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RESUME

Les pluies acides des années 80-90 ont amené une perte d’éléments nutritifs prématurée
dans I’habitat des érables a sucre, ou le dépot de surface était initialement acide et pauvre
en cations basiques. Face a cette problématique, des amendements cationiques ont été
utilisés, améliorant le taux de photosynthese nette (Aner) ainsi que la survie et la croissance
des érables. Cependant, les mécanismes photosynthétiques par lesquels les amendements
agissent sur les érables demeurent inconnus. Mon objectit'a donc été de mieux comprendre
comment les amendements cationiques influencent directement et indirectement la vitesse
maximale de la carboxylation (Vemax), 1a conductance stomatique (gs), le flux hydrique,
la fluorescence chlorophyllienne, le ratio de concentration en COz interne de la feuille et
ambiant dans ’atmosphére (Ci/Ca) et la composition en isotope 13 du carbone (*C).
De plus, nous avons observé I’effet des amendements sur le Vemax et le gs des semis des
proches compétiteurs de I’érable a sucre. Plus de quinze ans apres le chaulage, les résultats
montrent que les amendements influencent toujours positivement la composition des
feuilles en calcium (Ca) et en magnésium (Mg) et négativement la composition en
potassium (K) et en manganese (Mn) des feuilles. La variation du Vcmax est expliquée en
partie par la variation des nutriments d’azote (N), de phosphore (P) et de Mn tandis que la
variation de gs est négativement expliquée par les concentrations foliaires en K et Ca.
La variation du rapport Ci/Ca est fortement expliquée a 47 % par Vcmax et gs, alors que le
BC est expliqué a 35,5 % par le Ci/Ca et le Vemax. Nos résultats montrent que les
amendements ont des effets persistants positifs aprés plus de 15 ans sur le Vemax et le gs,
ce qui diminue les valeurs de Ci/Ca et augmentent celle du >C dans les feuilles.
Dans la seconde partie du mémoire, 1’analyse des données de flux hydrique de 2018 donne
des résultats légerement différents que les résultats obtenus avec I’analyse de pistes des
trois années cumulées (2016, 2017 et 2018). Il en est ressorti que le Ca n’influengait pas
le flux hydrique et que c’était plutét le N, le P et le K, qui I’influengaient positivement,
avec des coefficients de corrélation respectivement de 81,7 %, 77,9 % et 52,2 %.
Les amendements semblent avoir davantage agi sur le taux de transport en électron (ETR)
pour I’année 2018. Le P, le Ca et le Mg (R% = 64,0 %, R%ca = 49,1 % et R%mg = 29,4 %)
sont les €léments qui expliquent le mieux Iaugmentation du ETR a mesure que les
concentrations des amendements augmentent. Pour terminer, les résultats de Vcemax avec
I’ensemble des especes de semis montrent que les nutriments importants pour expliquer
la variation du Vemax sont le P et le N, ce qui corrobore ce qui a été observe avec les érables
matures. Pour les semis d’érables a sucre, on observe des relations similaires a celles des
arbres matures. Le gi (un parametre empirique du gs) n’a de relation claire avec aucun
nutriment ni aucune espece, mais il est possible de voir une tendance avec le Ca pour
les semis des érables a sucre. L’étude a permis de mieux décrire les voies d’actions
par lesquels I’épandage d’amendements cationiques influengait les parametres fins de
la photosynthése. Sur les arbres matures, le seul effet direct de I’épandage sur la
photosynthese était la relation négative entre le calcium et la conductance stomatique
tandis que les effets indirects €taient majoritaires pour expliquer la régulation de la
photosynthese en diminuant les concentrations en potassium et en manganese des feuilles.
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CHAPITRE I

INTRODUCTION

L’acériculture occupe une place importante dans I’industrie agricole québécoise.
En 2017, Pacériculture représentait environ 5,2 % des retombées économiques de
’industrie, ce qui €quivaut a des retombées d’environ 484,1 millions de dollars
(Massicotte et al., 2017). Le Québec a 91 % des parts de la production canadienne de
produits d’érable et 67,2 % de la production mondiale avec plus de 118 millions de livres
de produits d’érable (PPAQ 2018). Bien que la production acéricole soit prospére
aujourd’hui, les érablieres ont eu un épisode de dépérissement a la grandeur de leur
répartition au Québec (Coté et Ouimet 1995). La majorité des érablieres ont connu un
rétablissement, alors que d’autres ont continué a dépérir. Ce qui est le cas pour |’érabliere
du bassin du Lac Clair, ou la cause du dépérissement de 1’érable a sucre est dii a de faibles
niveaux de calcium (Ca) et de magnésium (Mg) causer par la lixiviation des pluies acides
des années 80-90 (Houle et al. 1997). La lixiviation du Ca et du Mg a causé une
augmentation de la mortalité et une diminution de la croissance et de la régénérescence

des érables a sucre (Moore et al. 2012).
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Figure 1.1  L’accumulation de dépét acide dans les sols forestiers de I’est du
Canada, en 2005.
Tirée du groupe de travail sur la cartographie foresticre du secrétariat des
gouverneurs de la Nouvelle-Angleterre et des premiers ministres de
I’est du Canada en collaboration avec [’Université Trent, Ontario,
Environnement Canada et Ressources naturelles Canada, Service canadien
des foréts.

L’une des méthodes les plus utilisées, pour maintenir ou restaurer les habitats pour
les érables a sucre, est I’épandage d’amendements cationiques sur le sol d’une érabliere
(Moore et al. 2015). Trois types de chaulage sont favorisés afin de combler les lacunes en
nutriments des érables. La plus répandue est la dolomite, CaMg(CO3)2. Elle augmente le
pH du sol et apporte des ¢léments calcium (Ca) et magnésium (Mg) (Moore et al. 2000).
La seconde est la calcite (CaCOs3), qui agit de la méme maniére que la dolomite,
augmentant le pH du sol, mais sans apport en Mg. Moins présente sur le marché, le sulfate
de calcium (CaSQa4) apporte des €léments Ca sans modifier le pH du sol. Plusieurs autres
produits ont été testés, tels que la boue de chaux, la cendre de bois, etc., afin de tenter
d’ajouter du calcium dans les sols, mais ces produits restent marginalement utilisés

(Moore et al. 2015).



