizlsalm Autamne - Bacine Lauzellz Eté -0,3103831 0OBT12027 0.00M
Feuill= Yielsalm futamne - Feuille Yielsalm Ets -0,0051647 00B12027 1
Feuville Vielsalm Autamne - Racine Vielsalm Eré -0 056 T7a5T 0 OEE10ES [.3863
Pacine Vielzalm Automne - Feuille Lauzellz Eré -0, 0036567 0O0BT12027 1
Facine Vielzalm Sutomne - Racine Lauzells Eté -0,2534571 00B12027 00073
Pacine Vielzalm Automne - Feville Vielsalm Eré 00427673 00ET12027 0,3961
Racine Vielzalm Automne - Bacine Vielzalm Eré -0,0058537 00BE1065 1
Feuville Lauzelle Eré - Pacine Lauzelle Eré -0,2558003 00612027 0.0083
Fevillz Lauzellz Eté - Feuille Vielsalm Eté 00464241 0OBT12027 0.3936
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielsalm Eré -0,002137 00BE1065 1
Facine Lauzelle Eré - Feuille Vielsalm Eré 0.3022244 00ET12027 00015
Pacine Lauzelle Eré - Racine Vielsalm Eté 0,.2536054 00BE1065 00175
Feuille Viesalm Eté - Racine Vielsalm Eté -0.045621 006610651 03347
Ca [transformation arcsin]
Comparaison Estimation Erreur p—valeur
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Automne 02641031 00862145 00233
Feuille Lauzelle Autamne - Feuille Vielsalm Automne 06631303 00806464 | <0.0007
Feuille Lauzelle Automne - Racine Vislsalm Automne 0666525 005064654 | <0,0007
Feuille Lauzelle Atamne - Feuille Lauzelle Eré 01690534 002806464 04481
Feuillz Lauzelle Sutomne - Racine Lauzells Eré 02921072 00806464 | <0.0007
Feville Lauzelle Automne - Feville Vielzalm Exé 06274135 0,0806464 | <0,0001
Feuillz Lauzellz Autamne - Bacine Vielsalm Eré 0 ESd2E615 0.0862196] < 0,0007
Racine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 04050215 00806464 00012
Bacine Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Automne 04024133 00806464 0.0013
Pacine Lauzelle Automne - Feuille Lauzellz Eré =0,0350357 00806464 0.3239
Pacine Lauzelle Automne - Racine Lauzelle Eré 03273351 00506464 00107
Pacine Lauzelle Automne - Feville Vielsalm Eté 0,3633044 002806464 0004
Facine Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Eré 0.3301524 00562146 000355
Feuille Vielzalm Automne - Bacine Vielzalm Sutomne -0,0026023 0074664 1
Feuillz Vielsalm Sutamne - Feuille Lauzells Eré 05000775 0074664 | <0,0007
Feuills Yielsalm futomne - Bacine Lauzelle Erd -00770237 0074664 03633
Feuille Vielsalm Automne - Feuille Vielzalm Eté -0,0417174 0074664 0,333
Feuillz Vielsalm Automne - Racine Vielsalm Eré -0.0145635 00806464 1
Facine Vielsalm Sutomne - Feuille Lauzelle End -0,437474E 0.074664| <0,0007
Pacine Vielzalm Automne - Pacine Lauzelle Eré -0,0744208 0074664 0,3973
Racine Vielzalm Automne - Feville Vielsalm Eré -0.0331145 0074664 0,3334
Facine Vielsalm Automne - Pacine Vielzalm Eté -0,0122665 0,0806464 1
Feuillz Lauzellz Eté - Bacine Lauzells Eré 04230538 0.07dEEd 00003
Feuillz Lauzelle Eté - Feuille Yielsalm Ets 0.4553601 0074664 0.0001
Feuillz Lauzelle Eté - Bacine Vielsalm Eré 0485208 00806464 0.0001
Pacine Lauzells Eté - Feuille Vielzalm Exé 0.0353063 0074664 0,3337
Pacine Lauzelle Eté - Racine Vielsalm Eté 00621242 00506464 0,333
Feuille Viglsalm -Bacine Vielsalm Ets 0.0268473] 008064637 1
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Mg [transformation log)
Contraste Estimation Erreur p-valeur
Feuille Lauzelle Automne - Racine Lauzelle Automne -2 156461 0,28633617]<0.00071
Feuille Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne 2416121 0.26840417] <0.00071
Feuille Lauzelle Automne - Racine Vielzalm Automne 11007355 02654041 0.0033
Feuille Lauzelle Sutomne - Feuille Lauzelle Eté 0076293 02684041 1
Feuille Lauzelle Automne - Racine Lauzells Eré 0114554 02654041 0,3335
Feuille Lauzelle Sutomne - Feuille Vielsalm Eré 1363136 02684041 0,007
Feuille Lauzelle Sutomne - Bacine Vielsalm Eré 1150273 0, 2863361 00742
