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1. Introduction

Notre société doit faire face aujourd’hui a une crise économique, sociale et environnementale (Food
and Agriculture Organisation (FAQ), 2022b ; Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC), 2022).
On estime a 800 millions le nombre de personnes dans le monde confrontées a la faim en 2021, un
chiffre condamné a augmenter dans les années futures en raison de I'accroissement démographique.
La pression sur I’'environnement s’accroit par ailleurs inévitablement avec la demande en nourriture
grandissante (United Nations, 2021b). Or, le réchauffement climatique et son réle dans
|"augmentation de la fréquence, durée et intensité des épisodes de sécheresse et de chaleur affecte
grandement I’agriculture, présageant des lors d’importantes vulnérabilités a I'échelle mondiale (FAO,
2022b ; IPCC, 2022). La période de sécheresse que nous traversons actuellement en Europe bat des
records historiques en termes d’épuisement des réserves hydriques. L'état des ressources en eau est
critique, et ce méme en Europe (FAO, 2021b). Or, la production agricole est tributaire de la
disponibilité en eau. En effet, de séveres sécheresses peuvent fortement affecter le rendement des
cultures (FAO, 2021b).

Parmi les solutions existantes permettant de diminuer les impacts de la sécheresse sur les cultures,
I'irrigation fournit de nombreux avantages économiques et diminue la vulnérabilité des cultures face
au changement climatique. L’Agence européenne pour l'environnement (EEA) indique dans un
rapport de 2020 que I'agriculture est responsable de 24% des captages d’eau dans I’'Union européenne
(UE). Cependant, cette méthode ne permet pas d’optimiser la gestion de I'eau et s"accompagne de
nombreuses externalités négatives. La sélection de variétés résistantes a la sécheresse, couplée a
I'utilisation de microorganismes bénéfiques tels que les champignons mycorhiziens a arbuscules
(CMA) peuvent faire partie de la solution. Les recherches scientifiques s’orientent d’ailleurs de plus en
plus vers des solutions plus durables afin d’adopter une gestion de I'eau plus efficiente. Ce mémoire
s’'intégre dans le projet « SolACE » (Solutions for improving Agroecosystem and Crop Efficiency for
water and nutrient use) qui a pour objectif d’aider I'agriculture européenne a faire face aux problémes
de sécheresse qui vont mener a de plus fréquentes limitations en eau et en nutriments ; et cela par le
biais d’une meilleure gestion des ressources en eau, du développement de nouveaux génotypes
résistants au stress hydrique ainsi que par le développement de nouvelles pratiques agricoles utilisant
les interactions plantes-microorganismes permettant d’améliorer I'efficacité d’utilisation de I'eau, de
I'azote (N) et du phosphore (P).

Les CMA sont de plus en plus étudiés dans le cadre de la protection des plantes contre les stress
biotiques et abiotiques (Plouznikoff et al., 2016). Ces microorganismes forment une association
symbiotique obligatoire a bénéfices réciproques avec 72% des plantes vasculaires terrestres
(Brundrett et Tedersoo, 2018). Colonisant les racines, ils jouent un réle essentiel dans I'apport en eau
et dans la nutrition azotée et phosphatée des plantes (Wang et al., 2017).

Ce mémoire s’intéresse plus particulierement au blé dur en conditions de sécheresse. Le blé est la
deuxiéme céréale la plus produite au monde (International Grain Council (IGC), 2021) et représente
une base importante du régime alimentaire des Européens (Le Stum et al., 2017). Cependant, c’est
également une plante trés sensible a la sécheresse. Il existe déja un réseau qui facilite la coordination
de la recherche sur le blé afin pour s’adapter aux conditions météorologiques plus extrémes, en
particulier la chaleur et la sécheresse (HeDWIC).

De nombreux articles ont prouvé I'intérét des CMA en lien avec les problémes de sécheresse des
cultures (Augé, 2001). Cependant, la littérature scientifique rapporte peu de données concernant



I"apport du CMA dans la tolérance a une période de sécheresse et la capacité de récupération apres
cette période chez le blé dur.

C'est dans ce contexte que s’inscrit ce mémoire. Il vise a étudier I'effet du CMA (Rhizophagus
irregularis MUCL 49556) sur les paramétres morphologiques et physiologiques pendant et aprés un
stress hydrique modéré ou fort chez quatre variétés de blé dur possédant différents niveaux de
tolérance a la sécheresse ainsi que différentes capacités de colonisation avec les CMA. Pour cela, un
systeme de culture semi-hydroponique a été utilisé.



2. Etat de I'art

2.1. Leblé

2.1.1. Origine et filiation génétique du blé

Origine de la domestication

La culture du blé a commencé lors de la domestication, approximativement 8 300 ans av. J.-C dans le
Croissant fertile (Chauvet, 2018; Hancock, 2004; Le Stum et al., 2017; Les Presses Agronomiques de
Gembloux, 1990). Les hommes ont commencé a cultiver les graminées sauvages par ensemencement
a la volée et ont commencé trés vite a sélectionner les variétés les plus intéressantes en fonction de
la taille et la couleur des grains et la résistance a certains stress (Le Stum et al., 2017).

Les différentes espéces de blé (Triticum et Aegilops) sont des angiospermes monocotylédones, qui
appartiennent a la méme tribu des Triticeae. Les premieres especes de blé cultivées furent I'espéce
diploide d’engrain Triticum monococcum ssp. monococcum et |'espece tétraploide d’amidonnier T.
turgidum spp. dicoccum (Le Stum et al., 2017; Les Presses Agronomiques de Gembloux, 1990).
L'amidonnier cultivé est I'ancétre de toutes les especes de blé que nous connaissons et cultivons
actuellement (Figure 1).

Phénomeénes de polyploidisation

Au cours de I'évolution, ce sont des phénomenes de polyploidisation qui ont permis I'apparition des
nombreuses espéces de blé qui existent actuellement. C'est pourquoi, la classification moderne du blé
dépend du niveau de ploidie de la graminée. Il existe des blés diploides, qui partagent le génome AA,
des blés tétraploides AABB (blé dur) et des blés hexaploides AABBDD (blé tendre) qui contiennent
respectivement 14, 28 et 42 chromosomes (Figure 1) (Chauvet, 2018; Le Stum et al., 2017; Les Presses
Agronomiques de Gembloux, 1990). Leur génome se compose d’un multiple de sept chromosomes.



Espéece sauvage 1 Engrain sauvage Espéce sauvage 2 Datation
Aegilops speltoides Triticum urartu Aegilops taushii
2n=2x=14, BB 2n=2x=14, AA 2n=2x=14, DD 5 Mannées
Amidonnier sauvage
Triticum dicoccoides 9000av. J.-C.
2n=4x=28, AABB
Amidonnier cultive 8300av. J.-C.
Triticum dicoccum
2n=4x=28, AABB
Blé ancestral
Triticum aestivum 7 500av. J.-C.
2n=6x=42, AABBDD
‘v ~ v
Blé dur E t tral Blé tend
_pledu peautre ancestra _ -letendre 5500av. J.-C.
Triticum durum Triticum spelta Triticum aestivum
2n=4x=28, AABB 2n=6x=42, AABBDD 2n=6x=42, AABBDD

Figure 1 — Filiation génétique du blé. Figure inspirée du livre « Le blé » (Le Stum et al., 2017).

Les phénomenes de polyploidisation, la pression de sélection initiée dés le début de la domestication
et I'amélioration génétique (hybridation raisonnée) depuis la révolution industrielle, ont mené aux
especes actuelles (Chauvet, 2018; Le Stum et al., 2017).

2.1.2. Les stades de développement du blé

Les plantes de blé sont des plantes annuelles a feuilles planes et linéaires qui possédent une ligule
membraneuse. L'épi est composé de deux rangées d’épillets alternes, généralement sessiles et
comprimés latéralement. Chaque épillet comprend deux a neuf fleurs hermaphrodites. Les fleurs
supérieures peuvent étre stériles (Chauvet, 2018).

La croissance du blé a été décrite dans une échelle déterminée par Zadoks et al. (1974). Celle-ci se
compose de dix principaux stades de croissance qui correspondent au premier chiffre, divisés en
stades de croissance secondaires qui constituent le deuxieme chiffre (de 1 a 99) (Zadoks et al., 1974;
Les Presses Agronomiques de Gembloux, 1990). Six phases principales constituent le cycle de
développement du blé (Gate, 1995, Figure 2) :

(i) levée : elle se déroule en octobre apres le semis, ou fin février-mars pour le blé de
printemps. Cette phase correspond a la période a partir de laquelle le coléoptile sort
de terre, jusqu’au stade deux a trois feuilles.

(ii) tallage : jusqu’a la fin de I’hiver pour le blé semé en automne, trés rapide pour le blé
dur semé au printemps. La premiere talle (= ramification) apparait a I'aisselle du
maitre-brin quand celui-ci posséde trois a quatre feuilles.

(iii) montaison : la tige principale commence a s’allonger ce qui correspond au stade épi
lcm.
(iv) épiaison : elle correspond a la sortie de I’épi hors de la gaine de la derniere feuille

(feuille drapeau).



(v) floraison : elle indique le moment ou les étamines sont visibles en dehors des
glumelles.

(vi) remplissage : il correspond a I'étape ultime du cycle de développement ou la graine
se forme. A ce stade, les grains accumuleront des réserves en amidon jusqu’a maturité

de I'épi. La couleur jaune doré de I'épi indique sa maturité et la période propice a la

récolte.
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Figure 2 — Principaux stades de développement du blé selon I’échelle de Zadoks et al. (1974). Figure retravaillée a partir de
van der Fels-Klerx, 2014.

Il existe des variétés de blé de printemps et d’hiver. Les variétés d’hiver ont besoin d’une vernalisation,
c’est-a-dire d’'une période de froid (0-5°C pendant 30 a 60 jours) pendant leur phase juvénile pour
initier la phase reproductrice (Chauvet, 2018; Les Presses Agronomiques de Gembloux, 1990). Semées
en automne, ces variétés permettent de garder un couvert pendant la période hivernale et ainsi limiter
I’érosion.

2.1.3. Le blé dur de printemps

Dans le cadre de ce mémoire, I'expérience porte sur le blé dur de printemps. Le Tableau 1 reprend la
classification du blé dur (Triticum turgidum spp durum).



Tableau 1 — (A) Classification de Triticum turgidum spp. durum (Chauvet, 2018; PlantUse, s.d.). (B) Photo de I'amidonnier
blanc (Vilmorin, 1980).

A B
Classification de Triticum turgidum spp. durum Amidonnier blanc
Régne Plantae
Sous-Régne Tracheobionta
Classe Magnoliophyta
Ordre Cyperales
Famille Poaceae 0
Tribu Triticeae ) =
Genre Triticum
Espéce Triticum turgidum

Représentant la catégorie des tétraploides (T. turgidum ssp. durum, 2n=4x=28, AABB), le blé dur,
appelé ainsi en raison de la dureté de son grain, est une plante de climats chauds et secs . Il se compose
d’épillets de deux a sept fleurs. Son épi est généralement a longues barbes, a section carrée ou
comprimée. Le grain nu est translucide et trés dur.

Il est apparu des le néolithique et est devenu le principal blé cultivé des régions méditerranéennes
dans I'Antiquité, tandis que le blé tendre se retrouvait plutot dans les régions tempérées. Le blé dur
se caractérise par une haute teneur en gluten. C'est pourquoi on le retrouve beaucoup dans la
fabrication de pates, gateaux, semoules mais il n'est pas panifiable en raison de sa texture vitreuse.
Aujourd’hui, le blé dur se cultive plutét dans les régions méditerranéennes, en Ethiopie, dans le
Caucase, Asie Centrale, Inde, Argentine, Chili, Afrique du Sud ou encore en Australie (Chauvet, 2018;
Hancock, 2004; Le Stum et al., 2017). Depuis quelques années, des essais menés par le Centre wallon
de Recherche agronomique (CRA-W) ont été réalisés sur la culture de blé dur dans nos régions. Le blé
dur, poussé par le réchauffement climatique et la recherche d’alternatives dans la rotation et les
débouchés, fait ses premiers pas depuis deux a trois ans dans notre pays (Le Sillon Belge, 2020).

2.1.4. Importance économique du blé : production et consommation mondiale

Le blé est cultivé sur 33% des terres arables, s’étend a des altitudes trés diverses (du niveau de la mer
a 4500 m d’altitude), et se cultive autant au niveau des régions tempérées que tropicales. Selon le
rapport de la FAO (février 2022), la production actuelle mondiale de céréales est estimée a 2793
millions de tonnes. Cela représente une hausse de 0,8% par rapport a I'année précédente. Le blé est
la deuxieme céréale la plus produite au monde (774 millions de tonnes) aprés le mais (1131 millions
de tonnes), et suivie du riz (510 millions de tonnes) (IGC, 2021). Le blé représente une base importante
du régime alimentaire des Européens tandis que le riz est plus populaire en Orient. Le mais est quant
a lui majoritairement utilisé pour I'alimentation animale (Le Stum et al., 2017). Ensemble, ces trois
céréales constituent 42,5% de I'apport énergétique alimentaire mondial (FAO, 2015; Chauvet, 2018).

Les principaux producteurs de blé sont la Chine, I'UE, I'Inde et la Russie, avec respectivement 134, 126
et 107 millions de tonnes de blé produites en 2021 (Chauvet, 2018; Organisation for Economic
Cooperation and Development (OECD), 2021; Statista Research Department, 2022). La Russie est le
premier exportateur mondial de blé (OECD, 2021). Selon les perspectives agricoles de 'OECD et de la



FAO, le prix du blé devrait atteindre les 253 USD!/t en 2029, ce qui représente une légére
augmentation par rapport a 2020 (245 USD/t).

Depuis 1950, la production mondiale de blé a triplé. Cependant, les surfaces cultivées consacrées au
blé n'ont pas tellement augmenté ces derniéres années. Cette hausse de production est due a la
révolution verte qui a apporté un gain de productivité et donc de rendement (Tableau 2). Le
rendement du blé est le produit de plusieurs composantes : le nombre de pieds/m?, le nombre
d’épi/pied, le nombre de grains/épi et le poids individuel du grain (Leterme et al., 1994).

Tableau 2 — Croissance de la production mondiale de blé entre 1950 et 2020 (Le Stum et al., 2017; FAO, 2022a; United States
Department of Agriculture (USDA), 2022; United Nations, 2021b)

Années 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010 2020
Surfaces
(millions 200 202 207 237 232 218 223 215
hectares)

Production
(millions tonnes) 200 233 306 436 589 583 652 762

Rendement
moyen (kg/ha)
Population
mondiale 2,519 3,023 3,696 4,442 5,279 6,085 6,842 7,794
(milliards)
Quantité de blé
per capita 79,4 77,2 82,9 98,1 111,5 95,8 95,2 97,7
(kg/pers)

1000 1155 1481 1840 2541 2679 2921 3540

2.2. Les défis du XXI€ siecle pour I'agriculture

2.2.1. Changement climatique

L'agriculture est un des secteurs les plus affectés par les périodes de sécheresse. Ces derniéres ont
tendance a s’accentuer dans leur fréquence, leur intensité et dans la durée a cause du changement
climatique (FAO, 2022b; IPCC, 2022). En effet, il influence fortement le cycle hydrologique global (IPCC,
2022). Les changements environnementaux altérent |'utilisation de I'eau par les cultures. Cela se
manifeste surtout par un changement dans |’évapotranspiration totale qui impacte directement
I’efficience d’utilisation de I'eau (EUE) (Pritchard et Amthor, 2005). De ce fait, un déficit hydrique
prolongé peut altérer I'enchainement de nombreux processus métaboliques, a commencer par une
diminution de l'activité photosynthétique (Kumar Ray et al, 2021). C'est pourquoi de séveres
sécheresses peuvent provoquer une perte de rendement significative aux cultures (Kumar et al., 2015;
Zargar et al., 2017); ce qui rend la sécurité alimentaire de plus en plus incertaine (IPCC, 2022; Reynolds
et al., 2021). En effet, elles sont souvent combinées a de nombreuses vulnérabilités économiques,
sociales et environnementales (FAO, 2022b; IPCC, 2022).

2.2.2. Défi démographique

En parallele au changement climatique, il y a un défi démographique énorme. Depuis 1950, la
population mondiale a plus que triplé. Les projections prédisent une stabilisation a la fin du XXI€¢ siecle

1 USD pour United States dollar.



a onze milliards d’étres humains (United Nations, 2021b). Les problemes de famine, de malnutrition
et d’insécurité alimentaire touchent déja 786 millions d’individus en 2021 et ce chiffre ne fera
gu’augmenter, surtout dans les pays en voie de développement ol la population va doubler entre
2030 et 2050 (United Nations, 2021a). L'augmentation de la population mondiale accentue la pression
sur I'environnement car la demande en nourriture est de plus en plus importante (United Nations,
2021b).

Ces phénomenes ne faisant que s’amplifier, il est important de se préparer au mieux pour y faire face
(FAO, 2022b) ; et notamment en s’intéressant de plus prés aux cultures qui ont du potentiel pour le
futur. La culture de blé possede un grand potentiel génétique d’adaptation a toutes sortes de niches
pédoclimatiques et peut se conserver sur de longues périodes (Les Presses Agronomiques de
Gembloux, 1990; Boudreau et Ménard, 1992; Langridge, 2017a; Le Stum et al., 2017). De plus, sa
production mondiale suit assez bien I'explosion démographique (Tableau 2). Néanmoins, les
rendements ne pourront pas suffire a la demande et aux besoins de 2050 (Reynolds et al., 2021).

2.3. Impacts de la sécheresse sur le blé et adaptation du blé face a la sécheresse

Le blé est une culture qui sera de plus en plus impactée par le changement climatique, notamment
par la sécheresse et les températures extrémes (FAO, 2021a; Langridge, 2017a). Bien que cette céréale
soit la premiére denrée alimentaire des humains, la demande en soja et en mais augmente fortement
depuis quelques années (OECD, 2021). Ces cultures plus exigeantes repoussent la culture du blé vers
des terres plus marginales (Langridge, 2017a; Le Stum et al., 2017). Le blé est alors amené a étre cultivé
dans des régions de plus en plus arides (Le Stum et al., 2017). Or, la période ou le blé est le plus sensible
au déficit hydrique est le stade de remplissage des grains, ce qui engendre une diminution du
rendement assez significatif (Langridge, 2017a; Les Presses Agronomiques de Gembloux, 1990). Cette
réduction de rendement dépend du génotype, de I'intensité et de la durée du stress, de la phase de
développement de la plante a laquelle se passe le stress, mais également toute une série d’autres
facteurs (notamment environnementaux) (Ali Dib et al., 1992; Nezhadahmadi et al., 2013). Elle est
d’autant plus élevée lorsqu’elle est accompagnée par des vagues de chaleur (Langridge, 2017a; Zhao
et al., 2017). En effet, chaque degré Celsius supplémentaire a la température moyenne du globe
induira une réduction de 6% du rendement du blé (Zhao et al., 2017).

2.3.1. Impacts de la sécheresse sur le blé

Changements morphologiques et physiologiques

D’un point de vue morphologique, un stress hydrique peut engendrer une modification de la biomasse
aérienne et racinaire. Une réduction de la surface aérienne et une augmentation de la surface
racinaire sont souvent observées en conditions arides (Sharp et Davis, 1989; Spollen et al., 1993;
Khayatnezhad et Gholamin, 2020) mais cela fluctue en fonction de plusieurs facteurs (Ali Dib et al.,
1992). La hauteur totale de la plante et la longueur de I'épi peuvent se retrouver réduites (Ali Dib et
al., 1992). L’épaisseur de la cuticule peut augmenter (Nezhadahmadi et al., 2013). La sécheresse
affecte ainsi les différents stades végétatifs et reproductifs du blé (Shi et al., 2010) et le temps entre
ces différents stades (Khayatnezhad et Gholamin, 2020).



D’un point de vue physiologique, de nombreuses réponses au stress ont été observées chez le blé :
fermeture des stomates, diminution de I'activité photosynthétique, stress oxydatif (Li et al., 1998;
Smirnoff, 1998), intégrité de la paroi cellulaire affectée, production de métabolites toxiques pour la
plante, perte de turgescence, ajustement osmotique, réduction du potentiel hydrique foliaire,
diminution de la conductance stomatique (gs) (Nezhadahmadi et al.,, 2013), diminution du
prélevement en P (Le Pioufle et al., 2019). La sécheresse peut également provoquer la stérilité des
épillets (Dencic¢ et al., 2000; Nezhadahmadi et al., 2013).

De nombreux genes sont également impliqués dans la résistance au stress hydrique et influencent la
production de certaines protéines et enzymes (Nezhadahmadi et al., 2013). Par exemple, le contenu
en proline et sucres solubles varie pendant la période de contrainte hydrique (Ali Dib et al., 1992).

La Figure 3 résume les effets du stress hydrique sur le blé.
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Figure 3 — Effets du stress hydrique sur le blé et solutions agronomiques afin d’en réduire les impacts (Nezhadahmadi et al.,
2013)

Problématique de la sécheresse sur les maladies du blé

Le développement d’'une maladie chez une plante dépend de trois facteurs interconnectés : la
sensibilité de I'hote, la virulence du pathogene et les conditions environnementales favorables
(Duggar, 1909 ; Francl, 2001). La sécheresse a donc un impact sur I'écophysiologie et la valeur
adaptative de I’'h6te mais également sur I'agent pathogene. Les impacts de la sécheresse cités
précédemment induisent une plus grande prédisposition a l'infection de la plante-h6te par un
affaiblissement général et/ou une résistance aux maladies supprimée (Desprez Loustau et al., 2006).
En outre, le déficit hydrique peut également activer des mécanismes de défenses systémiques
entrainant une résistance accrue a l'infection (Wakelin et al., 2018).

Dans le cas du blé, les principales maladies sont d’origine cryptogamique, c’est-a-dire qu’elles sont
liées a des infections par des champignons qui colonisent la plante-héte (Les Presses Agronomiques
de Gembloux, 1990; Le Stum et al., 2017). Du fait que les champignons se développent plutét en



conditions humides, la sécheresse peut diminuer le risque de leur développement chez le blé.
Cependant, les pathogenes fongiques présentent une plasticité importante qui leur permet de se
développer a des potentiels hydriques bien inférieurs a ceux de la plante-héte.

2.3.2. Solutions agronomiques pour faire face a la sécheresse

Pour faire face aux probléemes de sécheresse, différents moyens peuvent étre mis en ceuvre. Ainsi, il
existe un réseau qui facilite la coordination mondiale de la recherche sur I'amélioration de la
résistance du blé face a la sécheresse et aux fortes chaleurs a venir (HeDWIC), coordonné par le
CYMMYT (International Maize and Wheat Improvement Center). Parmi les solutions existantes, il y a
I'irrigation, la sélection de variétés et/ou traits génétiques résistants mais également 'utilisation de
microorganismes bénéfiques.

L’irrigation

L'irrigation est une pratique largement utilisée pour réduire le risque de sécheresse dans de
nombreuses régions du monde (IPCC, 2022). Elle fournit beaucoup d’avantages économiques et
permet de réduire la vulnérabilité des cultures face au changement climatique (FAO, 2022c).
L'agriculture irriguée représente déja 20% de la surface totale des terres cultivées et augmentera de
30% dans les pays développés d’ici 2030 (FAO, 2021a). Cependant, cette méthode provoque aussi des
externalités négatives sur I'environnement (épuisement des eaux souterraines, salinisation des sols,
etc.) si elle n’est pas gérée de maniére appropriée (FAO, 2022b; IPCC, 2022). Septante pourcent de
I’eau douce disponible est consacrée a I'agriculture (FAO, 2022c). Il est donc nécessaire de trouver
d’autres alternatives car I’'eau est une ressource qui deviendra de plus en plus rare dans les années a
venir (FAO, 2022c).

La sélection de variétés résistantes

La sélection de variétés résistantes a la sécheresse représente une autre solution. Le marquage
moléculaire, initié en 1985, rend la sélection variétale plus facile et plus rapide (Le Stum et al., 2017).
La tolérance au stress hydrique est controlée par de nombreux locus de caracteres quantitatifs (LCQs).
Ces traits génétiques interagissent entre eux et/ou avec I’environnement (Langridge, 2017a). Les LCQs
qui nous intéressent ici sont liés a la photosynthése (taux photosynthétique, conductance stomatique,
taux de transpiration, contenu en chlorophylle, etc.), au retardement de la sénescence foliaire (« leaf
stay-green ») et a la capacité de rétention de I'eau (Langridge, 2017a). La protéine kinase et la
phosphatase sont des protéines également tres étudiées car elles jouent un réle important dans la
réponse des plantes au stress hydrique (Langridge, 2017a). Une efficience de transpiration élevée est
un trait génétique intéressant a sélectionner pour permettre une meilleure résistance a la sécheresse
(Sankar et al., 2008). En outre, une surface racinaire plus développée améliore la résilience car elle
permet aux plantes comme le blé d’aller chercher I'’eau plus en profondeur (Langridge, 2017b). Tous
ces traits génétiques sont sélectionnés afin d’améliorer a terme le remplissage du grain et donc le
rendement. Cependant, les processus physiologiques et métaboliques complexes qui en découlent
ainsi que la faible héritabilité des interactions environnement x génotype (E x G) rendent compliquée
la sélection génétique (Langridge, 2017a; Reynolds et al., 2021).
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L’utilisation de microorganismes bénéfiques

Les microorganismes bénéfiques tels que les rhizobactéries favorisant la croissance des plantes (RFCP)
et les CMA peuvent augmenter I'adaptation des plantes face aux conditions climatiques changeantes
comme les intenses sécheresses suivies de fortes précipitations (Grover et al., 2011). En effet, ces
microorganismes ont la capacité de s’adapter tres rapidement (Grover et al., 2011; Lau et Lennon,
2012). lls possedent une grande diversité génétique et interagissent déja naturellement avec les
plantes. En revanche, étant donné que les microorganismes appartiennent au monde du vivant,
prévoir leur comportement et comprendre tous les mécanismes et interactions mis en ceuvre est un
processus complexe (Grover et al., 2011).

Les RFCP secretent de nombreuses molécules permettant de promouvoir la croissance des plantes en
situation de stress (Grover et al., 2011). Ainsi, il a été observé que ces molécules peuvent réduire les
effets déléteres de I'éthyleéne (hormone jouant notamment un rdle sur la réduction de croissance de
la plante en situation de stress (Hardoim et al., 2008; Filho et al., 2016)), augmenter I’humidité du sol
en formant des agrégats (Vurukonda et al., 2016), ou encore réduire les stress oxydatifs (Grover et al.,
2011). In fine, ces bactéries améliorent I'apport en nutriments et la santé générale de la plante en
conditions de stress (Grover et al.,, 2011). Plusieurs études confirment ces effets sur le blé en
conditions de stress hydrique (Kanwal et al., 2017; Zafar-ul-Hye et al., 2019; Ansari et al., 2021).

Les CMA, quant a eux, jouent un réle trés important dans la nutrition des plantes, et notamment dans
le prélevement du phosphore inorganique (Pi). Tous les mécanismes permettant aux plantes de
résister au stress hydrique grace aux CMA sont détaillés dans le prochain chapitre.