Plusieurs €tudes ont ét¢ menées afin de vérifier I’effet de 1’ajout de cations sur la
survie, la croissance et la régénération des €rables a sucre. Pour la survie des érables a
sucre, les études utilisent souvent la vigueur de la couronne des arbres. Dans le
New Hampshire, il a été observé une diminution de la moitié€ de la mortalité lors d’ajout
de Ca et/ou de Mg (Schaberg et al. 2006; Huggett ef al. 2007). Dans une autre étude sur
des €rablieres a sucre en Pennsylvanie, a New York, au Vermont et au New Hampshire,
il a été¢ démontré que les concentrations en Ca et en Mg expliquaient respectivement
46,1 % et 44,5% de la variance de la vigueur de la couronne des érables et que
plus la concentration en cations était faible plus la vigueur était basse (Long et al. 2009).
Pour ce qui est de la croissance, il est possible d’observer une augmentation d’un facteur
de 1.5 de la surface terriére aprés 4 années de traitement au Ca (Long et al. 2009).
Les concentrations seuils en nutriment nécessaires aux érables a sucre ont été évaluées
par Moore et Ouimet en 2010. Le seuil médian de Ca, pour des érables a sucre
en santé, est de 9.5 mg/g et qu’en dessous de 6 mg/g les érables sont en dessous des normes
de santé. Concernant le Mg, le seuil médian est de 1,5 mg/g tandis que le seuil

limite est 1,1 mg/g.

Si les effets du Ca et du Mg sur la fitness (croissance et survie) des érables semblent
bien connus, les mécanismes d’actions physiologiques sont moins connus. Avec ajout de
fertilisant N et CaMg sur des érables matures, Momen et a/. (2015) ont observé dans la
région de New York une augmentation du taux de photosynthese maximum passant de
1,2 umol m?s™' a 3,4 umol m?s!. Il est possible d’observer la méme tendance pour la
photosynthése des semis qui passe de 2,13 pmol m™?s™ 42,88 umol m?s™". A Bear Brook,
une ¢étude a ¢été¢ menée pour comparer deux érablieres situées sur deux bassins versants
adjacents. Les feuilles des érables du bassin ouest avaient une concentration de 15 % plus
¢levée en N et P, de 40 % plus élevée en aluminium (Al), mais une concentration plus
faible de 25 % en Ca, comparativement au bassin est (Bethers ef al. 2009). Cette différence
issue d’une acidification du bassin versant ouest a réduit la capacité de carboxylation de
la photosynthése de 30 %. Enfin, des études démontrent que 1’ajout de Ca sur les végétaux
en stress hydrique permet a celle-ci d’avoir une meilleure conductance stomatique, gs,

et ainsi de mieux survivre aux sécheresses (Li Z. et al. 2017; Nacem et al. 2018).



Il ressort de ces différentes études que I’amélioration de la fitness de I’érable a sucre
par le chaulage passe au moins en partie par le processus de la photosynthése et le flux
d’eau au sein de ses tissus. Ces processus physiologiques sont probablement influencés
par la nutrition en Ca et en Mg. Cependant, il est difficile de conclure sur le rdle respectif
de chacun de ces cations sur chacun de ces deux processus et également sur leur role
direct, compte tenu de leur covariation avec les autres éléments nutritifs au sein de
la feuille. La plupart des études ayant travaillé sur ce sujet utilisent une approche
comparative. Une approche par gradient serait utile pour mieux comprendre I’effet de
ces cations sur la photosynthese et le flux hydrique. Enfin, la quasi-totalité des études,
sur ces processus, s’est déroulée sur des semis d’érable. Il serait particulierement
important de travailler sur des arbres matures, particulierement pour étudier le rdle de ces

cations sur la vigueur par stress hydrique.

Dans cette étude, nous tenterons de dévoiler les voies d’action des amendements
cationiques sur la croissance et la survie des €rables a sucre. Notre premiere hypothése est
que le chaulage augmente la fertilité du sol, qui facilite la nutrition des érables a sucre et
qui stimule le taux de photosynthese et in fine augmente la croissance des érables.
Notre seconde hypothese est qu’avec une meilleure nutrition, la photosynthese se déroule
en moyenne avec une meilleure efficience d’utilisation de ’eau, ce qui permettrait a
I’arbre de mieux résister aux €pisodes de sécheresse et in fine d’améliorer sa survie.
Dans mon mémoire de MSc, il m’apparait important de commencer la partie
bibliographique en définissant la fertilité du sol et comment le chaulage pourrait la
modifier. Je continuerai en présentant les mécanismes de photosynthése que j’envisage

étre influencés par une meilleure nutrition en Ca et en Mg.

1.1 Fertilité des sols

Dans la littérature, la fertilité des sols se sépare en trois parties : la fertilité chimique,

la fertilité physique et la fertilité biologique.



1.1.1 Propriétés chimiques

Le potentiel d’hydrogene (pH) du sol est reconnu pour réguler la biodisponibilité
des nutriments pour les plantes (Truog 1948). Lorsque [’on observe des pH faibles,
la fertilit¢ du sol sera réduite entrainant une diminution de la productivité primaire
de I’écosysteme (Li Y. et al. 2017). Pour plusieurs especes, I’augmentation du pH,
jusqu’a une valeur limite, permet a celle-ci de produire davantage de racines secondaires
et donc d’absorber de I’eau et des nutriments en plus grande quantité (Coughlan et al.
2000). A I’échelle globale, Maire et al. (2015) ont montré une relation linéaire entre
le pH des sols, variant de 3,5 a 8,5, et le taux de photosynthése net de centaines d’especes
végétales. Le pH est une variable indirecte dans les propriétés chimiques de la fertilité,

en régulant la disponibilité¢ des éléments nutritifs du sol pour les plantes (Truog 1948).