Bacine Lauzelle Automne - Feuille Vielsalm Automne q 572582 0.26840417] <0.00071
Racine Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 3257133 0,.26540417] <0.00071
Racine Lauzelle Butomne - Feuille Lauzells Eré 2.232754 0.26840417] <0.00071
Racine Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Eré 2271045 0,.26540417] <0.00071
Racine Lauzelle Butomne - Feille Vielsalm Eré 3.519597 0.26840417] <0.00071
Racine Lauzelle Automne - Bacine Vielzalm Eté 3.28674 0,28633617]<0.00071
Feuille Vielsalm Automne - Racine Vielzalm Automne -1,315383 02484333 0.0007
Feuille Vielzalm Automne - Feville Lauzelle Eré -2,.333828 02484 333]<0.00071
Feille Vielzalm Automne - Facine Lauzells Eré -2 301537 0, 2484333]<0.00071
Fewille Yielzalm Automne - Feuille Vielsalm Eré -1.0523585 02454333 00073
Feuille Vielzalm Automne - Facine Vielsalm Eré -1,285842 02684041 00021
Racine Vielsalm Automne - Feuille Lauzells Eré -1.024445 02454333 0.0034
Racine Vielsalm Automne - Bacine Lauzells Eté -[1,986154 02484333 0.0733
Racine Vielsalm Automne - Feuille Vielsalm Eré 0262335 02454333 0.3532
Racine Vielsalm Automne - Bacine Vielzalm Eré 0023541 02684041 1
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Lauzelle Eré 0.0535231 02454333 1
Feuille Lauzells Eté - Feuille Vislsalm Eré 1,286843 02484333 0.0003
Feuille Lauzelle Eté - Bacine Vielsalm Eré 1.0533586 02654041 00746
Racine Lauzelle Eté - Feuille Vielzalm Eré 1248552 02484333 00012
Racine Lauzelle Evé - Bacine Vielsalm Eté 1,1S635 02654041 0.0z
Feuille Vielzalm Eté - Bacine Vielzalm Eré -, 232857 02684041 0,386
Potassium [transformation log)
Contraste Estimation Erreur p-valeur
Feuille Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Automne -2, 135555 0,355551] <0,0001
Feuille Lauzelle Butomne - Feuille Vielsalm Automne 1,281334 0, 3324004 0,017
Feuille Lauzelle Autamne - Racine Vielsalm Automne 03023536 0,.3524004 03517
Feville Lauzelle Automne - Feuille Lauzelle Eré -0,040515 0, 3324004 1
Feville Lauzelle Butomne - Bacine Lauzelle Eré 0012206 0,.3524004 1
Fevillz Lauzelle Butomne - Feuille Vielsalm Eré -0, 026023 0, 3324004 1
Feville Lauzelle Butomne - Bacine Vielsalm Eré 0,354535 0,355551 0.3636
Racine Lauzelle Sutomne - Feuille Vielsalm Automne 2477523 0, 3324004 ] <0.0007
Racine Lauzelle Automne - Racine Vielsalm Automne 2437331 0,.3532d004 | <0.0007
Racine Lauzells Butomne - Feville Lauzells Eté 255017 0, 3324004 ] <0.0007
Racine Lauzelle Automne - Bacine Lauzelle Eré 220774 0,.3532d004 | <0.0007
Racine Lauzells Butomne - Feville Vielzalm Eré 2163572 0, 3324004 ] <0.0007
Racine Lauzelle Automne - Bacine Vielsalm Eté 225037 0,355551] <0,0001
F euille Yielsalm Automne - Bacine Vielsalm Automne -0,3735338 0307743 00703
F eville Vielsalm Automne - Feville Lauzells Eré -1.32251 0307743 00064
Feville Vielsalm Automne - Bacine Lauzells Eré -1,269788 0307743 00034
F eville Vielsalm Automne - Feville Vielsalm Eré -1,.305076 0307743 00071
Feville Vielsalm Automne - Bacine Vielzalm Eré -0.927159 0, 3324004 01508
Racine Vielsalm Automne - Feuille Lauzells Eré -0.342314 0307743 03464
Racine Vielzalm Automne - Bacine Lauzelle Eté -[,23013 0307743 03777
Racine Vielsalm Automne - Feuille Vielsalm Eré -0,.5325413 0307743 03563
Racine Vielsalm Automne - Bacine Yielzalm Eré 0052433 0, 3324004 1
Feville Lauzelle Eté - Bacine Lauzelle Eté 0052724 0307743 1
Feville L auzelle Eté - Feuille Vielzalm Eré 0014435 0307743 1
Feville Lauzelle Eté - Bacine Vielsalm Eré 0,3955352 0,.3524004 03263
Racine Lauzells Eté - Feuills Yielzalm Eré -0,035223 0307743 1
Racine Lauzells Eté - Bacine Vielsalm Eré 0.342623 0,.3524004 0,364
Feville Vielsalm Eté - Bacine Vielzalm Eré 0,380857 0, 3324004 0.3384
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8.2 Documents administratifs