2.4. Les champignons mycorhiziens a arbuscules (CMA)

2.4.1. Une symbiose obligatoire

Les CMA sont des microorganismes symbiotiques obligatoires du systéme racinaire des plantes
vasculaires terrestres. En effet, il a été évalué que 72% des plantes vasculaires, dont la plupart des
espéces agricoles et horticoles, sont naturellement colonisées par des CMA (Brundrett et Tedersoo,
2018). Ces microorganismes du sol appartiennent au phylum Glomeromycota et sont présents partout
sur le globe (Stirmer et al., 2018; Savary et al., 2018). Les premiers fossiles de rhizomes mycorhiziens
datent d’il y a environ 450 millions d’années. La morphologie des spores et des CMA n’a pas tellement
évolué depuis lors (Brundrett et Tedersoo, 2018). Leur évolution tres faiblement marquée ainsi que
leur capacité a s’associer a un grand nombre d’hétes alors qu’ils ne représentent qu’un faible nombre
d’especes, rendent ces champignons tres intéressants pour la lutte contre les stress biotiques et
abiotiques (Brundrett, 2002; Grover et al., 2011).

Le développement de I'association mutualiste entre la plante et le CMA est réalisé a travers une série
d’interactions complexes, qui permettent aux deux symbiotes d’en tirer profit (Allen et al., 1991;
Johnson et al., 1997). On dit que la symbiose MA est régie par la dépendance mycorhizienne?. Le CMA

2 Ce concept a été défini pour la premiére fois par Gerdemann en 1975 comme étant « le degré de dépendance
d’une plante aux conditions mycorhiziennes pour produire une croissance et un rendement maximaux a un
niveau de fertilité du sol donné ». De maniere plus générale et actuelle, elle exprime dans quelle mesure la
symbiose permet de satisfaire les besoins en phosphore de la plante lorsque le systéme racinaire et/ou le sol
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facilite 'apport de P, d’N et d’autres nutriments pour la plante grace a sa grande surface d’absorption
et sa capacité a rendre les nutriments assimilables par la plante (Wang et al., 2017). En échange, cette
derniere offre au champignon une source carbonée essentielle a son cycle de vie (Harrison, 1997; Nagy
et al., 2009; Keymer et al., 2017; Wang et al., 2017). Jusqu’a 20% du carbone (C) assimilé par la plante
peut étre mobilisé pour le CMA (Barber et Martin, 1976). C’est pourquoi, cette association a bénéfices
réciproques permet a la fois un maintien de la productivité des plantes et représente également la
principale source d’énergie pour le CMA (Brundrett et Tedersoo, 2018).

2.4.2. Cycle de développement des CMA et établissement de la symbiose

Le mécanisme qui régit la symbiose entre la plante et le CMA se compose de trois phases : la phase
asymbiotique, la phase présymbiotique et la phase symbiotique. Elles correspondent au cycle de
développement du CMA (Figure 4).

Appresorium

Intraradical

Spore-BAS

Arbuscule ¥ { Branched absorbing structure (BAS)

Figure 4 — Cycle de vie d'un CMA (Declerck, 2020). En I'absence de signal de la plante, la spore du CMA germe et du mycélium
se développe. Ensuite, sous l'influence de signaux émis par la plante héte, il y a formation de I'appressorium (plus
communément appelé hyphopodium). Cette structure permet I'ancrage et la pénétration du CMA dans la racine de la plante.
Il'y a alors formation d’un réseau mycélien intraracinaire formé d’arbuscules permettant I'échange d’éléments nutritifs entre
le CMA et la plante et un réseau extraracinaire permettant de prélever les éléments dans le sol, et également composés de
spores qui survivront jusqu’au cycle suivant.

Phase asymbiotique

La phase asymbiotique représente la période durant laquelle le CMA ne recoit aucun signal de la
plante. Durant cette phase, la spore germe et le tube germinatif se développe en un mycélium a
croissance trés limitée par le stockage en C, sous forme de triglycérides (Coelho et al., 2019). En effet,
les spores retiennent cette source essentielle pour la germination successive et la pénétration d’un
hote potentiel (Paszkowski, 2006). Les facteurs impliqués dans la germination sont nombreux : pH,

sont incapables de répondre aux exigences nutritionnelles. Elle varie avec les interactions qui se créent entre
facteurs biotiques et abiotiques intervenant dans la nutrition, la croissance et le développement des plantes
(Declerck, 2020).
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humidité, température, présence des microorganismes, nutriments (Giovannetti et al., 2010). La spore
est capable de germer a plusieurs reprises suivi de la rétraction du contenu protoplasmique jusqu’a la
phase présymbiotique ou elle pergoit des signaux de la plante.

Phase présymbiotique

Le stade présymbiotique correspond a la reconnaissance et I'attraction mutuelle du champignon et
de son hoéte (Paszkowski, 2006) (Figure 5). La plante excrete des strigolactones ainsi que des
monomeres de cutine (Mbodj et al., 2018). Ces strigolactones ou « branching-factors » (Akiyama et
al., 2005; Paszkowski, 2006) stimulent la ramification des hyphes (Garcia-Garrido et al., 2009). En
réponse, le CMA exsude des signaux symbiotiques ou facteurs MYC (squelette oligosaccharidique de
chitine qui comporte quatre ou cing résidus de glucosamine (Maillet et al., 2011)). Ces derniers
stimulent la mycorhization et peuvent également jouer le role de régulateurs de croissance, c’est-a-
dire qu’ils sont capables de modifier le développement des racines (Maillet et al., 2011). L’exsudation
de facteurs MYC par les CMA peut avoir lieu également sans la présence de I’'h6te (Fusconi, 2014).
Deux types de signaux MYC sont impliqués: MYC-LCOs et MYC-CO;. Les premiers stimulent la
formation de racines latérales et la colonisation par le CMA. Les deuxiemes déclenchent un pic de
calcium (Ca) dans les cellules corticales des racines et excitent les génes de I'épiderme (Maillet et al.,
2011; Sieberer et al., 2012; Filho et al., 2016).

Juste avant la phase symbiotique, il y a formation de I’hyphopodium, qui est une structure fongique
permettant au CMA de s’accrocher a la surface de la racine (Paszkowski, 2006). Ce premier contact
induit une migration du noyau vers le site en contact avec I’hyphopodium. Le noyau migre ensuite
vers |'autre extrémité de la cellule en formant un tunnel qui constituera I'appareil de pré-pénétration
(Figure 5) (Filho et al., 2016). L'appareil de pré-pénétration est spécifique a la symbiose MA (Genre et
al., 2005). Le messager intracellulaire Ca?* est présent lors de la phase de reconnaissance mais aussi
de colonisation. En effet, le pic de Ca se crée a chaque pénétration (Sieberer et al., 2012). Ce
mécanisme est régulé par les genes DMI1, DMI2 et DMI3 (Genre et al., 2005).

Il y a également une série de réponses de I'hGte associée a la pénétration du champignon, comme la
migration du noyau cellulaire, qui démontre que la plante joue un réle central dans sa propre
colonisation (Genre et al., 2005).
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Figure 5 — Schéma décrivant les différentes étapes de la reconnaissance puis de la colonisation d’une plante-hote par un
CMA (phase présymbiotique et symbiotique). Ici, c’est le type « Arum » qui est représenté. Avant I'adhésion de
I’hyphopodium, il y a des molécules signales, les strigolactones, qui sont reconnues par les spores du CMA. Entre-temps, le
CMA libére des facteurs MYC, ce qui provoque un pic de calcium dans les cellules corticales de la plante. L’adhésion de
I’'hyphopodium fongique a la surface de la racine s’en suit. Cela déclenche la migration du noyau de la cellule épidermique
située en dessous de la surface d’adhésion vers le cortex interne. Ce phénomeéne se reproduit dans la cellule suivante, ce qui
induit la création de I'appareil de pré-pénétration. Le CMA peut ainsi pénétrer dans son hote grace a un hyphe infectieux,
issu de I’hyphopodium et progressant a travers I'appareil de pré-pénétration, et atteindre le cortex interne ou il se développe
en arbuscules. L’échange de nutriments entre les deux symbiotes peut alors commencer (Parniske, 2008).

Phase symbiotique

La phase symbiotique commence lorsqu’il y a échange bidirectionnel des nutriments. Cet échange est
permis grace au développement des arbuscules dans les cellules corticales racinaires (Figure 6).
Certaines protéines spécifiques sont impliquées dans la colonisation racinaire et le développement
des arbuscules (Sun et al., 2018).

Les arbuscules ne sont pas en contact direct avec le cytoplasme végétal. En effet, le champignon
traverse la paroi et grandit a travers I'apoplasme. Il ne traverse jamais la membrane plasmique (Figure
6). Les arbuscules sont donc entourés d’une membrane végétale péri-arbusculaire (Filho et al., 2016;
Wang et al., 2017), lieu d’échange bidirectionnel des nutriments. L’appareil de pré-pénétration joue
un réle central a I’élaboration de cette membrane (Genre et al., 2005).

J) k /-~ Fungal cell wall

Fungus Fungal cytoplasm

= Plant cell wall

7 / Fungal plasma
/' / membrane

Figure 6 — Photo d’un arbuscule (gauche) (Brundrett, 2008). Dessin de la structure des arbuscules des CMA dans la cellule
racinaire de la plante (droite) (Parniske, 2008).
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Il existe deux types d’arbuscules (Figure 7). Le type « Arum » décrit des arbuscules qui croissent
longitudinalement, le long des cellules et ne rentrent pas toujours a I'intérieur de ces dernieres (Smith
et Smith, 1997). On le retrouve plutét chez les plantes horticoles. Le type « Paris » désigne des
arbuscules en forme de « bobines » qui traversent les cellules et se développent dans chacune d’elles.
Ce comportement se retrouve plus souvent chez les arbres et herbes forestiéres (Dickson, 2004). Dans
le premier cas, les vésicules sont intercellulaires alors que dans le deuxieme cas, elles se développent
a l'intérieur des cellules. Dickson (2004) a montré, par ailleurs, qu’il existe également des CMA a
morphologie mixte qui développent les deux types d’arbuscules en méme temps.
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Figure 7 — Schéma représentant les deux types d’arbuscules d’un CMA (Priyadharsini et Muthukumar, 2015). La traversée
radiale des couches externes de la racine est similaire pour les deux types d’arbuscules. En revanche, elle differe concernant
la croissance longitudinale. Concernant le type « Arum » (gauche), I'’hyphe intercellulaire pénétre dans I'apoplasme et croit
longitudinalement avant de pénétrer certaines cellules depuis I'apoplasme. Le type « Paris » (droite) se déplace d’une cellule
a l'autre en traversant les membranes, sans passer par I'apoplasme (Genre et al., 2008).

Les vésicules sont des structures formées par les renflements des hyphes intraracinaires (Figure 7).
Elles contiennent une teneur élevée en lipides et se composent de noyaux. Elles représentent des
structures de stockage et de reproduction (Peterson et Massicotte, 2004).

La croissance extraracinaire fait suite a la colonisation intraracinaire. Le réseau mycélien extraracinaire
peut s’étendre sur plusieurs centimétres au-dela de la zone de déplétion des racines (Harrison, 2005).
Plusieurs études ont montré qu’il permet d’améliorer la structure du sol, en augmentant les macro-
agrégats hydrostables (Bearden et Petersen, 2000; Requena et al., 2001; Rillig et al., 2003). Cette
fonctionnalité joue un role dans la résistance des plantes en milieux secs (voir partie 2.4.3.3). Lors de
la symbiose, des hyphes ramifiés du réseau mycélien extraracinaire permettent I'absorption des
nutriments du sol (Harrison, 2005); nutriments directement transférés a la plante. Pour la plupart des
espéces, ce réseau est également le lieu de sporulation (Harrison, 2005). Les spores extraracinaires
sont des propagules infectieuses formées par le CMA, a partir des hyphes ramifiés, afin de coloniser
d’autres plantes. La paroi cellulaire de ces propagules constitue une barriere physique et osmotique
importante. Les spores jouent un réle majeur dans la survie a long terme des CMA. Elles constituent
ainsi des structures de reproduction et de dispersion. Cependant, leur production dépend de la
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réallocation des ressources du mycélium intraracinaire ainsi que des cellules aukxiliaires, via le réseau
hyphal (Declerck et al., 2004), d’ou I'importance de I’échange bidirectionnel.

2.4.3. Impacts de la sécheresse sur la croissance des CMA et les communautés
mycorhiziennes dans les sols

Impacts sur les structures des CMA

La sécheresse peut impacter la plante mais également les CMA. Ainsi, la germination des spores
(Daniels et Trappe, 1980; Plouznikoff et al., 2016), la colonisation racinaire (Plouznikoff et al., 2016;
Wu et Zou, 2017), I'abondance des arbuscules et des vésicules (Martinez-Garcia et al., 2012; Symanczik
et al., 2015) et la croissance des hyphes extraracinaires (Neumann, 2009) peuvent étre impactées.

Le contenu en eau du sol est un facteur limitant a la survie et la germination des spores (Daniels et
Trappe, 1980 ; Giovannetti et al., 2010). Dans sa thése, Le Pioufle (2020) a recensé tous les articles de
la littérature relatant les effets de la sécheresse et de la diminution d’accessibilité a I'eau pour la
germination des spores. De maniére générale, la germination des spores se retrouve souvent affectée
qguand I'humidité du sol est inférieure a la capacité au champ (Wu et Zou, 2017).

Martinez-Garcia et al. (2012) ont observé une augmentation de la production d’arbuscules quand les
précipitations changent de maniére saisonniére. En cas de réduction de précipitation annuelle, ils ont
observé que le nombre de vésicules diminuait, laissant ces structures de réserves de c6té pour investir
davantage dans les structures de transfert.

Les effets du stress hydrique sur le champignon différent en fonction de I'espéce, de la saison (Clark
et al., 2009), de l'intensité du stress et de la spécificité de I'hote (Augé, 2001). Par exemple, la
sécheresse, provoquant une diminution de la disponibilité en P des sols, peut stimuler la colonisation
racinaire (Augé, 2011). Cependant, lorsque le stress est trop intense, le taux de colonisation se
retrouve plus faible par rapport a une plante peu stressée, comme le montrent plusieurs expériences
sur le blé (Al-Karaki, 1998; Al-Karaki et al., 2004; Wu et Zou, 2017 ; Moradi Tarnabi et al., 2020).

Impact sur la physiologie des CMA

L'impact de la sécheresse sur la physiologie des CMA n’est pas encore été parfaitement élucidé. De ce
fait, certaines hypotheses sont posées. D’'une part, le prélevement, le transport et le transfert des
nutriments vers la plante sont probablement affectés par le stress hydrique. D’autre part, la croissance
fongique est sGrement affectée par un transfert réduit de photosynthates de la plante au champignon,
da a un effet déléteére de la sécheresse sur la physiologie de la plante (Le Pioufle et Declerck, 2018).

Les CMA peuvent également étre affectés par une augmentation du stress oxydatif, des modifications
de la membrane lipidique et I'activation du systéme anti-oxydant (Lenoir et al., 2016). En revanche,
un stress osmotique peut induire I'augmentation de I'expression des génes des aquaporines chez le
champignon (Li et al., 2013).
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Communautés de CMA dans les environnements secs

Il a été observé que les communautés de CMA dans un sol humide sont différentes de celles présentes
dans un sol sec (Yang et al., 2010; Chagnon et al., 2013; Silva et al., 2014). En effet, des espéces plus
tolérantes au stress hydrique se développent lorsque la disponibilité en eau diminue (Chagnon et al.,
2013). De plus, des endophytes racinaires parasitant les « bobines » hyphales du CMA peuvent se
développer lorsque la saison devient chaude et seche (Mandyam et Jumpponen, 2008).

Les espéces Glomus/Rhizophagus sont retrouvées de maniére dominante tant dans des milieux
humides (Yang et al., 2010 ; Zhang et al., 2016), que des milieux arides et semi-arides (Mohammad et
al., 2003; Egerton-Warburton et al., 2007 ; Querejeta et al., 2009). Différentes études ont observé la
germination des spores dans ces conditions et ont obtenu des résultats assez divergents, qui peuvent
s’expliquer par les conditions expérimentales différentes mais également par I'utilisation de diverses
espéces de CMA (Plouznikoff et al., 2016). Il est dés lors important d’inoculer les plantes que I'on
souhaite mycorhizer avec des souches de CMA tolérantes a la sécheresse et qui sont autochtones
(Marulanda et al., 2007).

De plus, la richesse spécifique des CMA est plus élevée sous conditions humides (Zhang et al., 2016).
En effet, I'eau est un moyen de dispersion des spores. C'est pourquoi la proportion et la dominance
des especes de CMA dépendent de la disponibilité en eau du sol (Paz et al., 2021).

En outre, la densité des spores en milieu sec peut varier énormément en fonction d’autres facteurs
abiotiqgues. Mohammad et al. (2003) ont observé une densité des spores de CMA plus élevée en
présence d’'un sol pauvre en P ainsi que sur les sols présentant une haute teneur en matiére organique
et en carbonate de calcium. Les communautés de CMA varient donc en fonction de leur
environnement de maniere générale, mais certains mécanismes restent a approfondir.

Bien que les environnements secs ne soient pas les milieux les plus favorables aux CMA et que la
sécheresse impacte également leur développement et leur survie, de nombreuses études ont montré
I'intérét de ceux-ci en milieux arides et semi-arides (Augé et al., 2003; Mohammad et al., 2003;
Querejeta et al., 2006, 2007; Yang et al., 2010; Wu et Zou, 2017 ; Zou et al., 2021). De plus, d’autres
études récentes ont montré que le CMA augmentait la résilience de la plante en période de
récupération aprés une sécheresse (Petipas et al., 2017; Le Pioufle et al., 2019; Jia et al., 2021)

2.4.4. Bénéfices de la symbiose mycorhizienne pour les plantes

Un des challenges auquel I'agriculture doit faire face aujourd’hui est de diminuer son utilisation
d’intrants agricoles, que ce soit les fertilisants ou les pesticides, afin de diminuer les codts ainsi que
les impacts sur I'environnement et la santé (Yang et al., 2014). Les CMA sont des lors d’'un grand intérét
agroécologique. En effet, la symbiose MA améliore la nutrition de la plante grace a un échange
bidirectionnel des nutriments entre les deux symbiotes. Le CMA aide la plante a prélever certains
nutriments du sol tels que le P et I'N. Dans certains cas, I'intégralité du P assimilé par la plante provient
du CMA (Yang et al., 2012). Cette amélioration de la nutrition a pour effet d’augmenter la vigueur des
plantes ainsi que leur croissance aérienne et racinaire. Etant généralement plus vigoureuses, les
plantes colonisées pourraient mieux résister ou tolérer les maladies et les conditions
environnementales extrémes.

17



2.4.4.1. Amélioration de la nutrition minérale des plantes

De nombreuses études ont confirmé au fil des années que les CMA jouent un réle essentiel dans la
nutrition phosphatée et azotée des plantes. En outre, I'apport d’autres nutriments est également
accru par les CMA. |l en est ainsi du soufre (Cooper et Tinker, 1978), du magnésium (Zhang et al.,
2014), du calcium (Hajiboland et al., 2010; Zhang et al., 2014), du potassium (Hajiboland et al., 2010;
Zhang et al., 2014), du cuivre (Toler et al., 2005; Zhang et al., 2014), du zinc (Toler et al., 2005;
Cavagnaro, 2008; Zhang et al., 2014) et du silicium (Gbongue et al., 2019).

Plusieurs études ont démontré le role des bactéries dans la symbiose MA. L’association de Rhizobium
avec un CMA chez les légumineuses permet un apport plus élevé en N pour la plante, ce qui augmente
sa productivité (Jia et al., 2004). Plus récemment, il a été prouvé que les bactéries solubilisatrices de
P étaient indispensables pour réaliser sa minéralisation et permettre son prélévement par le
champignon pour la plante (Zhang et al., 2018).

Bien que 'apport d’autres nutriments soit amélioré par le CMA, I'apport de P joue un réle central dans
la symbiose MA.

Importance du P dans la nutrition des plantes

Le P est un nutriment essentiel a la nutrition des plantes et peut étre un facteur limitant de leur
croissance. Il est présent dans le sol essentiellement sous forme inorganique (phosphate). Le
phosphate peut étre associé avec des particules minérales, emprisonné dans le réseau cristallin,
adsorbé a la surface de certains constituants ou encore dissous en tres faible quantité dans la solution
du sol. Cette derniére forme est la forme assimilable par les plantes et constitue seulement 10% du P
présent dans les sols agricoles (Turpin et al., 1997). Les différentes formes de P, sa disponibilité pour
les plantes, son cycle et ses composants sont déterminés par des processus biologiques et chimiques
complexes et interconnectés. La disponibilité du P est contrbélée par la sorption, la désorption et la
précipitation du P libéré par I’altération des roches et des minéraux a faible solubilité (Sharpley, 1997).

Pourtant, le P est un des nutriments le moins accessibles pour les plantes en raison de sa concentration
(100 — 3000 mg P/kg), sa solubilité (<0,01 mg P/L) et sa vitesse de diffusion trés faibles dans les sols
(Fardeau et al., 1991; Sharpley, 1997). C'est pourquoi le recours aux fertilisants chimiques et
amendements organiques est nécessaire afin de garder un rendement optimal. Or, I'application de
ces intrants, qu’ils soient chimiques ou biologiques, n’est pas durable a long terme et impacte
I’environnement (ruissellement et érosion dans le cas du P). En effet, la plante ne retient qu’un
cinquieme des engrais phosphatés (Barbier et al., 1948), le reste se retrouve tres rapidement fixé et
donc non assimilable par la plante (Turpin et al., 1997). C’'est pourquoi de nombreux chercheurs
s’intéressent de plus en plus aux CMA, ces microorganismes qui permettent d’améliorer la nutrition
phosphatée des plantes.

Augmentation de la surface de prélevement par les CMA

La majorité de I'apport en P peut provenir des CMA (Smith et al., 2004). Le mycélium peut s’infiltrer
dans les micropores du sol et y prélever des minéraux que les racines seules ne peuvent atteindre. La
longueur des hyphes est comprise entre 50 et 111 meétres par cm? de sol (Allen et al., 1991; Miller et
al., 1995). De ce fait, le taux d'absorption du phosphate par des racines colonisées est deux a trois fois
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plus élevé que par des racines non colonisées (Sahraoui, 2013). Le prélévement du P est d’autant plus
rapide que la densité des hyphes dans le sol ou dans le substrat est élevée (Jakobsen et al., 1992).

Amélioration de la solubilisation du P

Les CMA améliorent la solubilisation du P dans le sol grace a I'association du CMA avec des bactéries
solubilisatrices de P (BSP). En effet, le fructose libéré par le CMA stimule I'expression des génes de la
phosphatase dans la bactérie. L’activité de la phosphatase augmente, ce qui permet d’améliorer la
minéralisation du P et ainsi accélérer son prélévement par le champignon (Zhang et al., 2018).
Combiner le CMA avec du silicium permet également d’augmenter la nutrition phosphatée (Etesami
et al., 2020, 2021).

Différentes voies d’assimilation

La plante colonisée par un CMA possede deux moyens d’assimiler le phosphate: la voie de
prélevement directe et la voie de prélevement indirecte ou mycorhizienne (Figure 8).

La colonisation par le CMA peut entrainer jusqu’a l'inactivation compléete de la voie de prélevement
directe (Smith et al., 2004). En outre, la contribution du CMA diminue avec I'augmentation de 'apport
de P du sol (Nagy et al., 2009). De plus, le pourcentage d’assimilation en Pi par la voie du CMA dépend
a la fois de I'espece de champignon mais également de la plante-héte (Smith et al., 2011).

! Beyond the Pi depletion
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Figure 8 — Voies d'assimilation du Pi dans les plantes colonisées par un CMA. La voie de préléevement directe est la méme
que pour les plantes non colonisées. Le Pi est absorbé directement depuis I'épiderme et les poils absorbants, qui ne prélévent
pas au-dela de la zone de déplétion. Dans le cas de la voie d’absorption mycorhizienne, le mycélium extraracinaire préléve
le phosphate en dehors de la zone de déplétion. Cette absorption se déroule grace a la grande affinité des hyphes
extraracinaires pour le Pi ainsi qu’au couplage avec des pompes a protons. Le Pi est ensuite transloqué de maniéere passive
du réseau mycélien extraracinaire au réseau mycélien intraracinaire sous la forme de polyphosphate (polyP). Le PolyP est
hydrolysé en phosphate dans le cytoplasme du champignon pour étre libéré dans I'apoplasme mixte. C'est au niveau des
arbuscules, qui sont entourés de cet apoplasme mixte, que se situe le site d’échange des éléments nutritifs. Cette
translocation phosphatée se fait trés rapidement (Christophersen et al., 2009; Wang et al., 2014, 2017; Filho et al., 2016; Le
Pioufle, 2020; Etesami et Jeong, 2021). Figure reprise de la thése de Le Pioufle (2020), basée sur les travaux de Lanfranco et
al. (2018) et Calabrese et al. (2019). RC: Root cell (cellule racinaire); AC: Arbusculated plant cell (cellule de la plante
contenant les arbuscules).
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Transporteurs de phosphate

L'apport de phosphate via les arbuscules est impossible sans la présence des transporteurs de
phosphate (Figure 8). En effet, plusieurs transporteurs, et en particulier des transporteurs a phosphate
couplés a une pompe a protons, ont été identifiés sur la plante et sur les membranes fongiques (Wang
et al., 2014). Une réduction de I'expression des transporteurs de la voie directe est observée lorsque
la plante se fait coloniser (Paszkowski et al., 2002). Les pompes H*-ATPases permettent le transfert
actif du phosphate de I'apoplasme mixte vers la cellule végétale (Wang et al., 2017). Un manque de
MtPT4? induit la mort prématurée des arbuscules (Javot et al., 2007; Wang et al., 2017). L'apport de
Pi est dés lors une condition limitante a la formation de la symbiose mycorhizienne (Javot et al., 2007).

2.4.4.2. Réles du CMA dans la résistance des plantes face aux stress biotiques

Les plantes utilisent de nombreux mécanismes de défense pour se protéger des pathogeénes (Jones et
Dangl, 2006). Deux principales voies de signalisation des signaux de défenses entrent en action : la
voie de la résistance systémique acquise (RSA) et la voie de la résistance systémique induite (RSI). La
voie RSA est celle de I'acide salicylique, elle provoque une réaction locale rapide et est efficace contre
les pathogenes biotrophes. Elle induit une mémoire immune a long terme chez les plantes (Conrath,
2006). A l'inverse, la voie RSI est activée pour combattre I'infection de pathogenes nécrotrophes,
impliquant les voies de I'acide jasmonique et de I’éthyléne (Filho et al., 2016). Un mécanisme sous-
jacent a la RSl est le priming ; il représente la capacité renforcée et accélérée de la plante a mobiliser
des réponses de défense, la ou elle n’a pas encore été infectée (Conrath et al., 2002 ; Filho et al.,
2016). Ce mécanisme a été observé chez les plantes interagissant avec les microorganismes
bénéfiques comme les CMA. Lorsqu’un CMA est impliqué dans ce mécanisme, on parle alors de
résistance mycorhizienne induite (RMI). Cette résistance induite par le CMA ne co(te pas cher a la
plante ; ce qui peut expliquer pourquoi cette symbiose a perduré au cours de I'évolution et s’est
répandu parmi les espéeces (Pozo et al., 2009).

Différents mécanismes peuvent expliquer le role des CMA dans la bioprotection des plantes (Filho et
al., 2016) ; comme par exemple la modification des populations microbiennes de la rhizosphére
(Linderman, 1991; Pozo et al., 2002; Whipss, 2004), la modification des exsudats racinaires (Graham
et al., 1981; Linderman, 1991; Bansal et Mukerji, 1994), des changements morphologiques (Berta et
al., 1993), et physiologiques (Smith et Gianinazzi-Pearson, 1988; Dugassa et al., 1996; Morandi, 1996)
dans les racines de la plante-hote, une amélioration du statut nutritionnel de la plante (Smith et
Gianinazzi-Pearson, 1988; Gbongue et al., 2019), une compétition pour I'espace et les photosynthétats
(Azcon-Aguilar et Barea, 1997), ainsi que divers mécanismes moléculaires dans lesquels le CMA est
impliqué (Filho et al., 2016). Des réactions de défense ainsi qu’une bioprotection systémique ont aussi
été observées dans les parties aériennes des plantes mycorhizées (Liu et al., 2007 ; Mustafa et al.,
2016).