La quantité totale des éléments nutritifs est un second aspect de la fertilité chimique
des sols (Fyllas et al. 2009; Bernier et al. 1989). Parmi tous les éléments nutritifs des
plantes, nous nous attarderons davantage sur le N, le P, le potassium (K), le Mg et le Ca.
Chacun de ces €léments est essentiel @ au moins une des parties du mécanisme de la
photosynthése ou a la régulation de plusieurs systemes de la plante. Le N et le Mg
sont impliqués dans la composition de la Rubisco (Stec 2012; Wang et al. 2017),
le P est essentiel dans I’apport en énergie aux différents cycles métaboliques (Veronica
etal. 2017), tandis que le K et le Ca sont des régulateurs importants de I’ouverture
stomatique (Breck St-Clair 2004; Jin et al. 2011). Les études reliant fertilité du sol —
nutrition des plantes s’intéressent soit au couple N — P ou a la totalit¢ des bases
échangeables des sols (Fyllas er al. 2009; Han et al. 2011). A ma connaissance aucune
¢tude n’intégre I’ensemble de ces éléments en essayant de caractériser le role de chacun

sur les différents mécanismes de la photosynthese.

D’autres €léments nutritifs, comme I’Al et le Mn, sont toxiques en trop grande
concentration dans les feuilles (Thornton et al. 1986, St-Clair 2004). Thornton et al.
(1986) ont testé I’effet de I’Al a pH faible (4.0) sur la croissance des €rables a sucre.
[Is ont observé une diminution du contenu en Ca dans les feuilles @ mesure que la

concentration en Al augmentait. De plus, au-dela de 600 uM Al, la biomasse des semis



diminuait exponentiellement. En Pennsylvanie, la santé des érables et la photosynthese
a ¢été corrélées négativement avec la concentration en Mn des feuilles. L’exces de Mn peut

interférer avec I’absorption d’autres nutriments, entre autres le Mg et le K (St-Clair, 2004).

La pratique des amendements cationiques permet a la fois d’augmenter le pH du sol,
d’augmenter la totalit¢ des bases échangeables du sol et de limiter ainsi la toxicité en Al
et en Mn. Elle serait donc une solution parfaite a la fois au dépérissement des érables et
permettrait d’augmenter la croissance de I’érable a sucre. Cette solution a un effet pendant
de nombreuses années. Moore et al. (2012) ont observé que 18 ans aprés ’amendement
effet des traitements a fortes doses (plus de 2 t/ha) était toujours présent sur la
concentration en éléments nutritifs (Mg, Ca et Mn) des feuilles, cependant les traitements

plus faibles (moins de 2 t/ha) n’influencaient plus 1’absorption.

1.1.2 Propriétés physiques

La structure, la texture, I’humidité du sol, la pente et la profondeur de sol sont des
¢léments qui peuvent faire varier la fertilité¢ physique du sol. Une bonne profondeur de sol
va permettre aux érables de croitre et de bien s’enraciner dans le sol afin de résister aux
intempéries, ainsi que d’avoir accés a une meilleure réserve d’eau et de nutriments.
A plus de 100 cm, on considere que le sol est favorable a 1a croissance des érables (Brown
et al. 2015). Ensuite, la structure du sol joue un role essentiel pour conserver I’eau et les
minéraux. Un sol qui contient des agrégats, qui sont friables et de faible densité, sera plus
propice pour les érables. L’ajout d’amendement vient aider la floculation des éléments ce

qui permet de créer davantage d’agrégats (Zhang et al. 2017).

Un autre point important dans les propriétés physiques est I’humidité¢ du sol.
Le manque d’eau ne semble pas étre un probléme pour le moment pour nos €rablieres.
Cependant, dans un futur a moyen terme, il est attendu, qu’a cause des changements
climatiques, les précipitations, sur les territoires présentement favorables a ’érable a
sucre, deviendront de plus en plus erratiques ce qui pourrait rendre son territoire de

répartition, en grande partie, défavorable, advenant une diminution de I’humidité du sol.



Ce pronostic a été fait pour les foréts au nord du Minnesota qui sont sur une latitude pres
de nos foréts (Dymond et al. 2017). Bien qu’une structure « fertile » permette au sol
d’avoir une bonne rétention en eau, il ne faut pas que le sol soit saturé en permanence.
Sinon les racines vont €tre prises dans un milieu anoxique, ce qui limitera le métabolisme

racinaire.

Pour terminer, la topographie joue un grand réle dans I’apport et le maintien des
nutriments dans le sol. Si la pente est forte, les arbres auront de la difficulté de s’y
implanter, le drainage y sera fort, ce qui gardera un faible apport en eau dans le sol et une
lixiviation des nutriments. Pour les érables, la pente optimale varie entre 1 et 20 % de
dénivelé pour é€tre favorable (Brown et al. 2015). Plusieurs études ont ét€ menées
observant toutes que les érables a sucre s’¢établissent mieux sur des terrains avec de faibles

pentes (St-Clair et al. 2005; Arii et al. 2005 et Frey et al. 2007).

1.1.3 Propriétés biotiques

Les propriétés biotiques englobent plusieurs acteurs, incluant les invertébrés,
la biomasse microbienne et les mycorhizes. Les invertébrés sont essentiels pour arriver
a fragmenter la mati¢re organique afin qu’elle puisse étre assimilable par la flore
microbienne. L’effet des amendements de Ca, sur le groupe d’invertébrés décomposeurs,
est toujours en débat. De plus, les amendements, ayant pour effet de diminuer I’acidité des
sols, favorisent I’établissement des vers de terre européens. Bien que ces vers puissent étre
favorables pour aérer le terrain, leur présence dans des érablieres diminue la diversité
végétale et aussi diminue la quantité et la diversité¢ d’autres invertébrés (Moore et al.

2015).