Tableau 13 : Répartition des contributions selon la taxonomie CrediT (Contributor Roles Taxonomy), et usage des outils
d’intelligence artificielle

Fromoteur: encadrant+534:143

Bourgoiz Justine

Autres contributeur.ice

Intelligence artificielle

Conceptualization

Définition dez questions de
recherche, des hypothiéses, des
objectifs

Prormoteur et doctorante:
dizcuzsiontvalidation

Fecherche de sources:
Ferplexity, Research Rabbit

Methodologie

Choix des échantillonages &
effectuer, des données nécessaires

Prormoteur, doctorante et
responsable de laboratoire:
dizcuzsion, congeils, validation,

chioix des méthodes et pratocaoles de

MEsLres

Investigation

kesures et échantillonnage de
terrain, suivi des capteurs, mesures
e |aborataire

Doctarante, techniciens:
contribution, Formation

Analyse Formelle

Analuzes statistigues et raiterment
des données

Promoteur, doctorante: discussion,

walidation

Aide & la formulation de scripts
R et & leur compréhension
[ChatGPT, Mistral, Claude]

Walidation

Wérification des résultats et
cohérence physiologique

Prormoteur, doctorante: relecture
critique

Rédaction - version originales

Rédaction intégrale du rmérmaire

Fédaction - révizion et édition

Corrections, améliorations

Prormoteur: cornmentaires et
corrections

Aide & la reforrnulation et & la
clarté du texte [ChatGRT]

Visualization

Création des figures et graphigues

Aide la formulation de scriptz B
pour |a création de figures

Supervizion

Promoteur: encadrant
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Ajustement osmotique de Fagus sylvatica en réponse au stress hydrique

Face au changement climatique, I'augmentation de la fréquence et de
I'intensité des sécheresses menace la stabilité et la résilience des
écosystemes forestiers. Pour limiter les impacts du stress hydrique, les
arbres mobilisent différents mécanismes d’adaptation, tels que le contréle
stomatique ou la réduction de la surface foliaire. Parmi ces différentes
réponses, I'ajustement osmotique (AO) joue un role clé en maintenant la
turgescence cellulaire et le fonctionnement physiologique.

Fagus sylvatica, essence dominante des foréts européennes, est
particulierement sensible au stress hydrigue. Si le contréle stomatique est
rapidement activé, ['ajustement osmotique n’est pas systématique
n’apparait que dans certaines conditions, selon I'intensité du stress, I'origine
des plans ou le stade de développement..). Mieux comprendre ce
mécanisme permet d’anticiper I'évolution de cette essence et d’adapter sa
gestion actuelle et future.

L’objectif de ce mémoire était d’apporter de nouvelles données sur I’AO chez
le hétre, en étudiant les osmolytes, en comparant différents stades de
développement et organes (feuilles et racines) et en s’intéressant a la phase
de récupération apres stress, en conditions in situ.

Les résultats montrent que les jeunes arbres sont moins sensibles au stress

hydrique, et que I’AO ne s’est déclenché que chez les arbres adultes pour

qui le potentiel hydrique indiguait un état de stress élevé. Les sucres solubles

et le potassium semblent étres les osmorégulateurs majeurs chez cette
essences. La comparaison entre organes n’a pas révélé de différences
majeure, si ce n’est un retour a la normale potentiellement plus rapide dans
les feuilles que dans les racines.

Justine Bourgois

UNIVERSITE CATHOLIQUE DE LOUVAIN
Faculté des bioingénieurs

Croix du Sud, 2 bte L7.05.01, 1348 Louvain-la-Neuve, Belgique | www.uclouvain.be/agro