Cependant, tous ces mécanismes sont encore trés peu connus et leurs réles dans la RMI n’ont pas
encore été totalement mis en lumiere (Filho et al., 2016). De plus, I'association MA n’apporte pas
toujours un bénéfice a la plante. La bioprotection dépend notamment du cycle de vie du pathogéne,
des conditions environnementales et du degré de colonisation racinaire par les CMA (Filho et al.,
2016). Par exemple, I'association de Trichoderma harzianum, champignon utilisé comme agent de

3 MtP4 est un transporteur de phosphate identifié chez I'espéce Medicago truncatula.
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lutte biologique, avec un CMA sur Arabidopsis rend le CMA pathogéne. En effet, Trichoderma
mycoparasite le CMA et profite de I'appressorium pour pénétrer la racine et s’y développer (De Jaeger
etal., 2010).

2.4.4.3. Réles du CMA dans la résistance des plantes aux stress abiotiques

Les mécanismes de défense naturels des plantes expliqués ci-dessus s’appliquent également contre
les stress abiotiques. Il est largement connu que la symbiose MA apporte une plus haute tolérance
face aux stress abiotiques, comme la sécheresse, la chaleur, la salinité, la présence de métaux lourds
(Plouznikoff et al., 2016; Filho et al., 2016). Par exemple, lorsque la concentration en métaux lourds
dans le sol est trop élevée, le CMA permet d’en diminuer le prélevement par la plante (cuivre, zinc -
Toler et al., 2005). Cette fonction peut étre directement liée a I'apport de P amélioré par le
champignon. En effet, des amendements phosphorés permettent de réduire la biodisponibilité et la
mobilité des métaux toxiques dans les sols contaminés (Cao et al., 2002). En outre, les mécanismes
identifiés comme pouvant jouer un réle dans la protection des plantes face a la sécheresse sont
I"amélioration de la nutrition, I'accumulation et l'utilisation de sucres, des polyamines, de I'acide
abscissique (ABA) et des lipides, la tolérance aux stress oxydatifs, une modification dans la physiologie
de la plante ainsi que la détoxification des polluants (Plouznikoff et al., 2016). lls sont expliqués ci-
dessous en détail.

2.4.4.3.1. Roéles du CMA dans la protection des plantes contre le stress hydrique

De nombreuses études s’intéressent a I'atténuation des impacts de la sécheresse sur les plantes, grace
a la symbiose MA (Al-Karaki, 1998; Augé, 2001; Al-Karaki et al., 2004; Augé et al., 2015; Wu et Zou,
2017; Le Pioufle et al., 2019). En effet, il est couramment accepté qu’elle permet I'amélioration de la
résistance des plantes face au stress hydrique grace a des mécanismes a la fois physiques,
nutritionnels, physiologiques et cellulaires (Ruiz-Lozano et al., 2012).

Amélioration de la conductivité hydraulique racinaire

La contribution du CMA dans le prélévement total de I'eau est estimée a environ 20% (Ruth et al.,
2011). En effet, le champignon joue un role dans la régulation des génes des aquaporines (AQPs). Les
AQPs sont des protéines transmembranaires régulant le transport passif des molécules d’eau le long
d’un gradient de potentiel hydrique (Li et al., 2014). Deux grandes classes d’AQPs sont souvent
étudiées et se situent dans la membrane plasmique (PIPs) et dans le tonoplaste (TIPs) (Armada et al.,
2015). La régulation des génes des AQPs permet d’améliorer la conductivité hydraulique racinaire
(Ruiz-Lozano et al., 2012; Li et al., 2014; Quiroga et al., 2017; Jia- Dong et al., 2019; Zou et al., 2021).
Les AQPs fongiques agiraient en synergie avec celles de I’héte (Zou et al., 2021) pour aider les racines
a absorber I'’eau quand il en manque.

La contribution du CMA dans le prélevement de I'eau dépend de la quantité de mycélium
extraracinaire et est fonction notamment de I'espece de champignon en association (Marulanda et
al., 2003).
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Augmentation de la surface d’absorption

La symbiose MA permet a la plante d’avoir un plus grand acces a I'eau grace au développement du
mycélium extraracinaire (Smith et Read, 2008). D’une part, les racines peuvent prélever |'eau sous le
point de flétrissement permanent. En effet, les hyphes extraracinaires pénetrent dans les micropores
du sol inaccessibles aux racines (Ruiz-Lozano et al., 2012; Wu et Zou, 2017). D’autre part, la surface
racinaire d’une plante colonisée en milieu sec est plus élevée que chez une plante non colonisée, ce
qui lui permet d’augmenter son acces a I'eau (Augé et al., 2003; Marulanda et al., 2003; Symanczik et
al., 2015; Wu et Zou, 2017). Cette affirmation n’est pas toujours vérifiée car une diminution de la
colonisation racinaire a déja été observée en conditions de sécheresse (Augé, 2001).

Augmentation de la rétention de 'eau

Le mycélium extraracinaire permet également une augmentation de la rétention de I'eau induisant
une amélioration de son accessibilité (Augé, 2001). Il semblerait que cela soit lié a I'exsudation de
glomalines, glycoprotéines immunoréactives, libérées par la dégradation des hyphes et des spores du
CMA (Wright et al., 1996; Driver et al., 2005). Ces molécules, étant trés stables, forment des agrégats
en se liant a des protéines du sol. Ces agrégats permettent une meilleure distribution de I'eau ainsi
gu’une moindre perte pendant une sécheresse (Augé, 2001; Rillig et al., 2003; Wu et al., 2016; Wu et
Zou, 2017).

Le réseau mycorhizien commun

Les racines des plantes colonisées sont connectées par un réseau mycorhizien commun (RMC)
(Egerton-Warburton et al., 2007). Ce réseau constitue une voie de transfert de ressources d’une plante
a l'autre. Ce transfert de ressources peut étre potentiellement important pour une plante qui subit un
stress hydrique (Egerton-Warburton et al., 2007). On peut, dés lors, utiliser le RMC en bio-régulation;
en associant deux espéces en intercultures (Singh et al., 2019).

Amélioration de la nutrition phosphatée

L’amélioration de la nutrition, notamment phosphatée (Augé, 2001; Al-Karaki et al., 2004; Neumann
et al., 2009; Wu et al., 2011; Gholamhoseini et al., 2013; Abdelmoneim et al., 2014; Li et al., 2014;
Plouznikoff et al., 2016; Wu et Zou, 2017) mais aussi du zinc, du cuivre (Neumann et al., 2009) de I'N
(Augé, 2001; Gholamhoseini et al., 2013) induit une meilleure résistance de la plante colonisée en
conditions de sécheresse. Lorsque les concentrations sont élevées en P, la plante bénéficie d’un
ajustement osmotique (Singh et al., 2000), une concentration en proline (Singh et al., 2000) ainsi qu’un
taux d’expansion foliaire (Rodriguez et al., 1996; Singh et al., 2000) et racinaire (Jin et al., 2015) plus
élevés.

Role dans I'ajustement osmotique

En conditions de sécheresse, les plantes doivent diminuer leur potentiel osmotique pour éviter la
déshydratation. Cela s’appelle 'osmorégulation. Certains composés participent a cet ajustement
osmotique ; tels que les ions K* et CI, mais également la proline ou les sucres solubles (Ruiz-Lozano et
al., 2012). Or, le CMA améliore I'ajustement osmotique (Augé et al., 1987), en accumulant ces
composés (Ruiz-Lozano et al., 2012; Plouznikoff et al., 2016; Wu et Zou, 2017). La production de
proline est d’autant plus élevée que les concentrations du milieu sont riches en N (Kishor et al., 1995)
et en P (Singh et al., 2000). Cette molécule améliore la tolérance face au stress osmotique ;
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notamment en période de récupération (Singh et al., 2000). Malgré cela, une diminution de
I'accumulation de proline chez les plantes colonisées a déja été observée. Ce résultat peut
s’interpréter comme un stress imposé plus faible grace au CMA ; et donc une tolérance plus grande
(Ruiz-Lozano et al., 2012; Wu et Zou, 2017). De plus, Augé et al. (1987) ont observé que le CMA
permettait de maintenir un meilleur statut hydrique foliaire de la plante-h6te, en diminuant le
potentiel osmotique des feuilles tout en augmentant la pression potentielle. Le CMA joue également
un réle dans la diminution de I'expression des genes des AQPs de la membrane plasmique afin de
limiter la perte d’eau (Porcel et al., 2006 ; Quiroga et al., 2017).

Le potentiel hydrique et la quantité d’eau dans les tissus sont de bons indicateurs de I'effet du CMA
sur les plantes en déficit hydrique (Augé et al., 1987; Augé, 2001).

Concentration des électrolytes

Un autre parameétre important est la mesure des fuites des électrolytes qui permet de percevoir s’il y
a des dégats causés aux membranes (Plouznikoff et al., 2016). Une plus grande concentration des
électrolytes, liée a une diminution de la perméabilité membranaire, a été observée chez les plantes
colonisées. Ce résultat s’explique par une meilleure préservation de I'intégrité et de la stabilité des
membranes lorsque la plante-héte subit des stress abiotiques (Feng et al., 2002).

Régulation des phytohormones

Les phytohormones sont des molécules participant a la résistance de la plante. En cas de sécheresse,
le CMA est capable de modifier la concentration de ces composés (Liu et al., 2016). Par exemple, une
concentration d’ABA plus faible dans la seve du xyléeme est associée a un meilleur statut hydrique
foliaire (Plouznikoff et al., 2016).

Diminution du stress oxydatif

En cas de sécheresse intense, les plantes peuvent subir un stress oxydatif. Or, il s’avére que les plantes
colonisées possedent une meilleure tolérance a ce stress grace a I'activation de systémes de défense
antioxydants par les CMA (Zou et al., 2021).

Le degré de stress oxydatif peut étre mesuré par le flux sortant de H,0,. Or, Zou et al. (2015) ont
observé une augmentation de ce flux sortant d’H,0,, corrélé positivement avec un flux entrant de Ca*
chez I'orange trifoliée placée en conditions de stress hydrique. Ce qui suggere que le CMA participe a
la diminution de production d’H,0, (Wu et Zou, 2017). En effet, les CMA possédent des AQPs pouvant
transporter cette molécule (Wu et Zou, 2017; Zou et al., 2021). Les AQPs jouent donc également un
role essentiel dans la réduction du stress oxydatif (Zou et al., 2021).

Les CMA agissent au niveau des concentrations des polyamines et des acides gras. D’une part, les
polyamines ont un réle de maintien de la stabilité membranaire et de modulation des systémes
antioxydants (Liu et al., 2015). Or, des concentrations élevées de polyamines ont été retrouvées dans
les plantes colonisées mises en conditions de stress hydrique (Zou et al., 2021). D’autre part, des
changements dans la composition des acides gras des racines colonisées ont été observés chez le
citron. Ces changements induisent un index d’insaturation plus élevé, permettant des dommages
oxydatifs réduits (Wu et al., 2019).

C’est pourquoi, les plantes colonisées possédent une activité enzymatique antioxydante d’environ
16% plus élevée que les plantes non colonisées (Smith et Read, 2008; Wu et Zou, 2017; Lokhandwala
et Hoeksema, 2019), grace a ces systemes de défense développés par le CMA (Zou et al., 2021).
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Régulation de la photosynthése et de la transpiration

Le CMA améliore la capacité d’échange gazeux, augmentant ainsi le flux d’assimilation du CO; et la
transpiration chez des plantes colonisées en conditions de déficit hydrique (Augé, 2001; Ruiz-Lozano
et al., 2012; Augé et al., 2015; Plouznikoff et al., 2016). En revanche, ce résultat n’est pas obtenu si la
déshydratation racinaire est compléete. Dans ce cas-13, il y a production de signaux chimiques, incluant
des cytokinines et de I’ABA, induisant la fermeture des stomates (Plouznikoff et al., 2016). En effet, la
plante-hote posséde un contrdle sur le CMA. Si cette derniere a une stratégie de conservation
hydrique, elle préferera fermer ses stomates plus tot (Sanchez-Blanco et al., 2003). C’est souvent le
cas chez les especes de milieux arides. C’'est pourquoi une corrélation positive s’établit entre la
symbiose MA et I'amélioration de la conductivité hydraulique racinaire ; mais on ne peut pas en dire
autant de la conductance stomatique (g;). De plus, I'accumulation de sucres solubles par le CMA induit
une atténuation des dégats sur le photosystéme Il (Plouznikoff et al., 2016).

Il y aurait également un effet du CMA sur I'EUE pendant la période de déficit hydrique ainsi que lors
de la période de récupération (Ruiz-Lozano et al., 2012; Le Pioufle et al., 2019). L'EUE instantanée
(EUE)) est le ratio entre le taux net d’assimilation du CO, (A) et le flux de transpiration (E). Une
amélioration de EUE;a été associée a une augmentation de A et non une diminution de E ou g; (Le
Pioufle et al.,, 2019). Les études ne clarifient pas encore le role de ce mécanisme : stratégie
d’évitement ou de tolérance créée par le CMA ? (Figure 9) (Ruiz-Lozano et al., 2012; Le Pioufle et al.,
2019).
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Figure 9 — Amélioration de la résistance des plantes face a la sécheresse grace au CMA. Le CMA permet a la plante de mieux
tolérer le déficit hydrique a travers différents mécanismes mais également d’éviter certains mécanismes comme la perte
d’eau. Figure reprise de la these de Le Pioufle (2020).

Ce mémoire s’intéresse notamment aux effets du CMA sur la croissance du blé dur, 'activité
photosynthétique (et notamment I'EUE) ainsi que le potentiel hydrique dans la plante en période de
récupération.
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3. Obijectifs

Ce mémoire s’intégre dans le projet « SolACE » qui a pour objectif d’aider I’agriculture européenne a
faire face aux problémes de sécheresse qui vont mener a de plus fréquentes limitations en eau et en
nutriments ; et cela par le biais d’'une meilleure gestion des ressources en eau, du développement de
nouveaux génotypes résistants au stress hydrique ainsi que par le développement de nouvelles
pratiques agricoles utilisant les interactions plantes-microorganismes permettant d’améliorer
I’efficacité d’utilisation de I'eau, de I'azote (N) et du phosphore (P).

Ce mémoire a pour but d’évaluer I'effet de la colonisation par le CMA Rhizophagus irregularis MUCL
49556 sur la résistance au stress hydrique de quatre variétés de blé dur. Ces variétés ont été
sélectionnées sur base (1) de leur pourcentage de colonisation racinaire par le CMA, (2) de leur
tolérance a la sécheresse, et ce d’apres les résultats d’'une expérience menée dans le cadre du projet
SolACE.

L’'objectif de ce mémoire est dés lors de comparer ces variétés sur base de différents parametres
morphologiques et physiologiques mesurés avant et apres une période de déficit hydrique et aprés
une période de récupération afin de caractériser quel génotype apporterait une meilleure
performance agronomique dans ces conditions de sécheresse ainsi que d’évaluer I'effet du CMA sur
la capacité des plantes de blé a résister et récupérer apres un stress hydrique.

La recherche a été réalisée en serres, en conditions semi-controlées. La période de récupération a été

réalisée grace a un systéme semi-hydroponique a circulation continue, mis au point au laboratoire de
Mycologie par Garcés-Ruiz et al. (2017).
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4. Matériels et méthodes

4.1.  Description et préparation du matériel biologique

4.1.1. Les quatre variétés de blé dur

Les variétés de blé dur utilisées dans le cadre de ce mémoire ont été sélectionnées dans un large panel
de variétés étudiées dans une expérience menée dans le cadre du projet SolACE. Cette expérience a
permis d’évaluer le degré de sensibilité au stress hydrique et le pourcentage de colonisation par les
CMA de différents génotypes de blé dur, tant en serres qu’en champ. En se basant sur les résultats en
serres, quatre variétés ont été choisies selon leur pourcentage de colonisation et leur tolérance a la
sécheresse (Tableau 3).

Tableau 3 — Noms, codes SolACE, degrés de sensibilité a la sécheresse et pourcentages (%) de colonisation totale (CT) en

serres des variétés Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo identifiés lors d’'une expérience réalisée dans le cadre du
projet SolACE. Ces variétés ont été colonisées par R. irregularis MUCL 41833.

Nom du génotype Astérix Balsamo Eldx_252 Furio_camillo
Code SolACE SDW2061 SDW2062 SDW4030 SDW2023
Tolé al

c} erance ata Tolérante Sensible Tolérante Sensible
sécheresse
CT (%) 49 43 65 76

4.1.2. Désinfection et prégermination des semences de blé

Les semences de blé sans défauts visuels ont été sélectionnées et placées dans un tube Falcon de 50
ml. La désinfection a été réalisée dans de I'eau de Javel pure a 15°, sous agitation (90 rotations par
minute) pendant cing minutes. Ensuite, les semences ont été rincées trois fois avec de l'eau
déminéralisée sous agitation pendant cinqg minutes.

Afin de permettre aux semences de germer facilement, celles-ci ont été disposées a 1,5 cm de distance
sur du papier Tork humidifié avec de I'eau déminéralisée dans des boites de micropropagation. Les
boites ont été incubées a 25°C dans I'obscurité pendant six jours.

Etant donné que les échantillons ont été divisés en trois répétitions (blocs) dans le temps, la
désinfection des semences de blé des quatre variétés a été réalisée trois fois avec un décalage d’une
semaine, correspondant a l'intervalle de temps entre les blocs.

4.1.3. Classification du champignon mycorhizien a arbuscules (CMA)

La souche de CMA utilisée lors de cette expérience est Rhizophagus irregularis MUCL 49556 (Figure
10B). Elle a été choisie pour sa capacité a bien s’associer avec le blé lors de précédentes expériences
menées au sein du laboratoire de Mycologie de I'UCLouvain. Cette souche a été fournie par la
Glomeromycota IN vitro Collection (GINCO).

La classification taxonomique du CMA est reprise dans la Figure 10A.
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A [ Régne Fungi
Phyllum Glomeromycota
Classe Glomeromycetes
Ordre Glomerales
Famille Glomeraceae
Genre Rhizophagus
Espéce irregularis

Figure 10 — (A) Classification du champignon mycorhizien a arbuscules (CMA). (B) Photo représentant R. irregularis MUCL
49556 colonisant les racines de blé lors de cette expérience.

4.1.4. Production en masse de R. irregularis en serres

Le CMA a été produit en masse sur des racines de mais (Zea Mays), variété P1547. L'objectif est de
former un réseau mycélien dense et actif, capable de coloniser les plantes de blé rapidement et de
maniere homogeéne.

Pour cela, des bacs (40 cm x 60 cm x 7 cm) ont été utilisés. Deux bacs contenant des propagules de
CMA (bacs M pour mycorhizé) et deux bacs sans CMA (bacs NM pour non-mycorhizé) ont été produits.

La premiére étape a consisté a disperser de la terre de lave autoclavée (121°C pendant 15 minutes
deux fois sur deux jours) dans chaque bac sur 2 cm de hauteur. Ensuite, des bouchons de tubes Falcon
de 50 ml ont été placés sur le substrat afin de maintenir des plagues de semis en hauteur et ainsi
permettre aux racines et au réseau mycélien de se développer en dessous de ces plaques (Figure 11 —
étape 1). Les plaques de semis sont destinées a recevoir les plantes de blé a coloniser. Elles ont été
préalablement découpées pour former quatre plaques par bac destinées a recevoir les quatre variétés.
Elles sont composées de trois rangées de cing puits qui ont accueilli par la suite les semences de blé.
Une membrane de 41 um a été collée dans le fond de chaque puit. Cette membrane a permis au CMA
de se développer dans les puits sans que les racines de mais ne puissent y pénétrer, permettant ainsi
de séparer physiquement les racines de mais des racines de blé ; et ainsi faciliter le transfert des
plantes de blé en pot individuel pour la suite de I'expérience.

La prochaine étape est différente pour les bacs M et NM. D’une part, des racines de mais mycorhizées
avec la souche de R. irregularis MUCL 49556 et recouvertes de substrat (contenant potentiellement
des spores) ont été ajoutées a la terre de lave autoclavée dans les bacs M (Figure 11 — étape 2a). Puis
ce tapis de propagules de CMA a été recouvert de terre de lave. D’autre part, du substrat autoclavé a
été ajouté sur toute la hauteur des bacs NM. Ceux-ci ont ensuite été arrosés par une solution
microbienne filtrée du substrat provenant de I'inoculum mycorhizien, a raison de 200 ml par bac NM.
Cela a permis d’apporter la microflore microbienne présente dans I'inoculum du CMA et ainsi éviter
tout artefact. Pour cela, 300 g de substrat contenant des racines de mais colonisées ainsi que du
mycélium de R. irregularis ont été mélangés a 600 ml d’eau déminéralisée. Le substrat a ensuite été
filtré avec une membrane en nylon de 30 um puis de 11 um de porosité a I'aide d’'une pompe a vide
(Figure 11 — étape 2b). La premiére filtration a d’abord été requise pour éliminer les plus grosses
particules de substrat. Plusieurs filtrations avec un filtre de 11 um de porosité ont ensuite été réalisées
afin de s’assurer de toute absence de spores ou d’hyphes de CMA.

Enfin, des semences de mais ont été désinfectées en surface et mises a germer de maniere similaire
aux semences de blé. Le bain d’eau de Javel a, en revanche, duré 15 minutes. Les plantules de mais
préalablement germées ont été disposées dans les « couloirs » entourant les plaques de semis (Figure
11 — étape 3). De la terre de lave a été ajoutée dans chaque bac pour remplir les plaques de semis.
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Enfin, des microbilles d’engrais (Osmocote Pro 19-9-10+2MgO+TE 5 — 6 mois) ont été dispersées sur
le substrat de chaque bac, autour des plaques de semis. Chaque bac a ensuite été arrosé de 1,5 Ld’eau
déminéralisée chaque semaine (Figure 11 — étape 4).

R. irregularis a été produit en masse sur les racines de mais pendant 90 jours avant de semer les
semences de blé dans les puits (Figure 11 — étape 5).

étape 2a

ol @l o “u ‘,\
el » ¥ )

étape 4

étape 1

étape 2b étape 5

Figure 11 — Etapes de la production en masse de R. irregularis MUCL 49556 en serres sur les racines de mais. L'étape 1
représente un bac contenant 2 cm de terre de lave autoclavée, les plagues de semis avec la membrane collée au fond des
puits et les bouchons permettant de maintenir les plaques en hauteur afin de laisser le réseau mycélien se développer en
dessous. L’étape 2a représente un bac M avec les propagules de CMA. L’étape 2b représente le filtrage du substrat qui
compose les bacs NM. La pompe a vide fonctionne avec un systéme de dépression-compression permettant d’aspirer le
liquide qui passe a travers le filtre. L’étape 3 représente le semis des plantules de mais dans les couloirs, entre les plaques
de semis. Lors de |'étape 4, les microbilles d’engrais ont été disposées dans les couloirs. L’étape 5 représente les plantes de
mais pendant la production en masse de R. irregularis dans les bacs.

4.1.5. Prémycorhization des plantes de blé

Apres 90 jours de développement de I'inoculum, le pourcentage de colonisation des plantes de mais
des bacs M était suffisant (entre 52 et 67%) pour commencer la prémycorhization des plantules de
blé. Aucune structure mycorhizienne n’a été observée dans les bacs NM.

Des plantules de blé pré-germées ont alors été placées dans les bacs M et NM pour que le CMA puisse
les coloniser rapidement. Cette étape de prémycorhization a duré 35 jours. Les plantules ont été
disposées dans les puits des plaques de semis, a raison d’une variété par plaque et d’'une rangée par
bloc (répétition biologique et temporelle) (Figure 12).
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Figure 12 — (A) Représentation schématique d'un bac M ou NM. (B) Photo de la disposition des plantes de mais et de blé au
sein d’un bac. Pour I'ensemble de I'expérience, deux bacs pour les plantes de blé mycorhizées (bacs M) et deux bacs pour les
plantes non-mycorhizées (bacs NM) ont été utilisés. Les quatre variétés ont été réparties également entre les deux bacs M
ou NM dans les puits des plaques de semis. Au sein de chaque plaque de semis, une rangée de cinqg puits correspond a un
bloc (répétition biologique et temporelle).

4.2. Prétest

Un prétest a été réalisé afin de tester la sensibilité au stress hydrique de la variété Balsamo, qui est
une variété sensible a la sécheresse selon les résultats obtenus dans le projet SolACE. Cette étape a
eu pour objectif de définir les différents régimes hydriques a imposer. Elle a été réalisée uniquement
sur plantes non-colonisées par le CMA.

Apres désinfection et prégermination dans des boites de micropropagation, huit plantules ont été
directement transférées dans des pots contenant de la perlite, disposés de maniéere aléatoire sur une
plague de frigolite (50 x 100 cm). Des trous de 5 cm de diamétre ont été percés dans la plaque de
frigolite afin de faire tenir les pots en équilibre. Les pots ont été fabriqués a partir de bouteilles en
plastique de 250 ml. La base des bouteilles a été coupée et une toile en nylon a été collée a proximité
du goulot afin de maintenir le substrat et les racines dans le pot (hauteur et diametre du pot aprés
découpe : 18 cm et 7 cm respectivement).

La perlite a préalablement été tamisée pour ne garder que des particules supérieures a 1 mm de
diametre, puis a été lavée a I'eau déminéralisée et séchée a température ambiante pendant 10 jours.

Chaque pot contenait 32 g de perlite seche, recouverte d’'une fine couche de pierres noires
d’aquarium. Les pots ont également été recouverts de papier aluminium. Les pierres noires et
I"aluminium ont servi a limiter le développement des algues dans la perlite. La perlite a été arrosée
d’eau déminéralisée jusqu’a saturation avant de transférer les plantes de blé, soit 130 ml.

Pendant la premiére semaine, les plantes ont été arrosées a I'eau déminéralisée jusqu’a saturation
(i.e. jusqu’a ce que la solution s’écoule par le bouchon du pot, en bas), deux fois par semaine. Ensuite,
elles ont été arrosées avec une solution de Hoagland (Hoagland et Arnon, 1950) jusqu’a saturation
deux fois par semaine pendant trois semaines. Cette solution de Hoagland est utilisée pour I'ensemble
du prétest et I'expérience finale et a été modifiée pour étre réduite de 90% en Pi (correspondant a la
solution « Hoagland" """ », voir Annexe 1) afin de ne pas limiter la colonisation des plantes par le CMA,
du fait d’une trop grande teneur en Pi.

Apreés 14 jours d’adaptation en pot, un stress hydrique a été imposé a 25% de la capacité au champ
(CC) de la perlite sur la moitié des plantes, soit quatre plantes « stressées ». Sur ces quatre plantes
stressées et le méme nombre non-stressées, deux d’entre elles ont été arrosées a I’eau déminéralisée,
alors que les deux autres I'ont été avec de la solution de Hoagland®""'. Pour calculer le volume 2
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ajouter dans les pots a 25% de la CC, le volume a saturation a été calculé sur les plantes bien arrosées
la premiere semaine, en calculant le volume ajouté jusqu’a la premiére goutte qui tombe du pot.
Ensuite, le poids a saturation ou a 25% de la CC a été enregistré. Chaque semaine, les pots ont été
ramenés a leur poids initial correspond a leur régime hydrique.