La diversité et la biomasse des communautés microbiennes contribuent fortement a
la fertilité du sol en rendant disponibles les nutriments pour les plantes. La littérature
rapporte également une forte relation positive entre le pH des sols et la diversité et la
biomasse des communautés microbiennes (Fierer ez al., 2006). Il existe peu d’¢étude a long

terme sur I’effet du chaulage sur la flore microbienne, mais il est fortement probable que



celle-ci sera stimulée par |'effet des amendements cationiques, via notamment

I’augmentation du pH du sol.

Pour terminer, les mycorhizes sont considérées comme ayant un effet positif sur la
fertilité, permettant aux plantes d’avoir un meilleur accés aux €léments nutritifs (Smith et
Read 2008). Il a été reconnu que les pH faibles diminuent la diversité et entrainent une
perte de biomasse des mycorhizes (St-Clair et Lynch 2005; Coughlan es al. 2000 et
Ouimet ef al. 1995). De plus, les mycorhizes ont aussi €té associées a une meilleure teneur
foliaire en nutriments et a une meilleure capacité de photosynthése (St-Clair et Lynch

2005).

1.2 Erables a sucre

Un examen de la littérature permet de mieux cerner les besoins de I’érable a sucre

pour son habitat et sa nutrition.

1.2.1 Habitat

L’érable a sucre a son aire de répartition a I’est de I’ Amérique du Nord (Figure 1.2).
Selon la Flore laurentienne de 2002, on retrouve les érables sur des terrains élevés et plats,
qui sont frais et riches. Les terrains sont habituellement bien drainés et les jeunes pousses
sont trés tolérantes a ’ombre (Brown et al. 2015 et Flore laurentienne, 2002). Bien que le
sol doive avoir un bon drainage, |’érable a sucre est sensible aux sécheresses et il ne se
retrouve pas dans les environnements xériques (Caspersen et Kobe 2001). La profondeur
du sol, quant a elle, devient favorable a I’érable a partir de 100 centimétres de profondeur
et le pH optimal de I’habitat de I’érable a sucre comme un sol avec des valeurs basiques a

l[égerement acide (Brown et al. 2015).



Figure 1.2 Répartition des érables a sucre en Amérique du Nord, fait a partir de la base
de données GBIF le 9 mars 2018.

En couplant la base géolocalisée de données GBIF (Global Biodiversity Information
Facility, www.gbif.org) avec la base de données de sols soilgrids (Hengl et al. 2017,
résolution 250 m) et la base de données de climats worldclim (Fick et Hijmans 2017),
il est possible d’obtenir quelques caractéristiques intéressantes de 1’habitat de I’érable a
sucre (Tableau 1.1) et de cinq autres especes que [’on retrouve souvent avec |’érable.
Ainsi, le pH des 2311 habitats des érables varie de 4,7 a 6,7 avec un pH moyen de 5,6.
Les érablieres sont souvent nommeées comme ¢€tant des €rablieres a bouleau jaune
(Betula alleghaniensis) ou des érabliéres a hétre a grande feuille (Fagus grandifolia),
ces deux especes se retrouvent dans des pH, des températures et précipitations
annuelles comparables aux €rables a sucre (Tableau 1.1). Cependant, le sapin baumier
(Abies balsemea) et la viorne a bois (Viburnum lantanoides) ont un pH moyen,
respectivement, inférieur de 0,3 et 0,6 par rapport aux érables a sucre. Il est important de

noter que ce tableau présente des valeurs de pH qui sont actuelles (2017), mais il n’a pas
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¢té possible d’acquérir les valeurs des années 60. Donc les valeurs observées ici sont celles

des érablieres apres la lixiviation du Ca et du Mg.

Tableau 1.1

Préférence et le coefficient de variation du pH, de la température (°C) et des
précipitations annuelles (mm) chez AS : Acer saccharum, FG : Fagus grandifolia,
BA : Betula alleghaniensis, AR : Acer rubrum, AB : Abies balsemea et
VL : Viburnum lantanoides, faits avec les bases de données GBIF, Soilgrids et
Worldclim le 9 mars 2018

Espéces pH du sol 230 cm Température annuelle Précipitation annuelle
Moyen | Intervalle | CV | Moyen | Intervalle | CV | Moyen | Intervalle | CV
AS 5,6 4.7-6.7 | 0,083 72 3.0-142 | 0,090 | 1048 | 733-1489 | 0,162
FG 5,5 4.6-6.8 | 0,077 8,8 3.3-20.1 | 0,090 | 1102 | 758-1622 | 0,162
BA 5,4 4.3-6.7 | 0,088 6,0 2.8-10.3 | 0,090 | 1084 | 690-1574 | 0,162
AR 5,5 4.3-6.5 0,077 9,4 2.9-21.6 | 0,090 | 1114 | 353-1632 | 0,162
AB 5,3 4.1-6.5 | 0,094 5,0 [.5-7,5 | 0,090 | 1090 | 629-1707 | 0,162
VL 5,0 4.1-6.3 0,078 5,5 2.4-9.1 0,090 | 1203 804-1704 | 0,162

1.2.2 Nutrition

Dans notre présente étude, le probleme de I’érabliere du bassin versant du lac Clair
est un débalancement des éléments cationiques et plus précisément le Ca et le Mg (Houle
et al. 1997). En carence de Ca, il y a habituellement une augmentation d’Al, alors qu’en
carence de Mg, c’est le Mn qui augmente. Les concentrations d’Al et Mn élevées sont
associées a une diminution de la photosynthese et de [’état de santé¢ des érables,
en Pennsylvanie (St-Clair 2004). Chez les semis d’€rables, la concentration €levée de Mn
et Al diminue sa capacité d’utiliser la triose-phosphate, de transporter des €électrons et de
carboxylation (Bethers e al. 2009 et St-Clair 2004). Des études ont observé que ’ajout
de Ca et de Mg permettait d’augmenter la capacité photosynthétique des érables (St-Clair
et Lynch 2005 et Momen er al. 2015). L’ajout de N augmente aussi la capacité
photosynthétique des arbres matures. Les trois éléments nutritifs (Ca, Mg et N) étaient

nécessaires afin d’augmenter le taux de photosynthese maximum (Momen et al. 2015).
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Moore et Ouimet (2010) ont observé que I’ajout de Ca (CaCO3 et CaSOa) permettait
d’augmenter la croissance radiale des érables, dans I’érabliére de la forét Duchesnay,
et que I’ajout combiné de Ca et de Mg (CaMg(CO3)2) avait des résultats significativement

plus élevés pour la méme période de temps.

1.3 Photosynthése et flux hydrique

La photosynthése est un systeme essentiel aux plantes, qui permet la transformation
de I’énergie solaire en €nergie chimique stable sous forme de photoassimilats carbonés
par la suite. Ces photoassimilats seront ensuite utilisés pour la croissance et le
métabolisme des végétaux. La photosynthese peut étre séparée en deux phases, la premiere
photochimique appelée phase claire, la seconde biochimique appelée phase sombre.
La phase claire concerne I’absorption de [’énergie lumineuse par les chloroplastes.
A P’intérieur du chloroplaste, cette énergie va étre utilisée par trois voies. L’une des voies
est la fluorescence chlorophyllienne (FC). Ensuite, nous nous intéresserons a la phase
sombre a travers la vitesse maximale de carboxylation (Vemax). La capacité d’atteindre
rapidement des taux de photosynthése maximaux permet a la plante d’étre plus
compétitive dans un milieu ou la compétition pour la lumiere est un enjeu primordial.
Pour terminer, le dernier point de la photosynthése qui sera étudiée est la limitation
biophysique de la photosynthése, régulant, en échange de 1’eau, I’entrée du COn
atmosphérique au sein des stomates. Nous utiliserons la conductance stomatique (gs)
comme variable pour estimer cette limitation. Nous discutons ci-dessous de chacune de
ces parties au regard de I’effet potentiel des cations sur chacun de ces aspects de la

photosynthéese.
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Figure 1.3  Représentation d’un chloroplaste d’une feuille avec a gauche la phase
claire de la photosynthése et a droite, la phase sombre.
Tirée de Pearson Education, inc. Publiée par Benjamin Cummings.

1.3.1 Fluorescence chlorophyllienne

La FC (Figure 1.3 — Partie 1) est une sonde interne qui permet d’estimer, de fagon
fiable, le rendement quantique des réactions photochimiques du photosysteme II (Samson,
2013). La mesure de FC est une méthode, largement utilisée en physiologie végétale,
forestiere ou encore en océanographie, pour estimer I’efficacité photosynthétique et pour
étudier les mécanismes de régulation de I’énergie absorbée (Maxwell et Johnson 2000).
La plante a trois voies possibles pour utiliser |’énergie absorbée. La premicre est
["utilisation de I’énergie par les réactions photochimiques, la seconde est par perte de
chaleur et la derniere par la FC. Ces trois voies permettent d’expliquer [’utilisation de

I’énergie par la plante sous forme de formule :

Equation 1.1 : Formule de I"utilisation de 1’énergie absorbée par la feuille

1=P+C+FC
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ou P représente le ratio de 1’énergie utilisée pour les réactions photochimiques,
C le ratio pour la chaleur et | représente I’énergie complete disponible pour les réactions.
En envoyant un flash lumineux saturant, la valeur de P restera a zéro et la partie d’énergie
que prenait habituellement sera transférée a C et FC. Ce qui permettra de calculer le
rendement du photosysteme II. Lorsqu’une feuille regoit un flash lumineux saturant, la FC

produit un graphique comme dans la figure 1.4.

Figure 1.4  Représentation d’une courbe de la fluorescence typique (Maxwell ef al.
2000). Ou Fo est la fluorescence a I’obscurité avant le premier flash
lumineux; Fm® est la valeur maximale de fluorescence de la feuille, pendant
le premier flash lumineux; Fi est la valeur de fluorescence apres que la
feuille se soit stabilisée suite au flash; F’m est la valeur de fluorescence
maximale lors d’un second flash lumineux.

Ces données de FC permettent de calculer le rendement photochimique opérationnel

du photosystéme II (¢n), avec la formule qui suit :

4

Equation 1.2 : Formule de I'utilisation de 1’énergie absorbée par la feuille

by = =
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Genty et al. (1989) ont utilisé ¢u afin de calculer le transport d’électron (ETR).
ETR est alors donné par le produit du ¢ par la quantité de photon absorbé et par un facteur
de répartition entre les deux photosystemes (0.5). De plus, Genty et al. ont observé une
relation linéaire entre le et I'efficacité de I’assimilation du COz, ce qui permettra dans

ce mémoire de tester si les amendements cationiques ont modifié¢ I’ETR.

1.3.2 Flux hydrique

Le flux hydrique permet aux végétaux de faire parvenir I’eau et les nutriments aux
parties aériennes (Figure 1.3 — Partie 3). Le bon fonctionnement de ce flux est essentiel a
la survie de n’importe quelle espéce végétale. Le stress hydrique influence grandement
les plantes, en diminuant la croissance, la teneur en nutriments et la photosynthése (Naeem
et al. 2018). L’un des problemes rencontrés chez les plantes est le juste équilibre entre la
grosseur des vaisseaux et le risque de cavitation. Plus le vaisseau est long et gros, plus il
risque d’y avoir la formation d’une bulle d’air qui causerait la rupture du flux hydrique et
diminuerait ’apport en eau et en nutriment aux parties aériennes de I’arbre. L une des
méthodes afin d’éviter la cavitation est de diminuer la transpiration et donc de diminuer
la gs (Sobrado 2009). 1l a été suggéré que la gs peut étre influencée par quelques variables
environnementales. Dans un environnement plus aride, la gs va étre plus faible (Farquhar
et al. 2002). De plus, il a été démontré en laboratoire et en nature que les plantes limitaient
leur conductance stomatique et perdaient moins d’eau avec une plus grande fertilité du sol
en azote et en phosphore (Niinemets et al. 2009). Des études ont réussi a démontrer que
I’ajout de Ca sur les végétaux en stress hydrique permet a celle-ci de mieux survivre aux
sécheresses (L1 Z. et al. 2017 et Naeem et al. 2018). Cependant, Green ef al. (2013) ont
testé 1’ajout de Ca sur une érabliere a bouleau jaune et ont vu une augmentation de
I’évapotranspiration de 25% a 18 % pour les 3 années qui ont suivi ’épandage,
démontrant ainsi que l’ajout de Ca pouvait favoriser la transpiration des arbres.
Ces résultats semblent donc contradictoires, mais il ressort de 1a que le calcium aurait une
influence importante sur la conductance stomatique. Je pense que le chaulage amene le
Ca nécessaire aux érables pour arriver a gérer le manque d’eau dans les mauvaises saisons,