Le stress hydrique a duré 28 jours, soit la période de stress hydrique souvent imposée lors
d’expériences sur le blé (Bernardo et al., 2019).

Ensuite, la capacité des plantes a récupérer apres un stress hydrique, notamment via le prélevement
du Pi, a été déterminée grace a I'utilisation d’'un systeme semi-hydroponique. Afin de permettre aux
plantes de récupérer, de la solution Hoagland"" a circulé pendant 72 heures. Ce systéme, bien
maitrisé au laboratoire de Mycologie de I'UCLouvain, a permis de démontrer la capacité de
récupération des mais mycorhizés aprés une période de stress hydrique (Le Pioufle et al., 2019).

4.2.1. Description du systeme semi-hydroponique de circulation continue de la solution de
Hoagland'o"P

Le systeme semi-hydroponique a été mis au point par Garcés-Ruiz et al. (2017) (Figure 13). Il a été
concu afin d’alimenter de maniére continue des plantes colonisées ou non par un CMA, dans le but de
déterminer a intervalles réguliers le taux de prélévement du Pi par la plante.

Le systéme est composé d’une pompe péristaltique permettant d’apporter la solution Hoagland'""
contenue dans les bouteilles Duran (1L) aux plantes. Cette pompe a été réglée a une vitesse de 11,5
tours par minute lors de I'expérience. La solution percole par gravité a travers le systeme racinaire et
retourne dans la bouteille. Elle circule ainsi en circuit fermé grace a des tuyaux en silicone. Cette
circulation continue permet des préléevements de la solution a intervalles réguliers afin de quantifier
le Pi absorbé par la plante au cours d’une période donnée.

Avant de lancer I'expérience, 20 ml de solution provenant des bouteilles de 1L a été prélevé pour
chaque plante. Ensuite, un « flushing » a été réalisé afin d’établir une concentration égale en
nutriments dans les pots. Cette étape permet également de repérer les éventuels problémes
techniques (bouchons, dysfonctionnement de la pompe, etc.). Chaque plante a recu 4 x 50 ml de
solution.

Apres le flushing, la circulation peut démarrer. Les prélévements ont été réalisés a différents temps
(avant le démarrage du systéme, apres 24h de circulation, apres 48h de circulation et apres 72h de
circulation). Lors des prélevements, des tubes Falcon de 50 ml ont été utilisés pour récolter les
échantillons. Un arrét de la pompe est nécessaire lors de I'installation des tubes et lors de la récolte
de ceux-ci. Des structures en fer ont été utilisées pour maintenir le tuyau dans les pots et les tubes
Falcon.
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Figure 13 — Systéme semi-hydroponique a circulation continue. (A) Schéma représentant la mise en place du systeme mis au
point par Garcés-Ruiz et al. (2017). (B) Dispositif expérimental en serres. La solution Hoagland!°¥P' contenue dans les
bouteilles Duran (1L) est apportée dans les pots contenant les plantes de blé a I'aide d’'une pompe. Elle percole par gravité a
travers le systeme racinaire et retourne ensuite dans la bouteille. La solution nutritive circule ainsi de maniére continue a
travers des tuyaux en silicone. Trois tuyaux de 4 mm de diametre sont nécessaires a la circulation d’une plante de blé : un
reliant le pot (accroché sur un bouchon ouvert) a la bouteille (1), un autre reliant la bouteille a la pompe (2) (bien placé au
fond de la bouteille pour assurer que le prélevement se fasse de maniére continue), un dernier reliant la pompe au pot (3).
Des tuyaux « tygon » sont placés dans les pompes. Les pots sont posés sur des plaques de frigolite. (C) Dispositif lors du
prélevement des échantillons. Apres arrét de la pompe, le tuyau reliant la pompe au pot est déplacé dans le tube Falcon. La
pompe est relancée afin de prélever environ 20 ml de solution.

1) Glass bottle covered
with aluminum foil

4.2.2. Résultats intermédiaires obtenus lors du prétest

Les plantes de blé de la variété Balsamo arrosées a 25% de la CC ont montré une croissance réduite
en comparaison avec les plantes bien arrosées mais sont restées turgescentes (Tableau 4). Dés lors, il
a été décidé de garder ces régimes hydriques pour I'expérience finale :

- 100% : arrosage a 100% de la CC
- 50% : arrosage a 50% de la CC
- 25% :arrosage a 25% de la CC
Tableau 4 —Taille (cm) des plantes de blé de la variété Balsamo apres 28 jours de stress hydrique (a 25% de la CC) ou non (a

100% de la CC) lors du prétest. Certaines plantes ont été arrosées a I'eau, d’autres avec de la solution Hoagland'ewFi, Les
valeurs représentent les moyennes * écarts-types. Chaque traitement représente deux plantes de blé.

Traitement Taille (cm)
100% 46,7+ 4,4
25% 38,2+5,5
100% - Eau 43,7+1,1
100% - Hoagland 49,7 +4,6
25% - Eau 39+2,1

25% - Hoagland 37,5+9,2

Par ailleurs, I’analyse du préléevement du Pi (Figure 14) a montré que la quantité de Pi prélevée par les
plantes bien arrosées a I'eau est largement inférieure a celle prélevée par les plantes arrosées avec la
solution Hoagland"". De plus, les plantes stressées arrosées avec la solution nutritive ont prélevé
davantage de Pi que les plantes arrosées a 100% de la CC a I’eau. Ces résultats suggérent que lorsqu’il
n’y a plus d’apport en Pi, les plantes perdent leur capacité a prélever ce nutriment. Dés lors, des
réception de ces résultats, il a été décidé d’ajouter de la solution Hoagland'°*" dans les pots individuels
contenant les plantes de blé pour la phase de stress de I'expérience finale afin d’éviter tout artefact.
A noter que les plantes du bloc 1 étaient déja au milieu de la phase de stress.
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Figure 14 — Quantité de phosphore (mg/L) prélevée dans la solution nutritive lors de la période de récupération du prétest,
soit apres 0, 24h, 42h et 72h, par les plantes de blé de la variété Balsamo. Les plantes ont été soumises a un stress hydrique
(25%) ou non (100%) pendant 28 jours et ont été arrosées avec de I'eau déminéralisée ou avec la solution Hoagland'owi, Le
graphique représente les moyennes + écarts-types de chaque traitement comportant deux répétitions.

4.3. Expérience finale

L’expérience finale s’est déroulée sur une période de 80 jours pour chaque bloc, sans compter les
mesures apres la récolte, et se compose de plusieurs étapes successives (Figure 15). Chaque bloc a
été traité de maniére identique, avec la méme ligne du temps, avec une semaine de décalage.
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4.3.1. Vérification de la colonisation racinaire des plantes de blé par le CMA

Apres 21 jours de prémycorhization dans les bacs M, la colonisation des plantes de blé de chaque
variété a été mesurée (Tableau 5).

Tableau 5 — Pourcentages (%) de colonisation totale (CT), vésiculaire (CV) et arbusculaire (CA) d’une plante de blé par variété
(Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) et par bac aprés 21 jours de prémycorhization dans du substrat mycorhizé par
R. irregularis MUCL 49556.

Traitement ] %CT | %CV | %CA
BAC1

Astérix 59 26 2

Balsamo 0 0 0

Eldx_252 76 34 3

Furio_camillo 0 0 0
BAC 2

Astérix 5,5 0,5 0

Balsamo 76 27,5 2

Eldx_252 24,5 7 0

Furio_camillo 73 34,5 0,5

Les résultats ont montré que toutes les plantes n’étaient pas colonisées de maniére homogéne au sein
d’un méme bac. Dés lors, il a été décidé de laisser les plantes précoloniser 14 jours supplémentaires,
soit 35 jours au total (Figure 15). Malheureusement, du fait du nombre limité de plantules germées,
une seconde vérification de la colonisation n’a pas été possible. Pour pallier ce probléme, il a été
décidé de ne pas transférer les plantes dans la perlite (comme effectué dans les précédentes études
menées sur le systéme semi-hydroponique (Garcés-Ruiz et al., 2017 ; Calonne-Salmon et al., 2018 ; Le
Pioufle et al., 2019) et lors du prétest mais de transférer tout le contenu des puits (la plante et le
substrat contenant le mycélium du CMA) dans le pot de culture. Deés lors, le substrat utilisé pour
I’expérience finale est la terre de lave et non la perlite.

4.3.2. Transfert en pot

Aprés 31 jours de prémycorhization, les plantes de blé ont été transférées dans
des pots contenant au préalable 250 g de terre de lave. Ces pots sont
identiques au prétest et sont également disposés sur des plaques de frigolite
doublées pour soutenir les pots plus lourds (terre de lave plus lourde que la
perlite).

Le substrat contenu dans les bacs a été humidifié avec de I'eau déminéralisée
pour faciliter le prélevement de la plante (Figure 16). Aucune bille d’engrais n’a
été transférée. Apres transfert, le substrat a été humidifié jusqu’a saturation.
Ensuite, de la terre de lave a été rajoutée pour que le pot entier pese 600 g. Le
substrat a de nouveau été arrosé jusqu’a saturation. Apres 12 heures, le poids
de tous les pots a été réajusté a 600 g avec de la terre de lave. Cette étape est

Figure 16 — Transfert en pot
de la plantule avec son
importante afin de garantir un volume a saturation homogeéne pour tous les substrat

pots pour la suite de I'expérience.
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4.3.3. Dispositif expérimental en serres

Trois facteurs ont été testés: la variété (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo), le régime
hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et la mycorhization (M et NM). L'expérience a
été divisée en trois « blocs » homogenes (comportant 54 pots chacun), chacun décalé d’une semaine
afin de gérer plus facilement I'expérience. Six répétitions (deux par blocs) ont été considérées par
traitement. La disposition en serres a été réalisée de maniere aléatoire intra- et Interbloc a I'aide du
logiciel JMP. Chaque bloc était composé de six tables comprenant neuf pots dont un non-végétalisé
(NV). Chaque régime était représenté par deux pots NV par bloc. Les tables étaient disposées
parallelement a la fenétre plein sud (Figure 17).

| Fenétre | '

© o e o/ /@ Ol @@ o6 o .
: @ . 0 @ : 2 . @ : : . 4= Bloc 1 g
® 0|0 O/ @|@ O |0 o |0 @ :
& @ @ ® 2 2 @ %
® o ® 2 ® @ 1 Q| @ o - 2
® O | |0 0O @ O @& e & G
e o0 0@ |0 @ |0 O @ 0 ,
® ® O O © e o @ | G p O Y2 Légende
@ e @ 1 3 . @ @ @ . 1 2 M NM  Régimes hydriques
L ] c @ ® @ Astérix @ O 100 % de la CC @
® @ 1 ® & o e e ® & | O Balsamo 50 % de la CC @
@ O @ 2 o 0| e 3 ©)] 2 d 2 — b Eldx_252 . O 25 % de la CC @
@ . e @ 6 @ @ @ . o & @ Furio_camillo . O
® 0 O O @ ® _0 & 06
®® ® ® - : - 2 ® NV O

Figure 17 — Dispositif expérimental des plantes de blé en serres. Le facteur « variété » est représenté par des couleurs :
Astérix en orange, Balsamo en jaune, El4x_252 en bleu et Furio_camillo en vert. Le facteur mycorhization est représenté par
les bulles remplies pour les plantes mycorhizées (M) ou vides pour les non-mycorhizées (NM). Les trois régimes hydriques
sont représentés par les chiffres 1, 2 et 3 ; 1 pour 100% de la capacité au champ (CC), 2 pour 50% de la CC et 3 pour 25% de
la CC. lls sont également chacun représentés par deux pots non-végétalisés (NV).

4.3.4. Phase d’acclimatation

Aprés transfert dans les pots, les plantes de blé ont été acclimatées pendant 14 jours avant d’initier le
stress hydrique. Pour cela, elles ont été arrosées avec de la solution Hoagland'®*" jusqu’a saturation
deux fois par semaine.

4.3.5. Implémentation des régimes hydriques

Aprés la phase d’acclimatation, les trois régimes hydriques ont été imposés aux plantes de blé. Pour
rappel, ils correspondent au volume a saturation ou a 100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC.
Pendant les 17 premiers jours, les plantes ont été arrosées deux fois par semaine uniquement avec de
I'eau déminéralisée. Cependant, aprés réception des résultats du prétest révélant une différence
significative entre les plantes arrosées a I’eau déminéralisée et les plantes arrosées avec la solution, il
a été décidé d’arroser les plantes avec la solution Hoagland®“" pour les jours restants
d’implémentation du stress (soit 11 jours).
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Par ailleurs, afin d’apporter la méme concentration en éléments nutritifs dans tous les pots malgré
I’apport moindre en eau a 50% et 25% de la CC, la solution de Hoagland"" a été concentrée deux et
guatre fois en minéraux, respectivement.

A chaque arrosage, afin de déterminer le volume a saturation (100% de la CC) de chaque pot, la
solution de Hoagland'*? a été ajoutée (de 10 ml en 10 ml) jusqu’a observation des premiéres gouttes
en sortie des pots NV & 100% de la CC. A partir de ce volume, les volumes a ajouter dans les pots a
50% et 25% ont été déterminés.

4.3.6. Phase de réhydratation

Apres le stress hydrique de 28 jours, les plantes ont été réhydratées de maniere continue pendant
72 heures grace au systeme semi-hydroponique de circulation continue avec la solution de
Hoagland""",

4.3.7. Arrachage

Ala récolte, soit aprés 28 jours de stress hydrique et aprés 72 heures de réhydratation, les plantes ont
été arrachées pour déterminer le volume racinaire, les biomasses aériennes, racinaires et de I'épi,
ainsi que les pourcentages de colonisation des racines par le CMA.

4.3.8. Conditions environnementales en serres

Lors de I'expérience, les conditions climatiques en serres ont fortement fluctué d’'une semaine a
I'autre. Les températures ont varié de 17°C (nuit) a 35°C (début d’aprés-midi lors des périodes
chaudes). L’hygrométrie mesurée a varié de 19% a 62%. Les radiations du soleil ont varié de 0 (nuit) a
800 W/m? (début d’aprés-midi lors de périodes chaudes). Une semaine de neige suivie d’'une semaine
de canicule ont été observées. Des stores ont alors été baissés lors des journées chaudes et fortement
ensoleillées.

Il a donc été difficile de controler les conditions climatiques dans la serre afin de garder une certaine
homogénéité tout au long de I'expérience et entre chaque bloc. Ces conditions ont rendu les blocs
entre eux plus hétérogénes qu’imaginés, ce qui doit étre pris en compte dans l'interprétation des
résultats.
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4.4. Mesures effectuées

4.4.1. Développement des plantes

4.4.1.1. Taille des plantes et émergence des épis

La taille des plantes de blé a été mesurée depuis la base de la tige jusqu’a la plus haute feuille
développée étirée (Figure 18).

Cette mesure a été réalisée cinq fois :

- au moment du transfert dans les pots individuels
- avant le début du stress hydrique

- apreés 20 jours de stress hydrique

- alafin du stress hydrique

- apres la période de récupération, soit a la récolte

L’évolution (%) de la taille des plantes pendant le stress hydrique a été calculée selon la formule
suivante :

<Taille alarécolte — Taille avant le stress hydrique) % 100
Taille avant le stress hydrique
La date d’émergence des épis a été identifiée. Les différences de morphologie entre les génotypes

ont été observées.

Astérix Balsamo Eldx_252 Furio_camillo

Figure 18 — Photos des différentes variétés de blé (en conditions normales de précipitation) et mesure de la taille des plantes
depuis la base de la plante jusqu’a la plus haute feuille développée étirée.

4.4.1.2. Biomasse aérienne et racinaire

Le poids frais des racines, des feuilles et des épis ainsi que le volume racinaire ont été déterminés ala
récolte. La partie aérienne a été séparée de la partie racinaire en coupant la plante au collet. Les
racines ont été préalablement lavées a I'eau pour enlever la terre de lave. Elles ont été séchées avec
du papier Tork avant d’étre pesées. Le volume racinaire a ensuite été déterminé en plagant la racine
dans une éprouvette graduée de 20 ml, remplie de 10 ml d’eau. Le volume a ainsi été calculé a partir
du volume additionné lors de I'ajout de la racine dans I'eau.
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La détermination du poids sec de la partie aérienne et racinaire a été réalisée apres séchage dans une
étuve de 70°C pendant une semaine (jusqu’a ce que le matériel végétal soit complétement sec — soit
a la stabilisation du poids).

4.4.2. Parametres concernant les échanges de gaz foliaires

Un analyseur gazeux infrarouge (IRGA) a été utilisé pour mesurer I'activité photosynthétique, le flux
de transpiration et la conductance stomatique des feuilles de blé.

4.4.2.1. Principe

L'IRGA est un appareil utilisé depuis de nombreuses années afin de déterminer de maniére non
destructrice les parametres d’échanges gazeux foliaires (Meidner, 1962; Bird et al., 1977; Cramer et
Lewis, 1993; Bellasio et Griffiths, 2014; Wang et al., 2018). Il mesure les concentrations en CO; par
absorption infrarouge ainsi que les concentrations en H,0 grace a un capteur d’humidité réglé par
laser, de I'air qui entre et sort d’'une chambre contenant la feuille analysée. A I'aide d’une série de
formules (provenant du manuel IRGA MM - LCi SD manual Iss3-100.pdf), il permet de déterminer neuf
parametres différents. Les parametres qui nous ont intéressé ici sont le flux de transpiration (E), la
conductance stomatique (gs) et le flux d’assimilation de CO, (A) (Figure 19). L’efficience d’utilisation
de I'eau instantanée (EUE;) a été également calculée a partir de A et E (A/E).

Leaf
chamber

Air flow
leaving the
leaf chamber

IRGA
AIR SUPPLY —* CO, and H,0
—_— ;
analysis
N

Figure 19 — Représentation de la mesure du flux d’assimilation de CO, (A), de la transpiration (E) et de la conductance
stomatique (gs) sur des feuilles de mais, grace a I'IRGA. Figure reprise de la thése Le Pioufle (2020).

4.4.2.2. Mesures

Dans cette expérience, le modele portatif LCi-SD composé d’une chambre rectangulaire pour plante
monocotylée a été utilisé (Figure 20). Pour chaque plante, trois mesures ont été réalisées sur la
derniere feuille entierement développée. Pour produire le flux d’air rentrant dans la chambre, I'[RGA
a besoin d’un air frais dont les concentrations en CO, sont stables. Pour cela, le tuyau permettant
d’aller chercher I'air frais a été placé a I'extérieur, dans le jardin derriére les serres. Afin d’avoir des
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conditions uniformes (mouvements, lumiéere) entre les différentes plantes, I'appareil a été déposé sur
une table et les pots ont été déplacés (Figure 20).

Cette mesure a été réalisée en matinée (entre 9h et 11h) et a été répétée trois fois durant I'expérience

- avant le stress hydrique, soit apres les 14 jours d’adaptation en pot (TO)
- apres les 28 jours de stress hydrique (T1)
- apres la période de réhydratation de 72h (T2)

M“““H\W mq"“vnm\*q;ﬁ ’ra e
2\

Eage “ML Sl B

Figure 20 — Photo représentant la mesure en serres réalisée avec I'IRGA. Cet appareil a permis de mesurer la transpiration
(E), la conductance stomatique (g;s) et le flux d’assimilation de CO, (A) des plantes de blé.

4.4.3. Potentiel hydrique
4.4.3.1. Principe

Le potentiel hydrique () des plantes ou indique la demande en eau dans une plante. Le { integre la
tension d’humidité du sol dans la zone racinaire, la résistance au mouvement hydrique a I'intérieur de
la plante et la demande pour la transpiration imposée par I'environnement (température, pression,
vent, etc.). La mesure du Y indique le statut hydrique de la plante « du point de vue » de la plante ; ce
qui permet de savoir comment I’environnement I'affecte. Un ( faible (en valeurs négatives) affecte la
plante et est lié a de nombreuses réactions physiologiques comme I'arrét de photosynthese, la
réduction de la croissance, ou encore la mort de celle-ci. C'est donc une mesure de la capacité de la
plante a continuer sa croissance en fonction de son environnement (ex. sécheresse).

La mesure du U foliaire utilisant une chambre a pression est une méthode standard utilisée en
recherche et développement (Deloire et al., 2020). Le | est mesuré sur une feuille représentative de
la plante (pas spécialement la plus jeune). Il faut détacher la feuille et la disposer dans une chambre a
pression avec I'extrémité coupée dépassant de la chambre. Un gaz neutre envoyé dans la chambre a
pression va induire une pression sur la feuille. Ainsi, le  peut étre estimé a partir de la pression
requise pour exsuder la sévre brute (xyleme) des cellules du mésophylle. Lorsque la premiére goutte
apparait, la pression est notée (Figure 21). La technique est décrite par Scholander et al. (1965).
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La mesure du  équivaut a la tension dans la colonne d’eau du xyléme au moment ou I'échantillon a
été coupé. Elle est exprimée en bar et en valeurs négatives.

Monometre indiquant Feuille dépassant de la
les valeurs de potentiel chambre a pression. Pas Gislitteexstvevisible

Bouteille sous e ;
de goutte visible - fin de la mesure

pression en N, hydrique (bar)

Chambre a
pression

Figure 21 — Mesure du potentiel hydrique () des plantes grace a la chambre a pression.

4.4.3.2. Mesures

Cette mesure doit absolument étre effectuée a I'aube, quand I'état hydrique est a son maximum. Elle
a été réalisée a deux répétitions :

- apres le stress hydrique de 28 jours (T1)
- apres la période de réhydratation de 72 heures (T2)

4.4.3.3. Interprétation des résultats

Le  de la plupart des plantes juste avant I"aube se situe entre -3 et -10 bar. A -3 bar, les plantes sont
non limitées en eau méme durant la journée. A partir de -10 bar, ces plantes sont srement limitées
pour différents processus métaboliques, et d’autant plus durant le jour car le ) augmente. Si le ) est
plus élevé que -10 avant 'aube, la plante est trés limitée en eau.

Le Y maximum se passe durant la journée, lorsque la radiation solaire est au maximum (début d’apres-
midi). Les plantes qui augmentent leur { jusqu’a -17 bar sont sévérement limitées en eau pour leur
croissance. A partir de -20 bar, un flétrissement de la plante s’observe et sa vigueur diminue.

Le blé est considéré comme une culture a stress moyen :

- de 0 a -10 bar: la croissance n’est pas limitée par I'eau, apport adéquat, maintien de la
croissance foliaire maximale

- de-12 a-15 bar : réduction légére a modérée de la croissance foliaire

- de -15 bar a -20 bar : fermeture des stomates, arrét de la croissance foliaire, déclin de la
croissance
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4.4.4. Pourcentages de colonisation intraracinaire par le CMA

L’évaluation du taux de colonisation racinaire par le CMA a été réalisée aprés la récolte, soit apres 28
jours de stress hydrique suivie d'une période de récupération de 72 heures, sur I'ensemble des plantes
M et sur certaines plantes NM pour vérifier qu’elles ne soient pas colonisées.

4.4.4.1. Coloration racinaire

Le protocole de coloration racinaire est le méme que celui couramment utilisé au laboratoire de
Mycologie de I'UCLouvain, décrit dans le manuel « International training on in vitro culture of
Arbuscular Mycorrhizal Fungi — Complementary Session : Root staining ».

Apres la pesée du poids sec racinaire, chaque racine a été placée dans un tube Falcon de 50 ml rempli
d’eau afin d’étre réhydratée. Apres 24 heures, I’eau a été remplacée par une solution de KOH 10% afin
de clarifier les racines. Les racines ont été incubées dans un four a 70°C pendant 1h15. La solution
KOH a ensuite été éliminée et les racines ont été immergées pendant cing minutes dans de I'HCI 1%
servant a neutraliser le KOH. Enfin, les racines ont été colorées avec de la solution contenant de I'encre
2% dans une solution de HCl 1%, a 70°C pendant 45 minutes. L'encre a ensuite été enlevée et les
racines placées dans de I'eau jusqu’a observation. Aprés observation, les racines ont été conservées
dans une solution de lactoglycérol (eau : acide lactique : glycérol, 1/3 :1/3 : 1/3).

4.4.4.2. Quantification du taux de colonisation

Quarante fragments racinaires d’environ 1 cm de long ont été disposés sur des lames de microscope.
Une goutte de lactoglycérol a été ajoutée sur la lame afin que la racine soit bien observable au
microscope et qu’elle ne séche pas trop rapidement. Les fragments ont ensuite été recouverts d’'une
fine lamelle et ont été écrasés modérément afin de rendre I'observation au microscope plus claire.
Ainsi, quatre lignes de cinq fragments constituent une lame et peuvent servir a observer 100
intersections, comme expliqué ci-dessous. Il estimportant que les fragments soient choisis de maniére
aléatoire et de diametre homogéne. Une importance capitale est accordée a la fabrication des lames
et I'observation au microscope afin que toutes les observations soient le plus homogéne possible pour
minimiser I'erreur due a I’échantillonnage.

La quantification des structures du CMA a été réalisée selon la méthode de Mc Gonigle et al. (1990)
(Figure 22). Les racines ont été observées a I'aide d’un microscope optique avec un grossissement
x100 ou x200. Cette méthode consiste a observer 200 intersections par échantillon (soit 100 par lame
et 5 par fragment racinaire) et a déterminer les structures présentes au centre de I'objectif. Les
observations et les structures sont catégorisées dans le Tableau 6.

Les différents pourcentages de colonisation (total, arbusculaire et vésiculaire) peuvent ainsi étre
évalués (Equation 1).
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Figure 22 — (A) Représentation de I’évaluation de la colonisation racinaire par le CMA grace a la méthode de Mc Gonigle et
al. (1990) d’apres le manuel du laboratoire de Mycologie de I'UCLouvain sur la coloration racinaire. (B) Photo prise pendant
cette expérience, lors d’'un comptage sur la variété Astérix.

Tableau 6 — Identification et comptage des différentes structures du CMA lors de I'observation au microscope optique selon
la méthode de Mc Gonigle et al. (1990).

Structures traversées par la ligne imaginaire Identification

Rien (A) 1 négatif

Un hyphe (D) ou plusieurs hyphes 1 hyphe

Hyphe(s) + arbuscule(s) (E) 1 arbuscule

Hyphe(s) + vésicule(s) (B) 1 vésicule

Arbuscule(s) + vésicule(s) 1 arbuscule + 1 vésicule
Hyphe(s) + arbuscule(s) + vésicule(s) (C) 1 arbuscule + 1 vésicule

Equation 1 — Calculs des taux de colonisation totale (CT), arbusculaire (CA) et vésiculaire (CV)

T 200 — Négatif's

500 x 100 (%)
CA = Arbuscules %100 (%)
200
- Vésicules x 100 (%)
200
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4.5.  Analyses statistiques

Pour I'ensemble des données présentées dans les résultats, un modele mixte (GLM) a été utilisé a
I'aide du logiciel JMP. L'expérience reprend trois facteurs fixes (variété, régime et mycorhization) et
deux facteurs aléatoires (table et bloc). Afin d’alléger le modele, les facteurs table et bloc ont été
imbriqués (table[bloc]). De la sorte, on considéere le facteur ‘table’ comme trois niveaux
(correspondant aux blocs) de six tables.

Une fois le modele complet mis en ceuvre (avec I'ensemble des facteurs et leurs interactions
considérés), les hypothéses de normalité des résidus, d’'indépendance des échantillons et d’égalité
des variances ont été vérifiées :

1. Normalité des résidus: les résidus doivent suivre une loi normale. Cela se vérifie
graphiqguement en regardant I'alignement des points sur le QQplot des résidus ; ainsi que par
le test de Shapiro-Wilk. Cependant, il faut nuancer les résultats de Shapiro-Wilk car ils peuvent
passer a coté de certaines anormalités. Il est donc important de se fier au QQplot. Certaines
transformations ont di étre réalisées afin de remplir cette condition (Tableau 7).

2. Indépendance des échantillons : les échantillons doivent étre prélevés aléatoirement et
indépendamment. Cette hypothése est vérifiée dans cette expérience grace au design
expérimental en serres.

3. Egalité des variances (homoscédasticité) : les variances des résidus des populations des
différents groupes sont supposées étre égales. Cette hypothese est vérifiée a I'aide du test
d’homogénéité des variances de Levene.

Tableau 7 — Transformations des données afin de remplir I’'hypothése de normalité.

Données transformées Type de transformation

Pourcentage de colonisation vésiculaire Logarithmique

Pourcentage de colonisation arbusculaire Logarithmique

Volume racinaire Logarithmique

Poids sec aérien total (PSA) Logarithmique

Poids sec racinaire (PSR) Logarithmique

Ratio racinaire/aérien (PSR/PSA) Logarithmique

Conductance stomatique (g.) en 70, T1 et T2 Racine carrée

Taux de transpiration (E) en T1 et T2 Logarithmique et racine carrée respectivement
Efficience d'utilisation de I'eau instantanée (EUE) en T1 Racine carrée

Le modele complet avec les transformations correctes a permis d’analyser les effets des différents
facteurs ainsi que leur interaction. Cela a permis d’analyser si les variétés répondaient différemment
aux différentes conditions. Ensuite, pour chaque mesure, un modéle mixte par variété a été utilisé afin
d’observer de plus prés les effets des facteurs régime, mycorhization et de leur interaction.

Lorsque I'effet d’un facteur était significatif (p < 0,05), un test HSD-Tukey a été réalisé afin de comparer
les moyennes entre elles et ainsi savoir si les traitements donnent des réponses significativement
différentes. La méthode de Tukey permet de réaliser des comparaisons multiples en minimisant le
taux d’erreur lié a la multiplicité des tests.
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5. Résultats

5.1.  Evaluation de la colonisation par le CMA

L’évaluation de la colonisation racinaire par le CMA R. irregularis MUCL 49556 a été réalisée sur
I’ensemble des plantes de blé colonisées au moment de la récolte, soit aprés 14 jours d’adaptation en
pots, 28 jours de stress hydrique et 72 heures de récupération apres le stress.

Aucune différence significative entre les variétés n’a été observée sur les %CT et %CA (Tableau 8). En
revanche, le %CV était significativement plus élevé chez la variété Furio_camillo par rapport a Astérix.
Les deux autres variétés ont des valeurs intermédiaires non significativement différentes a
Furio_camillo et Astérix.

Tableau 8 — Pourcentages (%) de colonisation racinaire totale (CT), vésiculaire (CV) et arbusculaire (CA) des racines des
différentes variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252, Furio_camillo) par le CMA R. irregularis MUCL 49556, au moment de
la récolte.

Traitement %CT %CV %CA
Astérix 32+36,9 83+11,2a 4+48
Balsamo 43,8 + 31,5 13,7+12,3ab 51+7,8
El4x_252 37,5+24,9 9,8+10,7 ab 3,8+4,6
Furio_camillo 42 + 26,3 11,4+9,1b 8+6,7
Effet variété (p-valeur) 0,7888 0,0223 0,1191
Table[bloc] (% du total) 0 0 1,2

Les valeurs représentent la moyenne * écart-type de chaque variété comprenant 22, 16, 21 et 24 répétitions pour Astérix,
Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo, respectivement. Pour chaque parametre, les différences entre chaque niveau de facteur
ont été testées a I'aide d’un test HSD-Tukey, a partir du modéle mixte GLM a un facteur fixe (variété) (p < 0,05). Les valeurs
suivies de lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05). L’absence de lettre signifie qu’il n’y a pas de
différence significative entre les traitements. L’effet du facteur variété ainsi que les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires sont indiqués.

Par ailleurs, le régime hydrique n’a pas impacté de maniére significative la colonisation racinaire chez
Astérix et El4x_252 (Tableau 9). Cependant chez Balsamo et Furio_camillo, les %CA et %CV ont été
impactés. Le %CA a diminué significativement avec la réduction du régime hydrique chez Balsamo
(100% > 50% > 25%). De plus, le %CV observé sur les plantes arrosées a 25% de la CC était
significativement inférieur a celui des plantes arrosées a 50% chez Furio_camillo.

Une analyse supplémentaire a été réalisée sur I'effet d’interaction variété*régime. Cependant, aucun
effet significatif (p < 0,05) n’a été observé suggérant que l'effet du régime hydrique sur les
pourcentages de colonisation racinaire n’a pas changé significativement, quelle que soit la variété.

44



Tableau 9 — Pourcentages (%) de colonisation racinaire totale (CT), vésiculaire (CV) et arbusculaire (CA) des racines des
variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) par le CMA R. irregularis MUCL 49556, au moment de la récolte,
et en fonction des différents régimes hydriques imposés (arrosage a 100%, 50% et 25% de la CC). Le stress hydrique a duré
28 jours et a été suivi d’une période de récupération de 72 heures.

Traitement %CT %CV %CA
100% 27,5+28,2 6,4+12,9 6,6+6,2
50% 37,5+29,1 12,5+13,1 35+46
25% 30,5+26,1 53+6,1 2,1+23
Effet régime (p-valeur) 0,6689 0,2576 0,4067
Table[bloc] (% du total 0 0,16 0
100% 40,2 £ 35,3 9,75+13 10,1+10,7a
50% 40,9 + 31 15,9 + 13,3 26+2b
25% 53,6 33,3 16,5+ 11,4 0,5+0,7 ¢
Effet régime (p-valeur) 0,9312 0,6023 < 0,0001
Table[bloc] (% du total 0 0 0
100% 36,9+32,1 93+11 4,3+4;3
50% 48,1+19,4 15,2+12,8 55+6,2
25% 25,8+ 16 4,1+3,3 1,2+1
Effet régime (p-valeur) 0,3685 0,2285 0,2515
Table[bloc] 0 54,4 0
e hudocamile ]
100% 30,9+27,1 8,1+7,5ab 79+7,1
50% 56,5 + 20,5 164+9,3a 11,1+7,3
25% 36,1+ 26,8 88+89b 4,2+29
Effet régime (p-valeur) 0,1123 0,0470 0,1876
Table[bloc] (% du total) 37,5 0 40,5

Les valeurs représentent la moyenne + écart-type de chaque traitement, comprenant (7, 8,7;6,6,4;8,7,6;8,9,7)
répétitions pour les traitements (100%, 50%, 25%) des variétés (Astérix ; Balsamo ; El4x_252 ; Furio_camillo) respectivement.
Pour chaque paramétre, les différences entre chaque niveau de facteur ont été testées a I'aide d’un test HSD-Tukey, a la
suite du modele mixte GLM (p < 0,05). Les valeurs suivies de lettres différentes sont significativement différentes. L’absence
de lettre signifie qu’il n’y a pas de différence significative entre les traitements. L'effet du facteur régime ainsi que les
pourcentages des effets dus aux facteurs aléatoires sont indiqués.

5.2. Parametres morphologiques des plantes

5.2.1. Evaluation de I'effet des facteurs fixes et de leurs interactions sur les parameétres
morphologiques des plantes

Tout d’abord, un modéle reprenant les trois facteurs (variété, régime hydrique et mycorhization) a été
utilisé afin d’évaluer les effets de chaque facteur ainsi que les effets de leur interaction sur les
parameétres morphologiques de la croissance des plantes (Tableau 10).

Le Tableau 10 montre un effet significatif (p < 0,05) de la variété et du régime hydrique sur I'ensemble
des réponses morphologiques étudiées, a I'exception du poids sec de la partie aérienne (PSA) qui, lui,
ne montre pas de différence significative entre variétés. Les résultats du modéle complet montrent
également un effet significatif de 'interaction variété*régime sur la taille des plantes a la récolte, le
nombre de feuilles chlorophylliennes a la récolte, le PSA, le ratio entre le poids sec racinaire et aérien
(PSR/PSA) et le contenu en eau de la partie aérienne. Cela signifie que I'impact du régime hydrique
sur ces parametres dépend des variétés et vice-versa. De plus, un effet de l'interaction entre les
facteurs variété*mycorhization a été déterminé sur le pourcentage que représente I'épi sur le PSA.
Cela signifie que I'effet de la colonisation sur ce paramétre dépend de la variété et vice-versa. Enfin,
I'effet de I'interaction entre les trois facteurs n’a pas été significatif pour aucun des parameétres de
croissance.



Etant donné que ces paramétres morphologiques répondent différemment en fonction des variétés,
il est nécessaire de les analyser séparément ; afin d’examiner I'effet de la mycorhization en fonction
du régime hydrique, méme si cette interaction parait peu significative a cette échelle.

Le nombre de feuilles chlorophylliennes, le volume racinaire et le contenu en eau ne seront pas
détaillés plus en profondeur. En effet, ces réponses sont déja en partie représentées par la biomasse
aérienne et racinaire. Elles sont néanmoins présentes dans le Tableau 10 car des effets significatifs de
certains facteurs ont été observés.
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5.2.2. Taille des plantes a la récolte

De maniére générale, la taille des plantes de blé a la récolte était comprise entre 25,5 cm (plantes M
a 25% de la CC chez Furio_camillo) et 46,9 cm (plantes M a 100% de la CC chez El4x_252) (Figure 23).
Grace au modele complet (Tableau 10), suivi d’'un test HSD-Tukey sur le facteur variété (autres facteurs
confondus), il a pu étre montré que la taille des plantes a la récolte de la variété Furio_camillo était
significativement inférieure aux trois autres variétés (Figure 23). En outre, les influences du régime
hydrique et de la mycorhization ont eu des effets différents sur ce paramétre.

Quel que soit la présence ou I'absence de colonisation racinaire, la taille des plantes a la récolte de la
variété Astérix était significativement inférieure a 25% de la CC par rapport aux deux autres régimes
hydriques. De plus, au sein d’un méme régime hydrique, aucune différence significative n’a été
observée entre la taille des plantes M et NM.

Aucun effet du régime hydrique sur la taille a la récolte n’a été observé chez la variété Balsamo, plantes
M et NM confondues. En outre, un effet de la mycorhization a été observé. Cependant, aucune
différence significative entre plantes M et NM d’un méme régime hydrique n’a pu étre identifiée.

La taille des plantes a la récolte de la variété Eld4x_252 a diminué significativement avec le stress
hydrique (100% > 50% > 25%). Aucun effet de la mycorhization n’a été observé.

Les plantes a 100% de la CC de la variété Furio_camillo étaient significativement plus grandes a la
récolte que les plantes a 25% de la CC. Aucun effet de la mycorhization n’a été observé.
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Table[bloc] (% du total) 40,1 15,7 19,6 14,6

Figure 23 —Taille a la récolte (cm) des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x, Furio_camillo) en fonction du régime
hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et NM). Le stress hydrique a duré 28 jours
et a été suivi d’une période de récupération de 72 heures. Les différences entre chaque niveau de facteur ont été testées a
I'aide d’un test HSD-Tukey, a la suite du modéle mixte GLM (p < 0,05). Les différences entre variétés ont été testées a partir
du modéle complet a trois facteurs fixes tandis que celles concernant le régime hydrique ont été testées au sein des variétés,
a partir du modele a deux facteurs fixes. Les lettres majuscules (A, B) différentes signifient que les valeurs entre variétés sont
significativement différentes. Au sein des variétés, les lettres minuscules (a, b, c) différentes signifient que les valeurs pour
les régimes hydriques correspondant sont significativement différentes. L'absence d’astérisque (*) au-dessus des
histogrammes signifie qu’il n’y a eu pas de différence significative entre les traitements M et NM. Le tableau reprend les
effets des facteurs régime et mycorhization et de leur interaction sur la taille des plantes de blé a la récolte, et ce pour chaque
variété ; ainsi que le pourcentage des effets dus aux facteurs aléatoires.

5.2.3. Evolution de la taille des plantes pendant le stress hydrique

De maniere générale, I'évolution de la taille depuis le début du stress hydrique a varié entre 4%
(El4x_252 NM a 25% de la CC) et 79% (El4x_252 M a 100% de la CC) (Tableau 11). Grace au modeéle
complet (Tableau 10), suivi d’'un test HSD-Tukey sur le facteur variété (autres facteurs confondus), il a
pu étre montré que cette évolution était significativement inférieure chez Furio_camillo par rapport
aux trois autres variétés. En outre, l'influence du régime hydrique et de la mycorhization sur ce
parametre a évolué différemment au sein des variétés.

Chez la variété Astérix, quelle que soit la présence ou I'absence du CMA, I'évolution de la taille des
plantes a 25% de la CC était significativement inférieure a celle des deux autres régimes hydriques.
Aucun effet du CMA n’a été observé au sein des régimes hydriques.

L’évolution de la taille des plantes pendant le stress hydrique chez la variété Balsamo n’a pas été
influencée significativement par le régime hydrique et la mycorhization.

Tous régimes confondus, il y a eu une évolution significativement supérieure de la taille des plantes
M par rapport aux plantes NM chez El4x_252 pendant le stress hydrique. Le régime hydrique a
également eu un effet hautement significatif sur cette évolution (100% > 50% > 25%). En outre,
I'interaction régime*mycorhization était significative. Cela signifie que I'évolution de la taille des
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plantes a été impactée différemment par le stress hydrique selon la présence ou I'absence du CMA et
vice-versa. Cependant, l|'analyse post-hoc n’a pas permis de discriminer les moyennes
significativement différentes.

Enfin, ce parametre était significativement supérieur chez les plantes a 100% de la CC par rapport aux
deux autres régimes chez Furio_camillo.
Tableau 11 — Evolution (%) de la taille des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x, Furio_camillo) pendant les 28 jours

de stress hydrique et en fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization
(M et NM).

Traitement Astérix Balsamo El4x_252 Furio_camillo
A A A B
M 42+22,8 319+21 50,4+345* 25+23,2
NM 31,4+15,8 38+22,6 26+26* 17 +25,8
100% 53,4+24,4a 42,1+22,4 70+30a 41,1+296a
50% 40,5+11,2a 37,3+231 46,3+22b 16,4 +16,7b
25% 21,4+118b 26,2 +18,3 8,1+83¢c 95+86b
100%-M 60,4 + 29 35+24,8 78,9 + 28,8 46,2+ 23,5
100%-NM 41,2+1,8 49,1+19,3 46,2 + 20,8 30,7+41,4
50%-M 40,9+10,4 31,2+213 50,8 + 21,2 15,5+17,4
50%-NM 39,6+14,4 43,4 £ 25,2 40,1+ 23,9 19,1+17,7
25%-M 24,7+10,7 28,2+19,7 12,2+2,7 12,8+9,9
25%-NM 16,9+12,9 25,3+18,8 3,9+10,1 49+3,7
Effets (p-valeur)
Régime < 0,001 0,1272 < 0,0001 < 0,0001
Mycorhization 0,1063 0,3985 0,0199 0,2367
Régime*Mycorhization 0,5199 0,6307 0,0375 0,6438
Table[bloc] (% du total) 7,1 27,1 75,3 0

L’évolution (%) de la taille des plantes pendant le stress hydrique a été calculée comme suit : ((taille récolte — taille avant
stress) / taille avant stress) x 100. Les valeurs représentent la moyenne + écart-type de chaque régime hydrique. Les valeurs
suivies d’une lettre différente sont significativement différentes (p < 0,05), selon le test HSD-Tukey, a la suite du modéle GLM
(p £ 0,05) a deux facteurs fixes concernant les différences entre régime hydrique et mycorhization et a trois facteurs fixes
concernant les différences entre variétés (modéle complet). L'absence de lettre signifie que, pour chaque facteur, les
différents niveaux ne sont pas significativement différents. Les différences entre les niveaux des facteurs variété, régime et
mycorhization sont symbolisées par des lettres majuscules (A, B), des lettres minuscules (a, b, c) et des astérisques (*)
respectivement. Les effets des différents facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires sont également repris dans le tableau.

5.2.4. Poids sec aérien total

De maniere générale, le PSA (feuilles et épi) a la récolte était compris entre 0,17 g (Astérix NM a 25%
delaCC)et0,48 g (Furio_camillo NM a 100% de la CC) (Figure 24). En outre, a partir du modéle complet
(Tableau 10), suivi d’un test HSD-Tukey sur le facteur variété (autres facteurs confondus), il a pu étre
montré qu’il n’y a pas eu d’effet de la variété sur ce parametre (p = 0,1908).

Chez la variété Astérix, le PSA des plantes a 25% de la CC était significativement inférieur a celui des
deux autres régimes. Aucun effet de la mycorhization sur ce parametre n’a été constaté.

Les plantes a 25% de la CC chez Balsamo avaient un PSA significativement inférieur aux plantes a 100%.
Les plantes a 50% de la CC avaient des valeurs intermédiaires non significativement différentes des
deux autres régimes hydriques.
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De plus, le régime hydrique a eu un effet hautement significatif sur le PSA chez El4x_252 (100% > 50%
> 25%).

En outre, le PSA des plantes a 25% de la CC a été significativement inférieur a celui des deux autres
régimes chez Furio_camillo. Grace aux observations régulieres effectuées lors de I'expérience, les
plantes de cette variété ont été caractérisées comme des plantes a tallage important et des repousses
ont été observées lors de la réhydratation.

Enfin, au sein de chaque variété, aucune interaction régime*mycorhization significative n'a été
identifiée.

A A A A
Astérix Balsamo Eldx_252 _Furio_camillo
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Effets (p-valeur) a a b a ab b a b c a a b
Régime <0,0001 0,0038 <0,0001 <0,0001
Mycorhization 0,4621 0,3291 0,3271 0,7411
Régime*Mycorhization 0,5734 0,2769 0,3562 0,8734
Table[bloc] (% du total) 32,9 39,8 53,4 28,9

Figure 24 — Poids (g) sec aérien total (épi + feuilles) a la récolte des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252,
Furio_camillo), en fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et
NM). Le stress hydrique a duré 28 jours et a été suivi d’'une période de récupération de 72 heures. Les lettres minuscules (a,
b, c) en dessous de chaque régime hydrique symbolisent les comparaisons multiples faites a I'aide du test HSD-Tukey a partir
du modele mixte GLM a deux facteurs fixes (p < 0,05). La lettre majuscule (A) identique au-dessus de chaque variété signifie
qgu’il n’y a pas eu de différence significative entre variétés, selon le test HSD-Tukey a partir du modele complet a trois facteurs
fixes (p < 0,05). Le tableau représente les effets des facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus
aux facteurs aléatoires.

5.2.5. Poids de I'épi par rapport au poids total de la partie aérienne de la plante

Le poids de I'épi par rapport au poids total de la partie aérienne est exprimé ici en %. De maniéere
générale, ce % a varié entre 37% (Balsamo M a 100% de la CC) et 0% (pas d’épi chez les plantes de la
variété Furio_camillo a 25% de la CC) (Tableau 12). Un test HSD-Tukey sur I'effet variété a partir du
modele complet (Tableau 10) a permis d’identifier qu’Astérix et Balsamo se composaient de plantes
ayant ce % significativement supérieur a El4x_252 et Furio_camillo. Ce paramétre est également
significativement supérieur chez Balsamo par rapport a Astérix (Tableau 12).
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Concernant la variété Astérix, ce % était significativement inférieur chez les plantes a 25% de la CC par
rapport aux deux autres régimes hydriques. Aucun effet de la mycorhization n’a été observé.

Tous régimes hydriques confondus, cette valeur était significativement supérieure chez les plantes M
par rapport aux plantes NM chez Balsamo. Cette différence significative a également été retrouvée au
sein du régime a 100% de la CC. Le test HSD-Tukey effectué pour identifier une différence entre les
plantes M et NM du régime a 25% de la CC des plantes Balsamo donne une p-valeur égale a 0,0844.
De plus, les plantes a 100% de la CC avaient des valeurs plus élevées par rapport aux deux autres
régimes hydriques.

En outre, ce parametre était significativement plus élevé chez les plantes a 50% de la CC de la variété
El4x_252 par rapport aux plantes a 25% de la CC. Les plantes a 100% présentaient des données
intermédiaires non significativement différentes des deux autres régimes hydriques. Aucun effet de
la mycorhization n’a été observé.

Concernant la variété Furio_camillo, I'ensemble des plantes arrosées a 25% de la CC n’ont pas donné
d’épi ; ce qui se traduit par une différence significative de ce régime par rapport aux deux autres
régimes.

Tableau 12 — Pourcentages (%) de I'épi sur le poids sec aérien total (PSA) a la récolte des quatre variétés de blé (Astérix,

Balsamo, El4x_252, Furio_camillo), en fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la
mycorhization (M et NM). Le stress hydrique a duré 28 jours et a été suivi d'une période de récupération de 72 heures.

Traitement Astérix Balsamo Eldx_252 Furio_camillo
A B c c
M 25,1+10,2 33,7+9,7* 14,1+11,4 5+9,6
NM 17,6 +11,3 20,3+83* 6+7,7 49+9,1
100% 26,8+82a 31,2+8,7a 14+11,4ab 43+78a
50% 26,2+t76a 259+11b 16,1+10a 10,7+124a
25% 143+12,4b 21,8+12,1b 2,7+51b 0+0b
100%-M 28,4+9 375+81* 17 +10,7 4,1+7,6
100%-NM 24+7,1 248+24% 6,2+10,7 4,7+9,4
50%-M 28,3+7,5 31,2+13,2 20,1+10,2 98+129
50%-NM 22,17 20,5+4,9 10,4+7,1 13,3+12,6
25%-M 18,1+ 11,7 31,8+4,4 3,2+5,2 0+0
25%-NM 9+12,4 16,8+11,6 2,2+5,3 0+0
Effets (p-valeur)
Régime 0,0005 0,0292 0,0068 0,0049
Mpycorhization 0,2260 < 0,0001 0,0542 0,7201
Régime*Mycorhization 0,8402 0,6533 0,4347 0,7492
Table[bloc] (% du total) 59,6 0 41,7 0

Les valeurs représentent les moyennes + écarts-types des différents traitements. Les valeurs suivies d’une lettre différente
sont significativement différentes (p < 0,05), selon le test HSD-Tukey, a la suite du modeéle mixte GLM (p < 0,05) a deux
facteurs fixes concernant les différences entre régime hydrique et mycorhization et a trois facteurs fixes concernant les
différences entre variétés (modele complet). L’absence de lettre signifie que, pour chaque facteur, les différents niveaux ne
sont pas significativement différents. Les différences entre les niveaux des facteurs variété, régime et mycorhization sont
symbolisées par des lettres majuscules (A, B), des lettres minuscules (a, b, c) et des astérisques (*) respectivement. Le tableau
reprend également les effets des différents facteurs, de leur interaction et les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires.
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5.2.6. Poids sec racinaire

Comme le montre la Figure 25, la biomasse racinaire a fortement varié en fonction des variétés : entre
0,06 g (Balsamo M a 25% de la CC) et 0,28 g (Furio_camillo NM a 100% de la CC). De plus, grace au
modele complet (Tableau 10), suivi d’un test HSD-Tukey sur le facteur variété, il a pu étre montré que
le PSR des variétés Furio_camillo et El4x_252 était significativement plus élevé que celui des variétés
Astérix et Balsamo, quel que soit le régime hydrique ou I'état de mycorhization appliqués. Ce
parameétre était également significativement plus élevé pour Astérix par rapport a Balsamo.

En outre, l'influence du régime hydrique et de la mycorhization sur ce paramétre a évolué
différemment au sein des variétés. Chez Astérix, Balsamo et Furio_camillo, quelle que soit la présence
ou I'absence de mycorhization, le PSR des plantes a 100% de la CC était significativement supérieur a
celui des plantes a 25% de la CC. Le PSR des plantes a 50% de la CC présente des valeurs intermédiaires
aux deux autres régimes hydriques. Chez El4x_252, aucun effet significatif du régime hydrique n’a été
observé sur le PSR a la récolte.
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Effets (p-valeur) a ab b ab b a a a a ab b
Régime 0,0215 0,0381 0,1784 0,0043
Mycorhization 0,8982 0,9542 0,3997 0,6689
Régime*Mycorhization 0,6365 0,2065 0,6781 0,5619
Table[bloc] (% du total) 42,6 23,8 0 22,2

Figure 25 — Poids (g) sec racinaire a la récolte des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252, Furio_camillo) en
fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et NM). Le stress
hydrique a duré 28 jours et a été suivi d’'une période de récupération de 72 heures. Les différences entre les niveaux des
facteurs variétés et régime hydrique sont symbolisées par les lettres majuscules (A, B, C) et minuscules (a, b, c)
respectivement. Ces comparaisons ont été réalisées a I'aide du test HSD-Tukey a partir du modéle mixte GLM (p < 0,05) a
trois facteurs concernant les différences entre variétés (modéle complet) et deux facteurs concernant les régimes hydriques.
Le tableau reprend les effets des facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires.
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5.2.7. Ratio entre le poids sec racinaire et le poids sec aérien

Comme le montre la Figure 26, le ratio PSR/PSA était compris entre 0,26 (Balsamo M a 100% de la CC)
et 0,93 (Furio-camillo NM a 25% de la CC). De plus, grace au modele complet (Tableau 10), suivi d’un
test HSD-Tukey sur le facteur variété, il a pu étre montré que ce rapport était significativement
supérieur chez les variétés El4x_252 et Furio_camillo par rapport aux deux autres variétés.

Pour les variétés Astérix et Furio_camillo, le PSR/PSA des plantes a 25% de la CC était significativement
supérieur par rapport aux deux autres régimes hydriques. L'effet du régime hydrique sur ce ratio était
hautement significatif (100% < 50% < 25%) chez El4x_252. Aucun effet du régime hydrique n’a été
observé chez Balsamo.

Enfin, au sein de chaque variété, aucune différence significative entre les plantes M et NM d’un méme
régime n’a été identifiée, et aucune interaction significative entre les facteurs régime*mycorhization
n’a été observée.
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Régime* Mycorhization 0,9651 0,7790 0,7965 0,8444
Table[bloc] (% du total) 42,7 0 45,7 0

Figure 26 — Ratio entre le poids sec racinaire et le poids sec aérien (PSR/PSA) a la récolte des différentes variétés de blé
(Astérix, Balsamo, El4x_252, Furio_camillo), en fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC)
et de la mycorhization (M et NM). Le stress hydrique a duré 28 jours et a été suivi d’'une période de récupération de 72
heures. Les différences entre les niveaux des facteurs variété et régime hydrique sont symbolisées par les lettres majuscules
(A, B, C) et minuscules (a, b, c) respectivement. Ces comparaisons ont été réalisées a I'aide du test HSD-Tukey a partir du
modele mixte GLM (p < 0,05) a trois facteurs concernant les différences entre variétés (modele complet) et deux facteurs
concernant le régime hydrique. Le tableau reprend les effets des facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages
des effets dus aux facteurs aléatoires.
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5.3.  Parameétres physiologiques

5.3.1. Photosynthese

La photosynthése a été évaluée sur la feuille la plus développée de chaque plante ; et ce a trois
périodes différentes : avant d’'imposer le stress hydrique, soit 14 jours aprées le transfert en pot (T0),
apres le stress hydrique de 28 jours (T1) et apres la période de réhydratation de 72 heures qui a suivi
la période de stress (T2). Les valeurs retenues sont le taux net d’assimilation de CO, (A), la conductance
stomatique (gs), le flux de transpiration (E) et I'efficience d’utilisation de I’eau instantanée (EUE;). Les
effets des différents facteurs et leurs interactions ont été évalués pour chaque temps séparément.