ce qui permettrait d’expliquer, en partie, la difficulté de survie des érables a sucre.
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1.3.3 Rubisco et son activation

La Ribulose 1,5 — bisphosphate carboxylase/oxygenase, alias la Rubisco,
est ’enzyme la plus importante dans le cycle de Calvin (Figure 1.3 — Partie 4). Elle permet
de fixer le carbone pour former le sucre que I’arbre utilisera pour ses dépenses
énergétiques. Les végétaux ont besoin des cations de Mg pour fabriquer la Rubisco dont
le cceur catalytique est supporté par un atome de Mg. De plus, la Rubisco est constituée
de 70 % de N. Sans ces deux nutriments, la Rubisco ne pourra pas se fabriquer ou s’activer
et ainst 1’arbre ne pourra pas fabriquer de sucre (Stec 2012). Selon les especes, 1l est
possible d’observer différentes réponses face au traitement de fertilisation. Par exemple,
le soja, grace a des bactéries, augmente son Vcmax avec I’augmentation de la fixation du
N dans le sol. Le phénomeéne est expliqué par une boucle positive entre ’utilisation de la
triose-phosphate et I’activation de la Rubisco (Kaschuk et al. 2012). Alors que pour le
saule la fertilisation ne semble pas avoir changé le Vcmax. Dans son cas, la fertilisation a
eu un effet sur la surface foliaire qui a fortement augmenté. Pour cette espéce, la stratégie
qui a été choisie est d’augmenter ses capacités photosynthétiques par la surface. Elle a
opté pour augmenter la surface en maintenant les mémes concentrations en Rubisco par
centimétre carré (Merilo ef al. 2006). Lorsque 1’on observe ’effet de la fertilisation sur
les érables a sucre, il semble que I'apport en amendements cationiques lui permet d’avoir
acces et d’absorber davantage de cations de Mg et de Ca. Nous pensons que
I’augmentation de Mg dans les feuilles (Moore et Ouimet 2006), permet a I’arbre de
fabriquer davantage de Rubisco et ainsi lui permettrait de produire plus de sucre et ainsi
optimiser sa croissance. Deés 1982, Farquhar & Von Cammerer proposent un formalisme
mathématique de type Michaelis-Menten pour décrire la relation entre le taux de
photosynthese et la concentration foliaire en Mg. En se basant sur des constantes €parses
de la littérature, ces auteurs estimaient que cette relation n’avait qu’une existence
physiologique et ont invalidé ce formalisme pour des conditions réelles. In natura,
la concentration foliaire en Mg serait toujours suffisante pour activer la Rubisco. Pourtant,
cela n’a jamais €té testé et semble étre une piste suffisamment universelle pour expliquer
I’effet résiduel du pH du sol sur la photosynthese observée a des échelles

biogéographiques. A ma connaissance cela n’a jamais €té démontré chez I’érable a sucre.
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Résumé

Dans certaines érablieres d’Amérique du Nord, des débalancements nutritifs,
issus des pluies acides des années 80-90, ont persisté menant a un dépérissement des
érables a sucre (Acer saccharum). Face a cette problématique, les amendements
cationiques ont été utilisés, améliorant la survie et la croissance des érables. Cependant,
les mécanismes photosynthétiques par lesquels les amendements agissent sur les érables
demeurent inconnus. Nous avons donc observé [’influence directe et indirecte des
amendements cationiques sur les limitations biochimiques et biophysiques de la
photosynthese. Plus de 15 ans aprés le chaulage, les résultats montrent que les
amendements influencent toujours positivement la composition des feuilles en calcium
(Ca) et en magnésium (Mg) et négativement la composition en potassium (K) et en
manganese (Mn). La variation du Vcmex est expliquée en partie par la variation des
nutriments d’azote (N), de phosphore (P) et de Mn tandis que la variation de gs est
négativement expliquée par les concentrations foliaires en K et Ca. La variation du rapport
Ci/Ca est fortement expliquée a 47 % par Vcmax et gs, alors que le 1°C est expliqué a 35,5 %
par le Ci/Ca et le Vemax. Nos résultats démontrent que les amendements ont des effets
principalement indirects en covariant avec les éléments influencant directement le Vcmax
et le gs, puis la régulation du rapport Ci/Ca et du '*C établi durant la durée de vie des

feuilles.

Mots clés : Amendements cationiques, vitesse de carboxylation, conductance stomatique,

photosynthese, carbone 13 et Acer saccharum.