5.3.1.1. Avant le stress hydrique (T0)

Avant d’imposer le stress hydrique, les plantes de blé se différenciaient seulement par deux facteurs :
la variété et la mycorhization. C’est pourquoi ce sont ces deux effets qui ont été testés dans le modele
(Tableau 13).

Tout d’abord, ce modeéle indique que le CMA a eu un effet significatif sur tous les parameétres testés.
En effet, toutes variétés confondues, les plantes M avaient des A, E et g, significativement plus élevés
que les plantes NM (p =0,0133 ; 0,0002 ; 0,0007 respectivement). A contrario, ce sont les plantes NM
qui avaient des valeurs significativement plus élevées (p = 0,0069) pour 'EUE;. En outre, il y a eu
également un effet de la variété sur EUE;. Ce parametre était significativement inférieur pour Astérix
par rapport a Balsamo et El4x_252 (p = 0,0439 ; 0,0498 respectivement), plantes M et NM confondues.
De plus, le parameétre g était significativement supérieur (p = 0,0441) chez Astérix par rapport a
Eldx_242, bien que l'effet variété sur ce parameétre n’était pas significatif. L'interaction
variété*mycorhization n’a été significative pour aucun des parameétres ; ce qui signifie que I'effet du
CMA ne dépend pas de la variété et vice-versa.

Tableau 13 — Effets des différents facteurs (variété et mycorhization) sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO; m-

25 -1), le flux de transpiration (E) (mmol m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,0 m2s 1) et I'efficience d’utilisation
de I'eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol H,0) des plantes de blé 14 jours apreés le transfert en pot.

Effets (p-valeur) A E g EUE;

(umol CO, m2s 1) (mmol ms 1) (mmol H,0 m2s 1) (umol €O, mol? H,0)
Variété 0,5643 0,1622 0,0733 0,0302
Mycorhization 0,0133 0,0002 0,0007 0,0069
Variété*Mycorhization 0,8821 0,8880 0,8268 0,7986
Table[bloc] (% du total) 34,8 15,8 28,3 44,1

Les effets des facteurs variété, mycorhization et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires ont a été testés grace a un modele mixte GLM (p < 0,05

En s’intéressant de plus pres a lI'effet de la mycorhization pour chaque variété de blé sur les
parametres de la photosynthése (Tableau 14), il a été identifié que pour Astérix et El4x_252, le
parametre gs était significativement plus élevé chez les plantes M. Le parametre E était également
plus élevé chez les plantes M de la variété El4x_252. Enfin, I'EUE; était plus élevée chez les plantes NM
pour toutes les variétés, excepté Furio_camillo. Chez Furio_camillo, aucune différence significative
entre les plantes M et NM n’a été observée sur aucun des paramétres.
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Tableau 14 — Effets du CMA R. irregularis MUCL 49556 sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO; m2s 1), le flux de
transpiration (E) (mmol m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,O m2s 1) et I'efficience d’utilisation de I'eau
instantanée (EUE;) (umol CO, mol?! H,0) des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) avant
d’imposer le stress hydrique, soit 14 jours apres le transfert.

Traitement A E g EUE;

mol CO, m?s
(i 2

(mmol m2s 1)

(mmol H,0 m3s 1)

{pmol CO, mol? H,0)

M 8+2,34 4,12 +0,96 215,3+75,2 * 240,55 *
NM 7,81+1,74 3,58+ 0,91 160,9 + 61,6 * 2,3+0,69*
Effets (p-valeur) 0,2916 0,0782 0,0042 0,0257
Table[bloc] (% du total) 69,3 16,4 68,6 57,5

M 8,74 +2,77 3,96+1,29 209,9+101,8 2,34+0,74%
NM 7,42+2,53 3,13+1,42 148,2 + 64,1 2,73+1,08*
Effets (p-valeur) 0,1605 0,0516 0,0615 0,0204
Table[bloc] (% du total) 0 27,6 26,3 75

M 8,25+2,32 3,73+1,1* 170,1+57,4 * 2,36+ 0,78 *
NM 6,96 +£1,94 2,65+0,97 * 120,2+48,2 * 2,83+09*
Effets (p-valeur) 0,1361 0,01 0,0140 0,0349
Table[bloc] (% du total 25 8,3 22,9 65,7

M 8,13 +2,41 3,97+1,4 176 + 73,5 2,24 +0,77
NM 7,51+ 2,05 3,16 + 1,03 158 £ 69,3 2,61+ 0,96
Effets (p-valeur) 0,5018 0,3623 0,6529 0,9022
Table[bloc] (% du total) 45,6 44,1 67,5 50,4

Les données représentent les moyennes + écarts-types des parameétres A, E, gs et EUE; des quatre variétés de blé (Astérix,
Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) en fonction de la mycorhization (M et NM). Les données suivies d’un astérisque (*) sont
significativement différentes (p < 0,05), grace a un test HSD-Tukey depuis le modéle mixte GLM. Les pourcentages des effets
dus aux facteurs aléatoires sont indiqués.

5.3.1.2. Apreés le stress hydrique (T1)

En T1, le facteur régime hydrique a été ajouté au modele car les plantes ont été traitées sous trois
régimes hydriques différents pendant 28 jours : arrosage a 100%, a 50% et a 25% de la CC. La mesure
a été prise apres ces 28 jours de stress.

Tout d’abord, un effet significatif de la variété a été observé concernant les paramétres gs et EUE;. A
partir du modéle complet (Tableau 15), suivi d’un test HSD-Tukey sur le facteur variété (autres facteurs
confondus), il a pu étre montré que les plantes de la variété Balsamo ont eu des valeurs de g
significativement plus faibles par rapport a El4x_252 (p = 0,0279). De plus, le modéle complet montre
que le régime hydrique a eu un effet significatif sur tous les paramétres mesurés de 'ensemble des
plantes de blé. Ce modeéle indique également une interaction variété*régime significative concernant
EUE; signifiant que I'effet du régime sur EUE; est dépendant des variétés et vice-versa. En outre, un
effet de la mycorhization a également été identifié pour le paramétre EUE;. En effet, pour toutes les
variétés et régimes confondus, les plantes M avaient une EUE; plus élevée que les NM.
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Tableau 15 — Effets des différents facteurs (variété, régime hydrique et mycorhization) sur le taux net d’assimilation de CO,
(A) (umol CO; m2s 1), le flux de transpiration (E) (mmol m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,O m2s 1) et
I'efficience d’utilisation de I’eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol? H,0) des plantes de blé aprés un stress hydrique de 28
jours.

Effets (p-valeur) A E E: EUE,
(umol €O, m?s ) (mmol m?s 1) | (mmol H,0 ms %) (emol CO, mol* H,0)

Variété 0,0821 0,0507 0,0444 < 0,0001
Régime <0,0001 < 0,0001 < 0,0001 < 0,0001
Mycorhization 0,4420 0,1619 0,0743 0,0451
Variété*Régime 0,8031 0,2521 0,3307 0,0007
Variété*Mycorhization 0,4493 0,1660 0,2080 0,5439
Régime *Mycorhization 0,9937 0,1170 0,3528 0,1295
Variété*Régime *Mycorhization 0,5426 0,2781 0,2706 0,5779
Table[bloc] (% du total) 13,2 15,1 23,7 12,9

Les effets des facteurs variété, régime et mycorhization ainsi que de leurs interactions ont été testés grace a un modele mixte
GLM (p £0,05). Les pourcentages des effets dus aux facteurs aléatoires sont également indiqués dans le tableau.

Le Tableau 16 reprend dés lors les valeurs de chaque parametre en fonction du régime hydrique,
plantes M et NM confondues, et ce pour chaque variété. En effet, aucun effet significatif du facteur
mycorhization (p £ 0,05) n’a été observé au sein de chaque variété.

Concernant Astérix, les plantes a 100% de la CC avaient un A, E et g; significativement supérieurs aux
plantes a 50% de la CC. En outre, I'EUE; était significativement supérieure chez les plantes a 50% de la
CC par rapport a celles a 25% de la CC.

Chez Balsamo, il n’y a pas eu d’effet du régime sur I'EUE;. Les plantes a 50% de la CC avaient un E
significativement inférieur aux plantes a 100% et significativement supérieur aux plantes a 25% de la
CC. Le parametre g était significativement inférieur chez les plantes a 50% de la CC par rapport a celles
a 100% de la CC.

L’'ensemble des parameétres d’échanges gazeux foliaires chez El4x_252 ont diminué significativement
avec le régime hydrique. L'effet du régime hydrique a été observé a chaque niveau pour A et E, a 50%
de la CC pour gs et a 25% de la CC pour EUE,.

Enfin, il n’y a pas eu d’effet du régime hydrique sur EUE; chez Furio_camillo. En outre, les parameétres
E et g; ont diminué significativement a chaque niveau de régime hydrique. Les plantes a 50% de la CC
avaient un A significativement supérieur aux plantes a 25% de la CC.
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Tableau 16 — Effets du régime hydrique sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO; m™2s 1), le flux de transpiration
(E) (mmol m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,0 m2s 1) et I'efficience d’utilisation de I'eau instantanée (EUE;)
(umol CO, mol?t H,0) des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) aprés un stress hydrique de
28 jours.

Traitement A E g EUE,;
mol CO, m?s - mmol m?s ! mmol H,0 m2s mol CO, mol™* H,0
100% 6,58 + 2,68 a 338+1,17a 180,2+529a 2+006a
50% 2,51+1,81b 0,75+0,5b 32,5+22,4b 349+161a
25% -0,08+122b 3+7,1b 45,6 + 80,4 b 0,71+ 2,68b
p-valeur(régime) 0,0001 0, 0004 < 0 0001 0,0013
Table[bloc] (% du total) 47,4 52,1
—
100% 6,42 +2,22 2,52+0,82a 136,6 + 50,4 a 2,66+ 0,81
50% 3,86+2,9 1,06+0,79b 50+43,8b 3,58+1,33
25% 0,37 +0,21 0,1+0,06c 55+3,8hb 2,74 + 1,88
p-valeur(régime) NA <0, 0001 < 0,0001 0, 8194
Table[bloc] (% du total) 32,9
—
100% 791+29a 3,89+1,21a 198,9+54,9a 2,13+0,81a
50% 491+193b 1,6+1,14b 76,4+ 64,3 b 3,78+ 1,56a
25% 0,73 +0,84 ¢ 0,31+0,29¢ 15+ 14,3 b -2,12+794b
p-valeur (régime) < 0,0001 0,0025 0,0022 0,0005
Table[bloc] (% du total 30,9 67,2 8,6 9,9
100% 717+3,15a 3,38+1,24a 184,4+678a 2,3140,95
50% 429+2,46a 1,36+1,33b 60,8+ 68,4b 4,69+ 3,35
25% 067+1,16b 0,18 + 0,06 ¢ 79+34c¢ 3,23+ 6,62
p-valeur (régime) 0,0004 < 0,0001 < 10,0001 0,2484
Table[bloc] (% du total) 18,2 29,8 40,6 0

Les données représentent les moyennes * écarts-types des parametres A, E, g; et EUE; des différentes variétés de blé (Astérix,
Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) en fonction du régime hydrique (100%, 50%, 25% de la CC). Les données suivies d’une
lettre minuscule (a, b, c) sont significativement différentes (p < 0,05), grace a un test HSD-Tukey depuis le modéle mixte GLM
a un facteur. Le tableau représente également les effets du facteur régime hydrique ainsi que les pourcentages des effets
dus aux facteurs aléatoires.

5.3.1.3. Apres récupération (T2)

Les paramétres de la photosynthése ont également été mesurés juste avant la récolte, soit aprés 72
heures de réhydratation.

En considérant le modéle complet (Tableau 17), I'effet variété a été significatif pour I'ensemble des
parametres. Il est donc intéressant de directement regarder le comportement de chaque facteur
(régime et mycorhization) sur les parametres photosynthétiques pour chaque variété prise
indépendamment. Ce modele complet permet également d’identifier un effet significatif de
I'interaction variété*mycorhization et de la triple interaction variété*régime*mycorhization pour le
parametre EUE;. L'effet du CMA sur EUE; est donc dépendant des variétés et du régime hydrique.
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Tableau 17 — Effets des trois facteurs (variété, régime et mycorhization) sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO;
m-2s 1), le flux de transpiration (E) (mmol m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,0 m-2s 1) et I'efficience d’utilisation
de I'eau instantanée (EUE;) (umol CO; mol? H,0) aprés une période de réhydration de 72 heures.

Effets (p-valeur) A E g EUE,
{1mol CO, m2s 1) (mmol m3s 1) (mmol H,0 m2s-1)| (umol CO, mol™? H,0)

Variété 0,0002 <0,0001 0,0003 0,0191
Régime < 0,0001 0,2019 0,1172 < 0,0001
Mycorhization 0,8126 0,6815 0,5145 0,6941
Variété*Régime 0,6051 0,5193 0,0670 0,0182
Variété*Mycorhization 0,0276 0,6069 0,2515 0,0022
Régime*Mycorhization 0,7586 0,5849 0,9969 0,8320
Variété*Régime*Mycorhization 0,0619 0,7203 0,7202 0,0006
Table[bloc] (% du total) 54,5 63,7 37,9 25,4

Le tableau représente les effets des facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus aux facteurs
aléatoires.

Pour la variété Astérix (Tableau 18), les parametres A, gs et EUE; étaient significativement plus élevés
chez les plantes M par rapport aux plantes NM, tous régimes hydriques confondus. Pour ces mémes
parametres, les plantes a 25% de la CC ont eu des valeurs significativement inférieures (p = 0,0356 ;
0,0039; 0,0165 pour A, gs et EUE; respectivement) aux plantes a 100% de la CC. De plus, I'EUE; des
plantes M a 25% de la CC était significativement plus élevée (p = 0,0053) par rapport aux plantes NM.

Tableau 18 — Effets du CMA R. irregularis MUCL 49556 et du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC)
sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO, m2s 1), le flux de transpiration (E) (mmol m=2s ‘1), la conductance
stomatique (gs) (mmol H,0 m2s 1) et 'efficience d’utilisation de I’eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol? H,0) des plantes
de blé de la variété Astérix apres une période de récupération de 72 heures.

Traitement A E g EUE;
(umol CO, m?2s 1) (mmol m32s-1) (mmol H,0 m?s %) (umol CO, mol? H,0)
M 1,71+1,08 * 0,6 +0,45 87,4+70,5* 1,73+1,22 %
NM 0,98+1,75% 0,56+ 0,46 66,4+73,1% 0,15+3,73 *
100% 1,7+1,16a 0,69+0,43 113+79a 1,61+1,22a
50% 1,65+13ab 0,53+0,51 74,4+67,8b 1,53+1,3%9a
25% 0,63+1,71b 0,52 +0,37 31,5+13,6b 0,29+48b
100%-M 1,42 +0,71 0,6+ 0,43 112,6+73 1,4+1,07
100%-NM 2,19+ 1,74 0,86 + 0,44 113,6 + 101 1,99 + 1,54
50%-M 206+1,4 0,55+0,58 91,2+77,2 1,86 +1,59
50%-NM 0,82+0,52 0,48 £0,44 40,8 £26,5 0,87 £0,57
25%-M 1,53+0,9 0,71+0,26 35,6+13 2,03+06*
25%-NM -1,15+ 1,63 0,13+0,14 23,2+14,5 -4,95+7*
Effets (p-valeur)
Régime hydrique 0,0440 0,0717 0,0047 0,0155
Mycorhization 0,0348 0,2582 0,0551 0,0057
ﬂime*Mycorhization 0,0123 0,0610 0,0514 0,0052
Table[bloc] (% du total) 55,5 60,1 82,8 20,3

Les valeurs représentent les moyennes * écarts-types des différents traitements. Les différences entre les niveaux M et NM
tous régimes confondus et au sein de chaque régime sont symbolisées par des astérisques (*). Les différences entre les
différents niveaux du régime hydrique sont symbolisées par les lettres majuscules minuscules (a, b, c). Ces différences ont
été testées a partir du modele mixte GLM a I'aide d’un test HSD-Tukey (p < 0,05). En cas d’absence de lettres, cela signifie
que, pour chaque facteur, les différents niveaux ne sont pas significativement différents (p < 0,05). Le tableau reprend
également les effets des différents facteurs, de leur interaction et les pourcentages des effets dus aux facteurs aléatoires.

Concernant la variété Balsamo (Tableau 19), I'interaction régime*mycorhization était significative
pour A et EUE; ; ce qui signifie que I'effet du CMA dépend du régime hydrique et vice-versa. En effet,
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les valeurs des plantes M a 25% de la CC étaient significativement inférieures (p = 0,0006) aux plantes
NM, alors gu’elles sont restées identiques a 100% et 50% de la CC. En outre, il est intéressant de
remarquer que pour cette variété, les plantes a 25% de la CC ne font plus la photosynthese mais
transpirent (valeurs négatives).

La variété El4x_252 n’a montré aucune différence significative entre les plantes M et NM. De plus, le
régime hydrique n’a été que faiblement marqué (significatif pour le parametre A seulement: p =
0,0446).

Enfin, aucun facteur ou interaction n’a été identifié chez la variété Furio_camillo. Dés lors, les tableaux
concernant les variétés El4x_252 et Furio_camillo sont repris en Annexe 2 car il semblait moins
pertinent de les présenter ici.

Tableau 19 — Effets du CMA R. irregularis MUCL 49556 et du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC)
sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO, m2s 1), le flux de transpiration (E) (mmol m2s ‘1), la conductance
stomatique (gs) (mmol H,0 m2s 1) et I'efficience d’utilisation de I'eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol! H,0) des plantes
de blé de la variété Balsamo aprés une période de récupération de 72 heures.

Traitement A E g EUE;
(umol CO, m2s 1) (mmol m2s ) (mmol H,0 m?s %) (umol CO, mol™? H,0)
M 09+2,44* 0,41+0,33 99,2 83,2 0,09+4,11*
NM 0,69+1,34* 0,45+0,44 45,5+52,6 0,55+1,82*
100% 1,54+1,06a 0,4+0,24 77,7+71,7 1,57+0,97a
50% 1,28+1,75a 0,42 £ 0,46 86,7 87,1 1,19+164a
25% -1,22+197b 0,49+0,47 29,7+22,2 -2,89+4,46b
100%-M 2,11+0,92 0,4+0,27 106,4 +86,3 1,81+0,72
100%-NM 0,85+0,8 0,41+0,23 43,3+289 1,27+1,22
50%-M 1,34+1,67 0,37+0,43 117,7 £92,7 1,44 +0,85
50%-NM 1,21+1,98 0,47 £0,52 61+80,8 0,98 £2,17
25%-M -4,04+0,82 * 0,54+0,22 31,4+12,1 -8,44+49%
25%-NM -0,086+0,19 * 0,47 £ 0,56 29,1+26,4 -0,67+1,51*
Effets (p-valeur)
Régime < 0,0001 0,2836 0,2989 < 0,0001
Mycorhization 0,0426 0,9347 0,1196 0,0046
R_égime"‘ Mycorhization 0,0049 0,7352 0,7775 0,0005
Table[bloc] (% du total) 53,1 65,3 10,3 10,6

Les valeurs représentent les moyennes * écarts-types des différents traitements. Les différences entre les niveaux M et NM
tous régimes confondus et au sein de chaque régime sont symbolisées par des astérisques (*). Les différences entre les
différents niveaux du régime hydrique sont symbolisées par les lettres majuscules minuscules (a, b, c). Ces différences ont
été testées a partir du modele mixte GLM a I'aide d’un test HSD-Tukey (p < 0,05). En cas d’absence de lettres, cela signifie
que, pour chaque facteur, les différents niveaux ne sont pas significativement différents (p < 0,05). Le tableau reprend
également les effets des différents facteurs, de leur interaction et les pourcentages des effets dus aux facteurs aléatoires.

5.3.2. Potentiel hydrique

Le potentiel hydrique (en bar) a été mesuré apres le stress hydrique de 28 jours (T1) et aprés la période
de réhydratation qui a duré 72 heures (T2). La Figure 27 montre la différence de { (A) avant et aprés
la période de récupération calculée de la maniere suivante: | apres récupération — { avant
récupération. De la sorte, si une valeur se trouve au-dessus de la barre des zéros sur la figure, cela
signifie que le  a augmenté grace a la réhydratation et que la plante a récupéré. Il est important de
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rappeler que le Y est exprimé en valeurs négatives. Un Y qui augmente signifie qu’il se rapproche de
zéro ; un \ faible correspond a une valeur négative élevée.

En préambule, il est a noter que le nombre d’échantillons par traitement était tres variable. Lorsque
n =0, cela signifie qu’aucune feuille chlorophyllienne n’a pu étre prélevée pour la mesure en T1 et/ou
en T2 car la plante était trop stressée et asséchée ; cela s’observe notamment a 25% de la CC chez
Astérix (NM) et Balsamo (M et NM).

En outre, chez les plantes NM de la variété Astérix, la A se trouve au-dessus de la barre des zéros ;
ce qui signifie que le Y aprés réhydratation a augmenté contrairement aux plantes M ou le  a
diminué. Cette constatation n’a pas pu étre prouvée statistiquement a cause de I'absence
d’échantillon pour le niveau M du facteur mycorhization.

De plus, chez Balsamo aucun des facteurs n’est significatif. Il est également observé que la Ay chez
les plantes a 50% de la CC est négative ce qui signifie que le Y a diminué aprés réhydratation.

En revanche, le régime a eu un effet significatif sur la A chez les variétés El4x_252 et Furio_camillo.
En effet, ce parametre était significativement plus élevé chez les plantes a 25% de la CC par rapport
aux plantes a 50% de la CC. Cette différence se constate au niveau de  avant réhydratation (I’Annexe
3 reprend les moyennes + écarts-types du Y avant (T1) et apres réhydratation (T2)). De plus, un effet
significatif de la mycorhization a été observé chez Furio_camillo. Cependant, I'analyse post-hoc n’a
pas permis de discriminer les moyennes significativement différentes (p = 0,0885).

Enfin, il est également intéressant de remarquer que la réhydratation n’a pas toujours permis
d’augmenter le potentiel hydrique (valeurs négatives de Ay).
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100% 50% 25% 100% 50% 25% 100% 50% 25% 100% 50% 25%
Effets (p-valeur) a a a ab a b ab a b
Régime NA 0,3394 0,0385 0,0165
Mycorhization NA 0,8726 0,1973 0,0093
Régime*Mycorhization NA 0,9859 0,5871 0,1810
Table[bloc] (% du total) 22,5 0 0 0

Figure 27 — Différences entre le potentiel hydrique (bar) avant et aprés récupération ({ apres récupération —  avant
récupération) aprés le stress hydrique de 28 jours, pour chaque variété (Astérix, Balsamo, El4x_252, Furio_camillo), et en
fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et NM). Les lettres en
dessous de chaque régime hydrique symbolisent les comparaisons multiples faites a I'aide du test HSD-Tukey a partir du
modele mixte GLM (p < 0,05). Le nombre de répétitions par traitement est symbolisé par la lettre « n ». Pour chaque variété,
des lettres différentes signifient que les valeurs pour les régimes hydriques correspondant sont significativement différentes
(p £0,05). Le tableau représente les effets des facteurs et de leur interaction ainsi que les pourcentages des effets dus aux
facteurs aléatoires. Aucune statistique descriptive n’a pu étre réalisée sur Astérix en raison d’une absence d’échantillon pour
un niveau de facteur (NM a 25% de la CC). Aucun intervalle n’a pu étre indiqué en raison du manque d’échantillons prélevés.
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6. Discussion et propositions d’amélioration

L’objectif de ce mémoire était d’évaluer I'effet de I'association mycorhizienne sur la tolérance de
guatre génotypes de blé dur a la sécheresse et sur leur capacité de récupération apres cette période
de stress. Différents parameétres de croissance, de photosynthése et d’utilisation de I'eau dans la
plante ont été mesurés. Les plantes de blé ont été soumises a trois régimes hydriques : la capacité au
champ (CC), 50% de la CC et 25% de la CC. Les variétés de blé ont été sélectionnées d’apres les résultats
obtenus lors d’'une expérience menée dans le cadre du projet européen SolACE sur base (1) du
pourcentage de colonisation racinaire par le CMA R. irregularis MUCL 41833, (2) de leur tolérance a la
sécheresse. Selon cette expérience, Astérix et El4x_252 sont des variétés tolérantes au stress hydrique
tandis que Balsamo et Furio_camillo sont sensibles. Toujours dans ce cadre, les % de colonisation
obtenus ont varié de 45% (Astérix et Balsamo) a 70% environ (El4x_252 et Furio_camillo).

Dans le cadre de ce mémoire, la souche de CMA R. irregularis MUCL 49556 a été utilisée ; et les
résultats sur les % de colonisation et niveaux de tolérance a la sécheresse obtenus ont été différents
par rapport a I'expérience du projet SolACE.

6.1.  Résultats du prétest concernant le prélévement du Pi

Les résultats du prétest ont révélé que les plantes arrosées avec de I'eau uniquement (a 25% et a 100%
de la CC) ou arrosées a 25% de la CC avec la solution de Hoagland°*-" ont prélevé deux fois moins de
Pi que les plantes arrosées a 100% de la CC avec la solution de Hoagland"“", lors de la phase de
récupération. Cela suggére que les plantes semblent perdre leur capacité a prélever le Pi lorsqu’il n'y
a pas ou peu d’apport de ce nutriment pendant la phase de stress (soit 28 jours). Contrairement a
I’expérience finale, la solution de Hoagland'*"“ "' n’a pas été concentrée quatre fois plus en Pi pour les
plantes a 25% de la CC lors du prétest ; ce qui veut dire que la quantité de Pi y était quatre fois moins
élevée que chez les plantes a 100% de la CC.

Pour faire face a une carence en P, les plantes adaptent leur morphologie racinaire afin d’améliorer
I'acquisition du Pi présent dans le sol (Richardson et al., 2009; Yuan et al., 2016). Les poils absorbants
jouent un role considérable dans le prélevement du Pi (Brewster et al., 1976; Itoh et Barber, 1983;
Gahoonia et Nielsen, 1997; Singh Gahoonia et al., 1997). Ainsi, Yuan et al. (2016) ont démontré qu’en
cas de carence en P, un apport de Pi augmente la longueur et la densité des poils absorbants. C’est
pourquoi le prélevement du Pi plus faible chez les plantes nourries a I'eau ou faiblement a la solution
de Hoagland""" pourrait s’expliquer par un développement insuffisant des poils absorbants. Cela
suggére que la période de récupération de 72 heures durant laquelle de la solution de Hoagland '*¥-"
a circulé en continu n’aurait pas suffi a ces plantes pour acquérir une longueur et une densité des poils
absorbants permettant de prélever aussi efficacement le Pi que les plantes arrosées a la solution
Hoagland """ 3 100% de la CC.

Dés lors, I'obtention de ces résultats a permis d’améliorer le protocole en cours d’expérience, puisqu’il
a été décidé, lors de I'expérience finale, d’apporter les minéraux (via la solution de Hoagland ') aux
plantes en cours de stress, au lieu de les arroser a I'eau déminéralisée ; ainsi qu’ajuster les
concentrations en Pi pour les plantes stressées.
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Améliorations expérimentales sur la mesure du prélevement en Pi

Les résultats préliminaires discutés ci-dessus ne sont représentés que par deux répétitions, ce quin’a
pas permis de conclure statistiquement qu’il y avait une différence significative entre traitements. Dés
lors, il serait intéressant d’approfondir ce qui a été observé. Par exemple, I'expérience pourrait étre
recommencée en utilisant un nombre plus élevé de répétitions (entre 6 et 10) par traitement et en
faisant circuler la solution nutritive plusieurs fois au cours de I'expérience (ex : 3 x 72 heures) afin
d’analyser aprés combien de temps la plante peut récupérer cette capacité de prélevement du Pi. Il
serait également intéressant de mesurer l'expression des geénes codant pour les AQPs et les
transporteurs de Pi, afin de mieux évaluer comment les plantes récuperent. En effet, les AQPs jouent
un role primordial dans le transport de I'eau et des nutriments dans la plante (Barzana et al., 2014).
Enfin, étudier comment les plantes de blé adaptent la morphologie de leurs racines et notamment la
longueur et densité des poils absorbants en fonction de la concentration en Pi dans le substrat serait
également intéressant pour confirmer I’hypothése énoncée plus haut.

Il est a signaler que contrairement a ce qui était prévu, I'analyse du prélevement du Pi n’a pas pu étre
réalisée durant I'expérience finale a cause d’une erreur de manipulation. En effet, la solution de
Hoagland """ ne s’avérait contenir aucune trace de Pi (analyse en T0). Ce constat quoi que trés
décevant, permet d’élaborer quelques conseils pour les scientifiques qui voudraient reconduire cette
expérience. |l est en effet nécessaire d’analyser les solutions méres de la solution de Hoagland %"
avant méme de démarrer la circulation en systéme semi-hydroponique pour étre certain du contenu
en Pi et éviter une perte considérable d’heures de travail. Cette mesure aurait été intéressante car il
a été prouvé que le CMA améliore la résistance des plantes face a la sécheresse notamment en
améliorant la nutrition phosphatée (Wu et Zou, 2017). Dés lors, si I'expérience avait pu étre réalisée,
il aurait pu étre attendu d’observer une amélioration du prélévement du Pi chez les plantes
mycorhizées par rapport aux plantes non mycorhizées comme I’avait observé Pauline Van Gansberghe
(2021) lors de son mémoire sur le blé tendre mené au laboratoire de Mycologie de I"'UCLouvain, et
précédemment observé par Garcés-Ruiz et al. (2017) et Le Pioufle et al. (2019) chez le mais. Un
meilleur prélevement du Pi n’est pas toujours lié a un développement racinaire plus élevé chez les
plantes mycorhizées comme I'a constaté Le Pioufle et al. (2019), mais peut étre lié a une amélioration
de I'expression des transporteurs de Pi fongiques (Colpaert et al., 1999). Il aurait pu également étre
observé que, au sein d’'un méme régime hydrique, les plantes mycorhizées stressées prélevent plus
rapidement le Pi que les plantes non mycorhizées. Enfin, cette mesure aurait pu montrer des
différences entre variétés. En effet, selon (Quiroga et al., 2017), un effet neutre du CMA chez les
variétés résistantes et un effet plutot positif chez les variétés sensibles auraient pu étre observés. En
revanche, d’autres parametres morphologiques et physiologiques ont pu étre analysés dans ce
mémoire.

6.2.  Effets du régime hydrique sur la colonisation racinaire du CMA R. irregularis
MUCL 49556 sur les racines de blé

Les %CT, %CA et %CV des plantes a la CC sont plus faibles (Fiorilli et al., 2022), similaires (Al-Karaki,
1998) ou plus élevés (Singh et al., 2012) par rapport a d’autres études menées sur le blé dur. Ces
études n’ont pas utilisé les mémes variétés de blé dur. En revanche, I'’étude menée sur la souche MUCL
41833, sur laquelle se basait cette expérience, a utilisé les mémes variétés. Pourtant, les pourcentages
de colonisation sont également différents concernant El4x_252 et Furio_camillo.
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Le %CT mesuré a la récolte n’a pas été impacté par le régime hydrique, et ce, pour I'ensemble des
variétés. Ces résultats sont cohérents avec d’autres études menées sur le mais (Quiroga et al., 2017)
et le blé tendre (Bryla et Duniway, 1997), bien que des résultats opposés ont été observés sur le blé
dur et tendre (Al-Karaki, 1998; Augé, 2001; Beltrano et Ronco, 2008). Cela suggere que le CMA a été
capable de se développer dans le systéme racinaire des plantes sous les différents régimes hydriques,
suggérant une certaine tolérance a la sécheresse. En revanche, le régime hydrique a fortement
impacté le %CA chez Balsamo ainsi que le %CV chez les plantes a 25% de la CC par rapport a celles a
50% de la CC chez Furio_camillo. Une diminution du %CA due au stress hydrique a également été
observée dans d’autres études menées sur le tréfle et le blé tendre respectivement (Braunberger et
al., 1994; Beltrano et Ronco, 2008). Ainsi, Beltrano et Ronco (2008) ont montré que la phase de
réhydratation n’a pas permis de rétablir la formation d’arbuscules chez le blé, probablement parce
que les arbuscules sont liés aux cellules racinaires et que leur contenu est assimilé par I'h6éte plus
rapidement en conditions de stress (Kaspari, 1973; Beltrano et Ronco, 2008). Autrement dit, la
sécheresse a pu provoquer la réallocation des ressources de la plante au détriment du champignon.
En conséquence, le CMA continue a produire des vésicules pour assurer le stockage et la reproduction
dans le cas de Balsamo. La diminution significative du %CV chez les plantes a 25% de la CC chez
Furio_camillo est cohérente avec les résultats de Le Pioufle et Declerck (2018) et Martinez-Garcia et
al. (2012). Ces résultats suggerent que le CMA favorise les échanges avec I'hote végétal via la
production d’arbuscules au détriment de la production de vésicules et ainsi maintient le transfert de
I’eau et des nutriments a la plante (Le Pioufle et Declerck, 2018).

Les %CT, %CV et %CA chez les variétés Astérix et El4x_252 n’ont pas été affectés par la sécheresse,
contrairement aux autres variétés. Ces différents résultats nous aménent également a remarquer que
les différents pourcentages de colonisation n’ont pas été impactés par le stress hydrique a 50% de la
CC, a I'exception du %CA chez Balsamo. C’'est pourquoi I'impact de la sécheresse sur les structures du
CMA a varié dans cette étude en fonction des variétés et de l'intensité du stress, comme l'ont
également observé Augé (2001), Zhu et al. (2001), Clark et al. (2009) et Martinez-Garcia et al. (2012).

Améliorations expérimentales sur la mesure du % de colonisation

Contrairement aux résultats obtenus dans le cadre du projet SolACE, aucune de ces variétés ne montre
un % de colonisation significativement différent en raison d’une forte variabilité des réponses. Il n’est
donc pas possible de classer ces quatre variétés sur une échelle d’intensité de colonisation comme
espéré au départ. Il est également important de mettre en évidence que la souche de CMA utilisée
dans cette expérience n’est pas la méme que celle utilisée dans le cadre du projet SolACE, sur lequel
nous nous basons ici (MUCL 41833 SolACE >< MUCL 49556 mémoire). De plus, les conditions de
croissance étaient différentes. Il est donc difficile de comparer ces deux expériences.

La variabilité des réponses concernant le % de colonisation est due au fait que certaines plantes n’ont
été colonisées que trés faiblement par le CMA (< 5%). Plusieurs hypothéses peuvent expliquer la
variabilité des pourcentages de colonisation :

- les plantules ont été précolonisées dans deux bacs différents, ce qui a pu rendre la
colonisation racinaire hétérogéne entre les bacs. Cependant, cette hypothése peut étre
rapidement écartée car la colonisation des plantes de mais évaluée avant le semis du blé était
relativement homogeéne dans les deux bacs (52 et 67%). On aurait pu néanmoins n’utiliser
gu’un seul bac de précolonisation, mais cela n’aurait pas pu étre possible en pratique en raison
du trop grand nombre de plantes de blé nécessaires. Imaginer des bacs plus grands n’aurait
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pas spécialement été une bonne alternative non plus car un bac plus grand peut induire plus
d’hétérogénéité au sein du méme bac.

- I'expérience étant organisée en trois blocs, la promiscuité avec les plantes de mais
mycorhizées n’était peut-étre pas homogene pour tous les blocs (Figure 12). Cependant, le
systeme congu pour faire développer I'inoculum (Figure 11) a été pensé pour éviter ce doute-
la.

- I’évaluation de la colonisation avant transfert sur une plantule par bac et par variété montrait
déja une trés grande hétérogénéité (de 0 a 76%). L’idéal aurait été d’évaluer la colonisation
d’un plus grand nombre de plantules de blé par variété avant le transfert, pour étre certain
que cette colonisation soit homogene. Cette étape n’était pas faisable dans la pratique a cause
du nombre insuffisant de semences a disposition. Pour pallier ce probleme, les plantules sont
restées deux semaines supplémentaires dans les bacs de précolonisation par rapport a ce qui
avait été planifié au départ, pour essayer de diminuer cette hétérogénéité. Néanmoins,
comme évoquée précédemment, |'évaluation de la colonisation n'a été réalisée qu’a la récolte
en raison d’un nombre insuffisant de plantes.

Dés lors, la piste d’amélioration qui parait la plus faisable si I'expérience était a refaire est de semer
deux fois plus de plantules de blé dans le substrat, ce qui permettrait d’évaluer la colonisation a
plusieurs reprises avant transfert ou en tout cas sur un nombre plus élevé de plantules afin d’étre
certain d’un taux de colonisation suffisant et homogéne avant transfert.

De plus, je conseillerais d’éviter d’avoir une expérience avec plusieurs blocs « homogenes » car les
conditions climatiques ont empéché en pratique de bien réguler ces conditions, méme en serres. Je
conseille également de garder la terre de lave pour le transfert en pot. Cela a simplifié le transfert,
sans doute augmenté la colonisation racinaire et a limité la perte de plantes liée au stress aprés
transfert.

6.3.  Différences morphologiques et physiologiques entre les variétés en conditions
normales

Les plantes de la variété Furio_camillo étaient significativement plus petites que les autres variétés.
Or, son tallage fort développé permet a cette variété de bien développer sa biomasse aérienne. En
effet, aucune différence significative sur le PSA n’a été observée entre les variétés. En outre,
Furio_camillo et El4x_252 présentaient une biomasse racinaire significativement plus élevée
gu’Astérix et Balsamo, ce qui pourrait étre un avantage en conditions de sécheresse. Un systéme
racinaire plus développé favorise la colonisation d’un plus grand volume de sol et rend plus accessible
les réserves d’eau présentes dans le substrat (Benlaribi et al.,, 1990). Le ratio PSR/PSA permet
d’identifier quelle partie de la plante a été privilégiée pour I’allocation des ressources. Pour I'ensemble
des variétés, le PSA était supérieur au PSR. Ces résultats sont cohérents avec ceux de Benlaribi et al.
(1990). Ce ratio était supérieur chez El4x_252 et Furio_camillo ; ce qui signifie que davantage de C a
été alloué aux racines chez ces variétés par rapport aux autres variétés, quel que soit le niveau du
régime hydrique.

De plus, le pourcentage de I'épi sur le PSA a été calculé afin d’estimer le rendement du grain potentiel
qui pourrait étre obtenu ; méme si le stade auquel ont été prélevées les plantes était trop précoce et
gue ce parametre ne reprend pas toutes composantes du rendement du blé (Leterme et al., 1994).
Or, il semblerait que la précocité a I'épiaison assure une meilleure efficience de I'utilisation de I'eau
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et in fine un meilleur rendement en grains. Cela peut étre un critére de sélection afin d’améliorer la
résistance du blé au stress hydrique (Gonzalez et al., 1999). C'est en effet ce qui a été constaté lors de
cette expérience, ou Balsamo suivi d’Astérix avait un poids de I'épi supérieur et donc potentiellement
un meilleur rendement par rapport aux deux autres variétés et c’est également chez ces deux variétés
que I'émergence de I'épi a été observée en premier (données non présentées). En revanche,
Furio_camillo ne semble pas étre intéressante dans un cadre agronomique car I'émergence de I'épi
était trop tardive ; et cela s’est traduit par un poids de I'épi et donc un rendement potentiel le plus
faible. Néanmoins, la gs était plus élevée et I'EUE; plus faible chez Astérix par rapport a El4x_252, en
TO ; ce qui suggere que les plantes de la variété El4x_252 régulent mieux I'ouverture de leurs stomates
afin de minimiser la perte d’eau par rapport a Astérix. Ces résultats indiquent que I'hypothese
énoncée plus haut n’est pas toujours vérifiée puisque I'épiaison plus précoce et le poids de I'épi
supérieur chez Astérix ne sont pas liés a une EUE; plus élevée par rapport a El4x_252. Cela suggére
également que le poids de I'épi aprées 80 jours n’est peut-étre pas assez représentatif du rendement
potentiel. En effet, chaque composante du rendement est importante (Leterme et al., 1994).

En outre, les résultats concernant les parametres d’échanges gazeux foliaires sont cohérents avec la
littérature. Il est connu qu’une g plus faible peut restreindre I'absorption du CO; (A) tandis qu’une gs
élevée favorise des taux plus élevés de A au détriment d’une plus grande perte d’eau par transpiration
(E) (Farquhar et Sharkey, 1982; Barradas et Jones, 1996). Or, la régulation des stomates sous diverses
conditions environnementales est influencée notamment par la taille et la densité de ces derniers,
caractéristiques variant en fonction des variétés de blé (Li et al., 2017 — étude sur le blé tendre). C’est
pourquoi ces résultats suggerent déja une différence entre variétés en conditions normales
concernant la régulation de la photosyntheése.

6.4.  Effets du stress hydrique sur les différentes variétés de blé dur

En réponse au déficit hydrique, les valeurs de A, E et g; ont diminué chez I'ensemble des variétés, dés
le stress modéré ; ce qui suggere que celles-ci modulent leurs mécanismes de croissance et ainsi
ferment leurs stomates afin de conserver I'eau au détriment de la photosynthese et donc de leur
croissance (Farquhar et Sharkey, 1982; Barradas et Jones, 1996; Shi et al., 2010; Aroca et al., 2012;
Quiroga et al., 2017). Une diminution de la croissance due a la sécheresse est en effet souvent
observée lors d’études menées sur le blé dur (Al Khateeb et al., 2017; Jallouli et al., 2019; Fiorilli et al.,
2022). Cette hypothése est également confirmée dans cette expérience puisqu’il y a eu une diminution
induite par la sécheresse de la plupart des parameétres de croissance de chaque variété de blé dur
(Tableau 20). Cependant, I'hypothése suggérant que les plantes ont fermé leurs stomates afin de
conserver I'eau n’est pas toujours vraie car malgré la diminution de la gs chez Astérix et El4x_252, une
diminution de I'EUE; a été observée a 25% de la CC; suggérant que ces variétés possedent une
stratégie de conservation de I’eau moins efficace que les deux autres variétés lors d’un déficit hydrique
fort.

La diminution de la taille et du PSA a cause de la sécheresse a été marquée des la réduction de I'apport
en eau a 50% de la CC chez El4x_252, tandis qu’elle a été observée seulement a 25% chez Astérix et
Furio_camillo. Pas de diminution de la taille mais bien du PSA a été observée a 25% chez Balsamo. En
outre, El4x_252 et Furio_camillo, en plus d’avoir un poids de I'épi a CC plus faible que les autres
variétés, ont vu également ce parameétre fortement affecté par le régime hydrique. A 25% de la CC,
plus aucun épi n’a été observé chez Furio_camillo. Chez Balsamo, ce parametre a été affecté a 50% de
la CC mais plus a 25% de la CC. La littérature rapporte aussi souvent que le rendement du blé dur est
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affecté par la sécheresse (Ali Dib et al., 1992; Solomon et al., 2003; Habash et al., 2014, Liu et al., 2015;
Fiorilli et al., 2022). Elle rapporte également que le développement d’épis courts, a barbes peu
développées, est une des stratégies des plantes pour limiter les pertes d’eau (Febrero et al., 1990). En
outre, une diminution du PSR a été observée chez les plantes a 25% de la CC par rapport aux plantes
a CC chez Astérix, Balsamo et Furio_camillo, tandis qu’aucun effet de la sécheresse n’a été identifié
sur ce parametre chez El4x_252, suggérant que les racines de cette variété n’étaient pas sensibles au
stress hydrique. De plus, son PSR était déja important avant le stress, ce qui est cohérent avec I'étude
de Fakhri et al. (2010) suggérant qu’un génotype au systéme racinaire bien développé verra une
moindre diminution de ce dernier pendant une sécheresse. Enfin, le ratio PSR/PSA a augmenté avec
le stress hydrique chez toutes les variétés a I'exception de Balsamo. Lors de leur expérience sur
différents génotypes de blé dur, Benlaribi et al. (1990) ont observé que le rapport PSR/PSA diminuait
avec le stress hydrique ; et que cette réduction était d’autant plus importante que lorsque ce rapport
était élevé en absence de stress ; ce qui est a 'opposé de nos résultats. En outre, ils sont cohérents a
I’étude menée par Fakhri et al. (2010) suggérant que |'effet du stress sur le blé dur avait tendance a
augmenter le PSR mais que le taux de variation variait de 4% a 75% en fonction des variétés, comme
I’a également observé (Ali Dib et al., 1992).

En résumé, Astérix a été caractérisée par des plantes a croissance élevée et avec un potentiel de
rendement assez bon. Cependant, ce sont des plantes qui ont été impactées par un stress hydrique
modéré concernant les paramétres morphologiques et fort concernant les parameétres d’échanges
gazeux foliaires. De plus, la régulation des stomates afin de minimiser I'eau ne semble pas efficiente
chez cette variété a partir de 25% de la CC. Des lors, cette variété semble tolérante a un stress modéré
(2 50% de la CC) mais sensible lorsque le stress hydrique est fort (a 25% de la CC). De plus, le maintien
de I'EUE; pendant le stress hydrique peut en partie expliquer pourquoi Balsamo semble résistante au
stress hydrique et parvient a continuer sa croissance dans ces conditions. Cependant, le poids de I'épi
a été tres touché par la sécheresse mais reste cependant supérieur aux autres variétés. Des lors,
malgré une certaine sensibilité au stress hydrique, cette variété semble tout de méme assez résistante
a la sécheresse et reste, en conditions de stress hydrique, la variété la plus intéressante d’un point de
vue agronomique. En outre, il semblerait qu’El4x_252 ne soit une variété ni intéressante pour un bon
rendement agronomique (faible poids de I'épi) en conditions normales de précipitations, ni résistante
en cas de sécheresse puisque ses parametres morphologiques et physiologiques ont été impactés des
la sécheresse modérée ; d’autant plus que son développement racinaire important ne lui semble pas
étre bénéfique. Quant a Furio_camillo, elle pourrait étre caractérisée comme une variété possédant
une stratégie d’évitement a la sécheresse. En effet, sa taille réduite, son tallage important, la quasi-
absence d’épis chez les plantes stressées, son développement racinaire élevé, son maintien du { ainsi
qgue son EUE; non impactée en T1 ; expliqueraient, selon (Ali Dib et al., 1992), une aptitude de la plante
a extraire I'eau du sol et une capacité a limiter les pertes d’eau par transpiration.

Ces résultats sont différents par rapport a ceux obtenus dans le cadre du projet SolACE sur lequel se
basait le choix de ces quatre variétés. Pour rappel, les résultats du projet SolACE indiquaient une
sensibilité au stress hydrique pour Balsamo et Furio_camillo et une tolérance pour Astérix et El4x_252.
Ces niveaux de tolérance au stress étaient basés uniquement sur le rendement ; ce qui n’a pas pu étre
analysé ici mais qui semble cohérent concernant le poids de I’épi de la variété Balsamo.
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Tableau 20 — Résumé des effets morphologiques et physiologiques du stress hydrique de 28 jours (taille a la récolte, poids
sec aérien (PSA) et racinaire (PSR), pourcentage de I'épi sur le poids sec aérien total (Epi), potentiel hydrique () pendant la
récupération, taux net d’assimilation de CO, (A), flux de transpiration (E), conductance stomatique (g,) et efficience
d’utilisation de I'eau instantanée (EUE;) chez les variétés de blé dur Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo.

Parametres Astérix Balsamo Eldx_252 Furio_camillo
Taille - = -- -
PSA - - -- -

Epi - -- - -
PSR - - = -

) / = - -

A -- / -- :
E -- - -- -

8 ~- - - -

EUE, - = - =

Les signes (=), (-) et (- -) correspondent respectivement a un effet neutre du stress hydrique, négatif a partir de 25% de la CC
et négatif a partir de 50% de la CC. Le signe « / » signifie que les statistiques n’ont pas pu étre réalisées sur le parametre
correspondant.

Propositions d’amélioration pour une meilleure détermination des parametres de
mesure avec I’IRGA

Il est important de constater qu’en T2, les valeurs de I'ensemble des paramétres d’échanges gazeux
foliaires des plantes a 100% de la CC sont plus faibles par rapport a TO et T1, contrairement a ce qui
était attendu ; ce qui signifie que les conditions ont changé entre T1 et T2. En vérifiant les données
enregistrées par I'IRGA, il a pu étre identifié que les valeurs du rayonnement photosynthétiquement
actif (PAR en anglais) étaient plus faibles en T2. Il ne s’agit pas d’une erreur de mesure ou de calcul
puisque les valeurs sont plus faibles pour I'ensemble des blocs (pendant les trois semaines
consécutives). Dés lors, deux autres hypothéses peuvent expliquer cela :

- pendant la mesure en T2, le systeme semi-hydroponique était en train d’alimenter les plantes.
L'appareil n’a donc pas pu étre posé a plat, ce qui a peut-étre empéché la feuille dans la
chambre de bien capter la lumiére.

- les mesures en T2 ont été réalisées un peu plus tot au matin que celles en TO et T1 en raison
d’une journée chargée en mesures (jour de récolte). Au petit matin, les rayons du soleil étaient
moins puissants, ce qui explique les valeurs de PAR plus faibles et une photosynthése moins
importante.

Si je devais refaire cette mesure, et si le temps ne manquait pas, je déposerais I'appareil pour les
mesures en T2 comme pour les autres, apres avoir arrété la pompe alimentant le systeme. S'il n’y avait
pas de timing précis et différents blocs, je prendrais la mesure lorsque les conditions climatiques sont
identiques (PAR élevé).

Propositions d’amélioration pour une meilleure détermination des parameétres
de la mesure du

Aucune donnée n’a pu étre interprétée statistiquement concernant ce parametre. A refaire, je ferais
I’expérimentation autrement. Tout d’abord, il est nécessaire de s’assurer que les bombonnes d’N sont
bien remplies plusieurs semaines avant la premiére mesure. En effet, pour les premiéres mesures
(bloc 1), il n’y avait pas assez de pression dans la bombonne, ce qui a rendu difficile I'acquisition de
données pour les plantes stressées. Certaines données manquantes ne représentent donc pas
toujours une absence de feuilles chlorophylliennes ou un | trés faible. Deuxiemement, il est important
de commencer la mesure trés tot au matin pour finir a I'aube afin que I'état hydrique soit a son
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maximum pour I'ensemble des mesures. En effet, cette mesure prenant du temps (48 plantes) ; les
premieres et dernieres plantes d’'un méme traitement n’avaient pas le méme bilan hydrique foliaire
lors de la mesure. Heureusement, le dispositif expérimental en serres établi afin de répartir les plantes
aléatoirement a permis que ce biais soit réparti équitablement sur I’'ensemble des traitements. En
outre, il aurait été intéressant d’analyser le Y avant d’imposer le stress hydrique comme pour les
parametres de la photosynthése. Cependant, cela peut impacter la croissance de la plante puisque
cette manipulation est destructrice (prélevement d’une feuille a chaque mesure).

6.5. Effets du CMA sur la tolérance au stress hydrique des quatre variétés de blé

Le Tableau 21 résume I'effet du CMA sur les parametres mesurés de I'ensemble des variétés de blé
étudiées. Tout d’abord, a 100% de la CC, la présence du CMA a été bénéfique pour la croissance des
plantes chez Balsamo et El4x_252. L’amélioration de la croissance en I'absence de déficit hydrique a
également été constatée dans plusieurs études (Augé, 2001 ; Beltrano et Ronco, 2008). De plus, la
biomasse aérienne et racinaire n’a pas été affectée par la présence du CMA ; ce qui signifie que ce
parameétre ne dépend pas de la symbiose MA pour aucune des quatre variétés. Cela ne veut pas
forcément indiquer que le CMA n’améliore pas la nutrition phosphatée de la plante (Colpaert et al.,
1999; Konecny et al., 2019). En revanche, la littérature rapporte souvent des résultats contraires, c’est-
a-dire un accroissement de la biomasse en présence de CMA (Augé, 2001; Al-Karaki et al., 2004;
Beltrano et Ronco, 2008; Smith et Read, 2008; Pellegrino, 2015). De plus, le poids de I'épi des plantes
mycorhizées était supérieur a celui des plantes non mycorhizées chez Balsamo ; ce qui suggére que le
CMA pourrait potentiellement apporter un meilleur rendement chez cette variété lorsqu’elle ne se
trouve pas en situation de déficit hydrique. La littérature rapporte en effet que la symbiose MA, grace
a I'amélioration de la nutrition minérale (Smith et Read, 2008 ; Wang et al., 2017), améliore la
croissance des plantes et in fine le rendement (Pellegrino, 2015; Zhang et al., 2019).

En outre, la colonisation racinaire par le CMA a été identifiée comme augmentant la résistance a la
sécheresse du blé dur (Al-Karaki, 1998; Al-Karaki et Clark, 1998; Augé, 2001; Bernardo et al., 2017), du
blé tendre (Allen et Boosalis, 1983; Ellis et al., 1985; Augé, 2001; Al-Karaki et al., 2004; Bernardo et al.,
2017), ainsi que celle d’autres especes (Ruiz-Lozano et Azcdn, 1995; Augé, 2001). La symbiose MA
permet souvent d’augmenter ou de maintenir la croissance de la plante-héte pendant une sécheresse
(Augé, 2001; Beltrano et Ronco, 2008; Quiroga et al., 2017). Or, ce bénéfice n’a été constaté chez
aucune des plantes mycorhizées stressées lors de cette expérience ; ce qui est néanmoins cohérent
avec l'étude de Clark et al. (2009). L’absence d’amélioration de croissance chez les plantes
mycorhizées stressées ne signifie pas nécessairement que le CMA n’a pas contribué a une meilleure
nutrition minérale, notamment en Pi (Li et al., 2006; Konecny et al., 2019).

En TO, aucun effet du CMA n’a été observé sur A pour I'ensemble des variétés mycorhizées,
contrairement a ce qui est souvent retrouvé dans la littérature (Augé, 2001; Ruiz-Lozano et al., 2012;
Augé et al., 2015; Plouznikoff et al., 2016). En revanche, de nombreuses études ont montré que la
symbiose MA pouvait moduler le comportement des stomates, structures régulant le flux
d’assimilation de CO et la perte d’eau, et joue ainsi un role essentiel dans le maintien de la
productivité de la plante sous déficit hydrique. Or, comme énoncé dans I'état de I’art, ce résultat n’est
pas obtenu si la déshydratation racinaire est compléete. Dans ce cas-13, il y a production de signaux
chimiques, incluant des cytokinines et de I’ABA, induisant la fermeture des stomates (Plouznikoff et
al., 2016). En effet, la plante-h6te posséde un controle sur le CMA. Lors de cette étude, une
amélioration de g a été constatée chez les plantes mycorhizées de la variété Astérix et El4x_252 avant
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d‘imposer le stress hydrique ainsi que pendant la période de récupération chez Astérix, tous régimes
confondus. Aucun effet du CMA n’a été observé juste apres le stress, suggérant que le déficit hydrique
était trop important comme le propose Plouznikoff et al. (2016). Chez Balsamo et Furio_camillo, aucun
effet n’a été constaté sur la gs des plantes mycorhizées, comme |'ont également observé Bryla et
Duniway (1997). En revanche, il semblerait que la souche MUCL 49556 ait un effet négatif sur I'EUE;
des plantes mycorhizées des variétés Astérix, Balsamo et El4x_252 en conditions normales mais
également chez Balsamo apreés la période de récupération. Or, pour assurer sa survie et sa productivité
dans ces conditions, une plante doit optimiser le prélevement de I'eau afin de minimiser la perte
d’eau. Cependant, cette diminution de I'EUE; ne semble pas avoir affectée la croissance des plantes
mycorhizées.