Introduction

En 2017, le Canada était le principal producteur de produits d’érable au monde.
Le Québec a 91 % des parts de la production canadienne de produits d’érable et 67,2 %
de la production mondiale avec plus de 118 millions de livres de produits d’érable (PPAQ
2018). Ce secteur d’activité repose essentiellement sur I’espéce Acer saccharum, bien que

d’autres especes d’érable puissent y participer. Une forte productivité en sirop d’érable



18

nécessite un environnement favorisant une concentration €levée de sucres dans la seve,
produits par la photosynthése (Taylor 1956). Cependant, les pluies acides des années
1980-90 ont entrainé une lixiviation de plusieurs nutriments (Ca, Mg, K et Na) (Houle
etal. 1997) dans le sol et le dépérissement des érables par une réduction de leur
recrutement, de leur survie et de leur croissance (Duchesne ef al. 2002; Moore et Ouimet
2006 et Moore ef al. 2015). Bien que certains sols affectés soient en train de retrouver
leurs spécificités d’origine (Lawrence et al. 2012), d’autres études affirment que les sols
n’arriveront pas a rétablir leur fertilité¢ sans apports extérieurs (Sverdrup et al. 2005 et
Phelan et al. 2016). Les amendements cationiques, qui consistent & épandre du calcium
(Ca) sous différentes formes, ont été proposés comme solution. Les amendements les plus
utilisés sont la dolomite (CaMg(COs)2) et la calcite (CaCOs) (Moore et al. 2015). Si ces
amendements ont amélioré la disponibilité du calcium du sol et la nutrition en calcium des
érables (Moore et Ouimet 2010), des effets indirects sur la fertilité du sol et la nutrition
des érables (e.g. meilleure disponibilité en azote du sol Cheng et al. 2013; plus faible
assimilation du manganése et de ’aluminium, Bethers es al. 2009) sont également
observés limitant la compréhension sur les causes proximales a l’effet positif des
amendements sur la performance des €rables. Mieux comprendre comment la fertilité¢ du
sol favorise la capacité des €rables a sucre a capturer le carbone atmosphérique et a le

transformer en sucre apparait ainsi comme un enjeu écologique et économique.

A la suite d’un amendement carbonaté, le potentiel d’hydrogene (pH) du sol
augmente, ce qui serait suffisant pour directement accroitre le taux de photosynthése net
foliaire selon les relations empiriques observées sur des gradients régionaux et mondiaux
(Viet 2013 et Maire ef al. 2015). Un pH neutre a alcalin est également associé a une plus
grande biodisponibilit¢ des nutriments du sol pour les plantes, tels que I’azote (N),
le phosphore (P), le potassium (K), le magnésium (Mg) et le calcium (Ca) (Truog 1948).
Ces éléments ont des effets directs reconnus sur les diftérents mécanismes agissant sur la
régulation de la photosynthése. En effet, le N et le Mg sont impliqués dans la composition
de ’enzyme Rubisco essentielle a la photosynthese (Stec 2012 et Wang et al. 2018),
le P permet le transport d’énergie dans les métabolismes foliaires tels que le cycle de

Calvin (Veronica et al. 2017 et Simonsson et al. 2018), tandis que le K et le Ca sont des
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régulateurs importants de I’ouverture stomatique (St-Clair 2004 et Jin et al. 2011).
A notre connaissance aucune étude n’intégre I’ensemble de ces éléments tout en tentant

de caractériser le role de chacun sur les différents mécanismes de la photosynthése.

En Chine, une €tude a testé I’effet de I’ajout de Ca sur des semis, de Vernicia fordii,
lors de stress hydriques. Il en est ressorti que I’ajout de Ca permet aux semis de mieux
résister aux stress et de maintenir des taux de photosynthése net plus élevés (Li ef al.
2017). Pour I’érable a sucre, le taux de photosynthese net par unité de surface foliaire est
augmenté par la fertilisation en Ca et Mg (Ellsworth & Liu 1994 et Elvir et al. 2006),
d’autant plus si elle est couplée a une fertilisation en N (Momen et al. 2015 et Wang et al.
2018). Cependant, la seule fertilisation azotée ne permettait pas d’augmenter le taux de
photosynthese des €rables (Elvir et al. 2006). Ces demieres études semblent s’accorder
sur une combinaison d’effets direct et indirect d'amendement sur la phase sombre de la
photosynthése, consistant en la régulation de la vitesse maximale de carboxylation de
I’enzyme RuBisCo (Vemax). D’autres €tudes se concentrent davantage sur un effet direct
de la concentration en Ca foliaire sur la transpiration, la conductance stomatique (gs)
régulant la sortie d’eau en échange de I’entrée du carbone atmosphérique au sein de la
feuille. Chez plusieurs especes, I’ajout de Ca augmente la transpiration en milieu contrdlé
a I’échelle de la feuille (Naeem e al. 2018 et Li ef al. 2017) et également sur I’entiereté
d’un bassin versant (Green ef al. 2013). Pour I’érable a sucre, la littérature étudiant leur
photosynthése s’est concentrée sur des semis et de jeunes arbres, dont les stratégies de
croissance sont généralement différentes de celles des arbres matures (Gibert er al. 2016).
Cependant, dans notre étude, les amendements calciques se déroulent en forét mature.
A notre connaissance, il n’y a pas d’études qui se sont intéressées a la réponse de la

photosynthese des arbres adultes.

La présente étude se concentre sur la réponse de la photosynthese des érables a sucre
matures a I’aide d’un gradient de fertilité¢ en Ca, en Mg et en pH du sol gréace a trois types
d’amendement calcique, soit la dolomite, la calcite et le sulfate de calcium, qui ont été
épandus il y a plus de 15 ans. Le premier objectif est de vérifier si les amendements

ont toujours un effet sur les mécanismes de la photosynthése en observant la réponse du
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taux de photosynthese nette, du Vemax, du gs ainsi que de la composition isotopique en
carbone 13 de la feuille ('*C). Un deuxiéme objectif est de connaitre I’influence combinée
de ’ensemble de la nutrition en €léments majeurs sur la variation des mécanismes de la
photosynthese et de détecter les effets directs et indirects des amendements. La méthode
des analyses de pistes (« Path analysis ») a ét¢ utilisée afin d’identifier la suite de relations
causales entre toutes nos variables étudiées. Nous nous attendons que I’augmentation des
amendements cationiques permette aux €rables a sucre d’augmenter le gain en carbone et

de diminuer les pertes d’eau pour un gain en C donng.