La réponse des plantes-hote face a la présence du CMA dépend des lors des variétés (Quiroga et al.,
2017; Ledn et al., 2020); ce qui fait varier également les bénéfices apportés a la plante par le CMA
(Powell et al., 2009; Werner et Kiers, 2015; Zhang et al., 2019). Aucun effet du CMA sur les plantes
mycorhizées stressées chez El4x_252 et Furio_camillo n’a été observé, contrairement aux deux autres
variétés. De plus, Quiroga et al. (2017) ont suggéré que la symbiose MA apporte une amélioration des
parametres physiologiques chez les plantes sensibles au stress hydrique par rapport aux plantes
résistantes. C'est en effet ce qui a été observé lors de cette expérience. D’une part, Astérix, variété
sensible au stress a 25% de la CC, se composaient de plantes mycorhizées a ce niveau de régime
hydrique avec une EUE; significativement supérieure aux plantes non mycorhizées. D’autre part,
Balsamo, variété ol I'EUE; n’a pas été impactée par le stress a 25% de la CC, se composaient de plantes
mycorhizées avec une EUE; significativement inférieure aux plantes non mycorhizées a 25% de la CC
également.

En résumé, il n’y a pas eu d’effet du CMA sur les paramétres morphologiques des plantes de la variété
Astérix. En revanche, des effets positifs ont été observés aprés la phase de récupération concernant
les parametres d’échanges gazeux foliaires. En effet, la symbiose MA a permis d’améliorer la g; et ainsi
augmenter I'EUE; des plantes afin de continuer la photosynthése ; comme I'ont observé Ruiz-Lozano
et al. (2012) et Le Pioufle (2020). En outre, Balsamo, variété plut6t résistante au stress hydrique,
répond positivement a la présence du CMA en absence de déficit hydrique mais négativement sous
conditions de stress. Etant donné que le %CA diminue avec le stress hydrique chez cette variété, une
hypothese a cette réponse négative du CMA serait qu’il y a eu un déséquilibre ou un arrét des
échanges entre le CMA et la plante a cause du stress hydrique. En effet, le mécanisme d’échange de
C et Pi entre la plante-hote et le CMA est simultané (Wang et al., 2017). La littérature rapporte que les
plantes détectent le flux de Pi arrivant depuis les arbuscules jusqu’a leurs cellules. A la suite de cette
détection (mécanisme encore inconnu), les plantes apportent du C aux arbuscules. Dés lors, si le
champignon n’apporte pas assez de Pi a la plante, il ne recevra pas en retour assez de C pour son
développement (Wang et al., 2017). Sous conditions de stress hydrique, il semblerait qu’une plus forte
allocation du C soit alloué a la survie de la plante, plutot que vers le CMA au détriment du
développement des arbuscules ; cela en raison d’'un manque de Pi dans le substrat qui n’a pas pu étre
transporté du CMA vers les cellules de la plante. Concernant El4x_252, 'amélioration de la gs par le
CMA ’a pas permis d’augmenter I'EUE; en conditions normales de précipitation. Aucun effet du CMA
n’a été observé sur les plantes stressées. Or, cette variété a été identifiée comme la variété la plus
sensible au stress hydrique. Bien que les différentes structures du CMA n’ont pas été affectées par le
déficit hydrique, il semblerait que le CMA n’apporte pas d’effet bénéfique a cette variété en conditions
de sécheresse. Cette observation indique que I’hypothese énoncée par Quiroga et al. (2017) n’est pas
toujours vérifiée. Enfin, Furio_camillo est une variété résistante au stress hydrique, qui ne semble pas
répondre a la présence du CMA sur I'ensemble des paramétres mesurés, a I'exception du (. Or, la
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mesure sur le ) n’est pas assez fiable pour permettre d’affirmer qu’il y ait eu effectivement un effet
positif du CMA sur ce parameétre pendant la phase de récupération chez cette variété.

Dés lors, ces résultats nous amenent a remarquer que la réponse a I'inoculation du blé dur peut varier
en fonction de la souche et de I'association plante-champignon, comme I’a ont observé Graham et
Abbott (2000). Or, bien que de nombreuses études ont été menées avec R. irregularis, aucune d’entre
elles n’a été réalisée avec la souche MUCL 49556 ; ce qui ne nous permet pas de confronter nos
résultats.

Tableau 21 — Résumé des effets morphologiques et physiologiques du CMA R. irregularis MUCL 49556 (taille a la récolte,
poids sec aérien (PSA) et racinaire (PSR), pourcentage de I’épi sur le poids sec aérien total (Epi), potentiel hydrique pendant
la récupération (), taux net d’assimilation de CO, (A), flux de transpiration (E), conductance stomatique (g.) et I'efficience
d’utilisation de I'’eau instantanée (EUE;) chez les variétés de blé dur Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo.

Parameétres Astérix Balsamo El4x_252 Furio_camillo
Taille = + = -
Evolution taille = =
PSA = =
Epi =
PSR
v
A(TO|T2) =
E(TO|T2) =
g, (T0[T2) + I
EUE; (TO|T2) -+ -|- -|=

n |+
1}

+
1}

|+
"
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1]
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— | —[—[~]n
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1
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+
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Les signes (=), (-) et (+) correspondent respectivement a un effet neutre, négatif et positif du CMA sur les quatre variétés de
blé. Les signes (+) sur les paramétres morphologiques représentent un effet positif du CMA a 100% de la CC. Concernant les
parameétres physiologiques, les signes a gauche et a droite de la barre verticale « | » représentent I'effet du CMA avant
d’imposer le stress hydrique (TO) et apres la période de récupération (T2) respectivement.

6.6.  Retour sur les objectifs et les résultats apportés par ce mémoire

L'objectif de ce mémoire était d’étudier I'effet d’'un CMA sur la capacité de tolérance et de
récupération apres un stress hydrique de quatre variétés de blé dur sur base (1) de leur pourcentage
de colonisation racinaire par le CMA, (2) de leur tolérance a la sécheresse en fonction de différents
parametres morphologiques et physiologiques mesurés avant et apres une période de déficit hydrique
et apres une période de récupération. L'objectif final était de caractériser quel génotype répondrait
davantage a la colonisation mycorhizienne et aurait une meilleure performance agronomique dans
des conditions de sécheresse. Les questions sous-jacentes auxquelles nous voulions répondre étaient :

- est-ce que le CMA peut aider des variétés sensibles, mais aussi moins sensibles, a mieux
tolérer un stress hydrique ?

- est-ce que I'effet du CMA augmente si la variété est sensible comme le rapporte Quiroga et
al. (2017) ?

- est-ce que le pourcentage de colonisation racinaire influence I'effet du CMA sur la tolérance
du blé a la sécheresse, et vice-versa ?

La réponse a la premiere question est illustrée grace a la variété Astérix. En effet, chez cette variété,
le CMA a permis d’améliorer la tolérance des plantes stressées a 25% de la CC. En revanche, la variété
Furio_camillo qui semble adopter des stratégies de tolérance au stress hydrique, n’a pas été affectée
par le stress hydrique. Balsamo, également tolérante au stress a été impactée négativement par le
CMA concernant I'EUE; des plantes a 25% de la CC. Cela nous améne a répondre a la deuxiéeme
guestion. Dans cette étude, I'effet du CMA a plus été bénéfique chez Astérix, plante plus sensible au
stress hydrique que Balsamo et Furio_camillo. Cependant, cela dépend des variétés et de I'association
plante-champignon puisque chez la variété El4x_252, la plus sensible au stress hydrique, aucun effet
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du CMA n’a été observé. La derniere question a également été répondue, grace a I'exemple de
Balsamo ol le %CA a été affectée par le CMA et c’est probablement pour cette raison qu’aucun effet
positif sur la résistance au stress n’a été observé. Encore une fois, ces effets ont varié en fonction des
variétés.

De plus, il a été trés intéressant d’'imposer différents niveaux de régime hydrique. Cela a permis
d’observer que les variétés de blé avaient différents niveaux de tolérance au stress hydrique en
fonction de I'intensité de ce stress.

Ce mémoire a permis de mettre en évidence que la combinaison des variétés de blé plutot sensibles
au stress hydrique avec la présence du CMA est une solution qui semble permettre dans certains cas
d’aborder notre gestion de I'eau dans I'agriculture de maniére plus efficiente et mérite I'intérét des
scientifiques. Dés lors, il parait intéressant de continuer cette recherche. Premierement, cette
expérience mérite d’étre reconduite en suivant les pistes d’amélioration. Deuxiemement, si les
différentes hypothéses sont confirmées, I'expérience pourrait étre réalisée en conditions non
controlées (champ) afin de confirmer les hypothéses énoncées sur le rendement par rapport au poids
de I'épi mais également le degré de sensibilité des variétés au stress hydrique. Il serait également
intéressant d’évaluer leur capacité de récupération aprés une période de sécheresse en champ,
pendant une période plus longue.
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7. Conclusion

Ces derniers mois, nous vivons une période de sécheresse historique en Europe et ce phénomeéne
risque de s’intensifier dans le futur. Ce manque d’eau affecte sérieusement I'agriculture car elle
impacte les différents stades physiologiques des plantes et induit des pertes de rendements
considérables. Ces périodes de sécheresse, qui seront de plus en plus fréquentes dans les années a
venir, rendent la sécurité alimentaire encore plus incertaine. Pourtant, il est nécessaire que la
production suive la courbe de demande alimentaire croissante. Le blé est la deuxieme céréale la plus
produite au monde et représente une base importante de notre régime alimentaire.
Malheureusement, au stade actuel, cette culture est fortement impactée par la sécheresse.

Pour faire face a ces problemes de sécheresse, différents moyens sont déja mis en ceuvre. Parmi eux,
I'utilisation de microorganismes tels que les CMA fait preuve d’un intérét grandissant. En effet,
naturellement présents dans nos écosystémes, ces champignons en association symbiotique avec les
plantes, permettent d’améliorer la productivité de ces dernieres, notamment en conditions de
sécheresse. La sélection d’espéces résistantes au déficit hydrique fait également partie de la solution.
La combinaison de ces deux méthodes est une solution plus résiliente que l'irrigation, qui mérite
I'intérét des scientifiques.

L'objectif de ce mémoire était d’évaluer I'effet du CMA R. irregularis MUCL 49556 sur la tolérance a la
sécheresse et sur la capacité de récupération aprés cette période de stress de quatre variétés de blé
dur possédant différents niveaux de tolérance au déficit hydrique, et ce grace a I'analyse de différents
parametres morphologiques et physiologiques chez les plantes.

Aucune différence significative n’a été observée entre les variétés concernant le pourcentage de
colonisation racinaire par le CMA. En revanche, des impacts de la sécheresse ont été observés sur les
structures du CMA chez Balsamo et Furio_camillo. Ces impacts ont sans doute eu un effet sur
I'influence du CMA dans la tolérance des plantes au stress hydrique. En outre, un effet positif du CMA
a été observé apres la période de récupération sur les parameétres d’échanges gazeux foliaires chez la
variété Astérix, sensible a un stress hydrique fort ; mais cela ne s’est pas traduit par une amélioration
de la croissance chez les plantes mycorhizées. Un effet positif du CMA en conditions normales de
précipitations a été observé sur la taille et le poids de I'épi chez Balsamo, variété résistante au stress
hydrique. Cependant, un effet négatif du CMA sur A et EUE; aprés la période de récupération a été
observé chez cette variété. En I'absence de stress hydrique, un effet positif du CMA sur la croissance
de El4x_252, variété sensible au stress hydrique, a été observé. Aucun effet du champignon n’a été
observé sur les plantes de la variété Furio_camillo, qui semble avoir adopté une stratégie de résistance
au stress hydrique.

D’un point de vue agronomique, les variétés Astérix et Balsamo semblent les plus intéressantes a
sélectionner pour produire du blé dur en régions plus arides en raison de leurs performances de
croissance et leur potentiel de rendement. La variété Astérix a particulierement été mise en évidence
pour son intérét a étre associée au CMA R. irregularis MUCL 49556 car ce dernier permet d’améliorer
I’efficience d’utilisation de I’eau instantanée des plantes en conditions de stress hydrique fort.

Les résultats de ce mémoire permettent néanmoins de constater la complexité des interactions hote-
champignon-environnement, bien que les conditions de cette expérience aient été « contrdlées » en
serres. En effet, certaines questions ont pu étre éclairées dans ce mémoire mais les réponses n’ont
pas toujours été vérifiées chez toutes les variétés.
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9. Annexes

4.1. Annexe 1 : Préparation de la solution Hoagland réduite de 90% en Pi (Hoagland
IowPi)

Trois solutions meres (A, B et C) ont été préparées séparément afin de garder une bonne solubilité
des éléments.

Solution A g/L
NH.NO; (ammonium nitrate) (90) 8,00
Ca(NOy)..4H.0 (calcium nitrate) (677) 82,60
KNO:; (potassium nitrate) (47) 35,70
KCI (potassium chloride) (42) 4,51
K.SO. (potassium sulfate) (1019) 10,54

Dissolve in 800 ml of H.O type Il
Adjust pH at 5.3
Adjust volume to 1 liter with H.O type |l

Solution B g/L
KNO: (potassium nitrate) (47) 5,000
KH.PO. (potassium dihydrogenophosphate) (53) 2,740
MgSO..7H.O (magnesium sulfate heptahydrate) (32) 12,040
MnSO..H.O (manganese sulfate monohydrate) (35) 0,053
H.BO; (boric acid) (125) 0,140
CuSO0..5H.0 (copper sulfate pentahydrate) (20) 0,015
(NH,)sM0.0..4H.0 (ammonium molybdate tetrahydrate) (111) 0,008
ZnS0..7H:0 (zinc sulfate heptahydrate) (74) 0,060

Dissolve in 800 ml of H.O type I
Adjust pH at 4.4
Adjust volume to 1 liter with H.O type Il

Solution C g/L
C,H.FeN:NaO:. (Fe-EDTA) (122) 1,9

To prepare 1 liter volume of solution

10 ml of solution A

10 ml of solution B

10 ml of solution C

Dissolve completely in 800 ml of H.O type I
Adjust pH at 5.6

Adjust volume to 1 liter with H,O type |l
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4.2. Annexe 2 : Parametres d’échanges gazeux foliaires apres la période de
récupération (T2) chez El4x_252 et Furio_camillo

Tableau 22 - Effets du CMA R. irregularis MUCL 49556 et du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC)
sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO; m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,0 m2s 1), le flux de
transpiration (E) (mmol m2s 1) et I'efficience d’utilisation de I'eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol? H,0) des plantes de
blé de la variété El4x_252 aprées une période de récupération de 72 heures.

Traitement A E g EUE;
(kmol CO, m2s 1) (mmol m2s 1) (mmol H,0 m2s %) (umol CO, mol H,0)
M 2,31+1,85 0,96 +0,94 119,2 +61,5 097+1,7
NM 1,92 +2,28 1,33+1,42 122,1+84,9 0,57 + 1,74
100% 2,5+1,72 ab 0,89+0,78 125,2 +77,2 1,55+0,98
50% 2,67+2,01a 1,4+1,3 128,9+74 1,04 + 0,66
25% 1,03+2,08b 0,99 + 1,35 103,1 + 62,2 0,41 £ 2,62
100%-M 2,79+1,72 1,02 + 0,86 138,1+76,3 1,72+1,1
100%-NM 1,72+1,78 0,52 +0,42 90,6 + 83,1 1,12 + 0,47
50%-M 2,71+1,68 1,21+1,18 116,3 + 40,7 1,05+0,7
50%-NM 2,62+2,62 1,68 +1,55 146,7 + 109 1,03 + 0,68
25%-M 0,64 +1,77 0,42 +0,48 86,5+ 58,1 -0,64 £ 2,94
25%-NM 1,34 +2,45 1,45+ 1,7 116,4 + 68,7 -0,24 + 2,67
Effets (p-valeur)
Régime 0,0446 0,4772 0,5243 0,0502
Mycorhization 0,9712 0,8664 0,9140 0,7915
Régime*Mycorhization 0,9752 0,7783 0,5214 0,8477
Table[bloc] (% du total) 46,8 75 40,4 21,6

Les valeurs représentent les moyennes * écarts-types des différents traitements. Les différences entre les différents niveaux
du régime hydrique sont symbolisées par les lettres minuscules (a, b, c) et ont été testées a partir du modéle mixte GLM a
I'aide d’un test HSD-Tukey (p < 0,05). En cas d’absence de lettres, cela signifie que, pour chaque facteur, les différents niveaux
ne sont pas significativement différents (p < 0,05). Le tableau reprend également les effets des différents facteurs, de leur
interaction et les pourcentages des effets di aux facteurs aléatoires.

Tableau 23 — Effets du CMA R. irregularis MUCL 49556 et des différents régimes hydriques (100% de la CC, 50% de la CC et
25% de la CC) sur le taux net d’assimilation de CO; (A) (umol CO2 m2s 1), la conductance stomatique (gs) (mmol H,0 m2s -1),
le flux de transpiration (E) (mmol m2s 1) et I'efficience d’utilisation de I'eau instantanée (EUE;) (umol CO, mol! H,0) des
plantes de blé Furio_camillo aprés une période de récupération de 72 heures.

Traitement A E - EUE;
(umol CO, m?s %) (mmol m2s 1) (mmol H,0 m~?s %) (emol CO, mol? H,0)
M 2,45+2,19 1,34+1,4 177,6 £159,3 0,73+2,48
NM 1,76 +1,22 0,85+ 0,82 110,8 + 70,6 1,54 +2,13
100% 2,25+1,28 1,18 + 0,89 129,5+62,1 1,08 + 0,39
50% 2,4+2,18 1,23+1,76 134 +102,7 1,73+2,03
25% 1,99 + 2,51 1,14 + 1,07 221+ 226 -0,06 £ 3,79
100%-M 2,2+1,33 1,3+0,91 131+58,8 1,1+04
100%-NM 2,37+1,36 0,93 +0,92 126,3+77,8 1,03 +0,44
50%-M 2,812,332 1,51+2 151,8 + 107 1,32 +0,76
50%-NM 1,34+1,63 0,5+0,6 86,4+ 89,6 2,83 14,02
25%-M 2,3+3,12 1,16 + 1,17 274,2 + 264,5 -0,55 + 4,69
25%-NM 1,36 +0,19 1,11+1,06 114,6 £ 62,6 0,91+ 0,56
Effets (p-valeur)
Régime 0,4338 0,6398 0,5827 0,2478
Mycorhization 0,4004 0,7766 0,1678 0,3778
Régime*Mycorhization 0,8099 0,8782 0,7419 0,6556
[Table[bloc] (% du total) 50,5 61,9 8,6 31,5

Les valeurs représentent les moyennes * écarts-types des différents traitements. Pour chaque facteur, les différents niveaux
ne sont pas significativement différents (p < 0,05). Cela a été testé a I'aide du modele mixte GLM a I'aide d’un test HSD-Tukey
(p £0,05). C'est pourquoi aucune lettre n’est indiquée dans ce tableau. Le tableau reprend également les effets des différents
facteurs, de leur interaction et les pourcentages des effets d{i aux facteurs aléatoires.
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4.3. Annexe 3 : Moyennes * écarts-types du potentiel hydrique des plantes avant et

apres réhydratation

Tableau 24 — Potentiel hydrique des plantes des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) en
fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et NM) apres le stress

hydrique de 28 jours.

Traitement Astérix Balsamo El4x_252 Furio_camillo
M -7,23+£3,16 -12,41+11,35 -10,77 £ 8,04 -11,73+£7,93
n=11 n==6 n=13 n=14
NM -12,25+5,52 -9,87 £ 3,13 -15,75+ 12,14 -8,29+2,93
n=>5 n=6 n=38 n=6
100% -9,14 £ 5,67 -11,97+9,91 -8,91+4,27 -9,19+ 3,58
n=7 n=8 n=8 n=8
50% -9,36 £ 3,91 -9,5+1,62 -9,03 + 2,67 -7,91+2,33
n=7 n=4 n=9 n=8
25% -5,62 +0,88 n=0 -28,37 £ 13,25 -19,31+11,63
n=2 n=4 n=4
100%-M -6,25+0,25 -13,94 + 14,3 -9,12 £4,97 -9,85 +4,05
n=4 n=4 n=6 n=5
100%-NM -13+7,55 -10 £ 3,81 -8,25+1,77 -8,08 + 3,02
n=3 n=4 n=2 n=3
50%-M -8,65 + 4,45 -9,37+1,59 -8,37+1,72 8,39+2,03
n=5 n=2 n=6 n=7
50%-NM -11,12+ 1,94 -9,62+23 -10,33 + 4,16 -4,5
n=2 n=2 n=3 n=1
25%-M -5,62 +0,88 n=0 -35 -28,12+9,72
n=2 n=1 n=2
25%-NM n=0 n=0 -26,17 £ 15,3 -10,5+0,71
n=3 n=2

Tableau 25 — Potentiel hydrique des plantes des quatre variétés de blé (Astérix, Balsamo, El4x_252 et Furio_camillo) en
fonction du régime hydrique (100% de la CC, 50% de la CC et 25% de la CC) et de la mycorhization (M et NM) apres la période

de récupération de 72 heures (T2).

Traitement Astérix Bal El4x_252 Furio_camillo
™M -10,75+6,31 -11,17 +5,54 -13,39+8,44 -11,46 £ 6,44
n=20 n=12 n=19 n=23
NM -10,52 +8,98 -12,82 +9,67 -14,96 +9,39 -10,81+7,82
n=10 n=17 n=13 n=12
100% -7,32+1,85 -9,25+3,81 -9,98+3,54a -9+3,18
n=11 n=12 n=11 n=12
50% -11,56 +6,19 -11,42+6,76 -1144+4a -9,34+2,94
n=12 n=12 n=12 n=11
25% -14,43+11,52 -20,8+13,.3 -22,44+12b -15,21+10,01
n=7 n=5 n=9 n=12
100%-M -7,14+1,98 -10+4,89 -9,72+3,75 -9,75%£3,5
n=7 n=6 n=8 n=8
100%-NM -7,62+1,83 -8,5+2,59 -10,67 £3,51 -7,5%1,96
n=4 n=6 n=3 n=4
50%-M -12,87 +7,07 -12,33+6,35 -11,32+4 -8,94+3,39
n=8 n=6 n=7 n=8
50%-NM -8,94 +3,17 -10,5+7,62 -11,6 +4,46 -10,42£0,72
n=4 n=6 n=5 n=3
25%-M -12,4+7,98 NA -24,37+12,47 -16,28 £9,22
n=5 n=4 n=7
25%-NM -19,5£21,92 -20,8+13,25 -20,9+12,9 -13,7+11,98
n=2 n=5 n=5 n=5
Effets (p-valeur)
Régime hydrique 0,1003 NA 0,0010 0,0983
Mycorhization 0,4684 NA 0,7442 0,6142
Régime*Mycorhization 0,4380 NA 0,9398 0,7947
Table[bloc] (% d:tutal) 0 8,9 30,3 4,2

Les valeurs représentent les moyennes * écarts-types des différents traitements. Les différences entre les différents niveaux
du régime hydrique sont symbolisées par les lettres minuscules (a, b, c) et ont été testées a partir du modéle mixte GLM a
I’aide d’un test HSD-Tukey (p < 0,05). En cas d’absence de lettres, cela signifie que, pour chaque facteur, les différents niveaux
ne sont pas significativement différents (p < 0,05). Le nombre « n » indique le nombre de répétitions par traitement effectué.
Le tableau reprend également les effets des différents facteurs, de leur interaction et les pourcentages des effets dus aux
facteurs aléatoires.
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Effets du champignon mycorhizien a arbuscules Rhizophagus irregularis sur la

résistance a la sécheresse chez le blé dur
Comparaisons de génotypes avec différents niveaux de résistance au stress hydrique
Présenté par Pauline Bontemps

L'agriculture est I'un des secteurs les plus affectés par les périodes de sécheresse. Ces derniéres
peuvent provoquer une perte de rendement importante aux cultures, rendant la sécurité alimentaire
de plus en plus incertaine. Le blé est la deuxieme céréale la plus produite au monde et représente
une base importante de notre régime alimentaire. Cependant, la sécheresse menace de plus en plus
cette plante cultivée car elle affecte sérieusement ses différents stades végétatifs et reproductifs,
pouvant induire des pertes considérables.

Pour faire face a ces problémes de sécheresse, différents moyens sont déja mis en ceuvre. Parmi eux,
I'utilisation de microorganismes tels que les champignons mycorhiziens a arbuscules (CMA) fait
preuve d’'un intérét grandissant. En effet, naturellement présents dans nos écosystemes, ces
champignons en association symbiotique avec les plantes, permettent d’améliorer la productivité de
ces dernieres, notamment en conditions de sécheresse. La sélection d’espéces résistantes fait
également partie de la solution. La combinaison de ces deux méthodes semble étre une solution plus
résiliente que l'irrigation car elle permet de réduire I'utilisation de I’eau par I'agriculture.

Le projet SolACE a pour objectif d’aider I'agriculture européenne a faire face aux problemes de
sécheresse par le biais du développement de nouveaux génotypes résistants ainsi que par des
innovations dans la gestion des agroécosystemes afin d’améliorer I'efficacité de |'utilisation de I'eau,
de I'azote et du phosphore. Dans le cadre de ce projet, ce mémoire s’intéresse plus particulierement
a I'optimisation de l'utilisation de I'eau grace aux CMA chez le blé dur. L'objectif de ce mémoire est

d’évaluer I'effet du CMA R. irregularis MUCL 49556 sur la capacité de résistance et de récupération a
la sécheresse de quatre génotypes de blé dur ayant différents niveaux de tolérance au stress
hydrique.

La variété Astérix, sensible a une forte sécheresse, a particulierement été mise en évidence pour son
intérét a étre associée au CMA R. jrregularis MUCL 49556 car ce dernier permet d’améliorer
I’efficience d’utilisation de I’eau instantanée des plantes en conditions de stress hydrique fort. De
plus, un effet positif du CMA en conditions normales de précipitations a été observé sur la taille et le
poids de I'épi chez Balsamo, variété résistante au stress hydrique. Cependant, un effet négatif du CMA
sur I'efficience de la photosynthése apres la période de récupération a été observé chez cette variété.
En I'absence de stress hydrique, un effet positif du CMA sur la croissance de El4x_252, variété plutot
sensible au stress hydrique, a été observé. Aucun effet du CMA n’a été observé sur les plantes de la
variété Furio_camillo.

D’un point de vue agronomique, les variétés Astérix et Balsamo semblent les plus intéressantes a
sélectionner pour produire du blé dur en conditions de sécheresse en raison de leurs performances
de croissance et leur potentiel de rendement dans ces conditions.

Ce mémoire a permis de mettre en évidence que la combinaison des variétés de blé dur plutot
sensibles au stress hydrique avec la présence du CMA est une solution qui semble nous permettre
d’aborder notre gestion de I'eau dans I’agriculture de maniere plus efficiente. En revanche, ce
mémoire a également mis en évidence la complexité des interactions ho6te-champignon-
environnement, bien que les conditions de cette expérience aient été « contrélées » en serres. En
effet, les réponses apportées dans ce mémoire n’ont pas toujours été vérifiées chez toutes les
variétés.
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