Matériels et Méthodes
Description du site

Le peuplement expérimental se trouve dans la forét de Duchesnay, a 50 kilomeétres
du nord-ouest de la ville de Québec (46°57°N et 71°40°W). La moyenne des précipitations
annuelles est de 1300 mm et la température moyenne annuelle de 3,4 °C (Moore et al.
2012). 1l s’agit d’une érabliere a bouleau jaune (Betula alleghaniensis) et a hétre a grandes
feuilles (Fagus grandifolia). Le sol est un podzol humo-ferrique orthique provenant d’une
roche-meére de gneiss granitique du Bouclier canadien (¢élévation de 270 a 390 m et avec

une pente moyenne de 10 %) (Moore et al. 2012).

A la suite des pluies acides des années 80-90, le site a subi une perte de Ca et de Mg
(respectivement 17.1 kg ha! an™ et 3.7 kg ha™! an™') et une augmentation forte des dépots
atmosphériques en N (9.2 kg ha'! an™') (Houle e al. 1997). Afin de rétablir la capacité
cationique du sol, le ministere des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec (MFFP) a
testé trois amendements cationiques. Un amendement dolomitique (CaMg[COs3]2) a été
réalisé en 1994, qui a eu pour effet de modifier la fertilité du sol en Ca et en Mg tout en
augmentant le pH du sol. Quatre-vingt-dix-huit arbres matures ont été sélectionnés et
répartis entre huit concentrations de chaux (de 0 a 50 tonnes par hectare [t/ha]). Les deux
autres amendements, soit la calcite (CaCOs3) et le sulfate de calcium (CaSOa), ont été

réalisés en 2002. Le CaCO3 modifie la fertilité du sol en Ca et augmente le pH du sol



21

tandis que le CaSO4 modifie seulement la fertilit¢ du sol en apportant du Ca. Un total
de 63 érables a été sélectionné aléatoirement et réparti entre quatre concentrations (de 0 a
4 tonnes par hectare) et selon les deux amendements (Moore et Ouimet 2010).
Seul amendement de dolomite a subi une coupe du sous-bois dans un rayon de
cing metres. Pour les trois traitements, les amendements cationiques ont été épandus

manuellement.

En combinant ces trois traitements d’amendements cationiques avec des arbres
témoins, notre but était de créer de forts gradients en pH du sol et en fertilité en Ca et Mg
et de limiter leur covariation naturelle, pour ainsi mieux cibler le role respectif de chacune

de ces trois variables sur les propriétés photosynthétiques des érables.

E chantillonnage

Les échantillonnages ont eu lieu lors des étés 2016 a 2018. Pour chacune des années,
quatre individus étaient testés par concentration. En 2016 et 2018, seul le traitement de
dolomite a été échantillonné sur les concentrations de 0, 2, 10 et 50 t/ha et 0, 5, 20 et
50 t/ha, respectivement. En 2017, tous les trois amendements ont été¢ échantillonnés,
des concentrations de 0, 5, 20 et 50 t/ha pour le traitement de dolomite et de 0, | et 4 t/ha
pour la calcite et le sulfate de calcium. Les séances d’échantillonnage se sont déroulées le
lendemain d’une bonne pluie ou de 1’absence de canicule en juin ou juillet entre 7 et
11 heures le matin afin d’éviter les stress hydriques. La branche d’un arbre exposée au
soleil de diametre d’au moins 1,5 cm a été coupée a la base de sa ramification a environ
15 m de hauteur a I’aide d’une perche en fibre de carbone. La branche était immédiatement
placée dans un seau d’eau et recoupée a 5 cm sous ’eau afin de réduire le risque
d’embolie. Ensuite, le seau était placé a I’ombre jusqu’au moment du départ pour le
laboratoire. En laboratoire, les branches étaient recoupées et placées dans une piece avec

une luminosité de 10 pmol/m?/sec et une température de 27 °C pendant 24 a 48 heures.
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Variables édaphiques

Le sol a ét¢€ échantillonné en 2017 avec un carottier de 10 cm de diametre jusqu’a
20 cm de profondeur. Les échantillons de sol ont ensuite été séchés a I’air libre puis
tamisés a 2 cm. Le carbone organique du sol a été obtenu par combustion séche et tous les
autres nutriments (P, K, Ca, Mg et Mn) ont été extraits par la méthode de Mehlich-3.
Les analyses de sol ont été effectuées par le Laboratoire de Chimie Organique et
Inorganique (Direction de la recherche forestiere) du Ministere des Foréts, de la Faune et
des Parcs (MFFP). Ces données ont complété celles de 2004 et 2009, acquises par la méme

méthode d’échantillonnage et par le méme laboratoire d’analyse (Moore ef al. 2012).

Les données climatiques proviennent d’une station météo du Lac Clair.
La température, les précipitations et la radiation moyennes annuelles ainsi que la
température moyenne et le nombre de jours de croissance ou la température moyenne de

jour est au-dessus de 5 °C (NGDD) ont été calculés.

Traits foliaires morphologiques et chimiques

La surface foliaire spécifique (SLA) a été estimée a partir de photos. La feuille
sélectionnée pour mesurer les traits photosynthétiques €tait prise et placée sur un carton
blanc avec un carré rouge d’une superficie connue. Un plexiglas €tait installé par-dessus,
en s’assurant que la feuille n’avait pas de plis. Ensuite, grace au contraste de couleur et la
superficie connue du carré rouge, la superficie de la feuille a €té calculée avec le logiciel
R. La feuille était pesée fraiche, puis séche apres avoir pass€ 48 heures dans une €tuve a
65 °C. La concentration en azote des feuilles a été quantifiée par la technique Kjeltec
Tecator 1030 (laboratoire de chimie organique et inorganique du MFFP, Québec).
La concentration foliaire en P, Ca, Mg, K et Mn a été analysée en utilisant lJa méme

technique que pour le sol sans combustion.
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Mesure de photosynthése

Les branches ont été placées dans une salle ou les variables environnementales
étaient maintenues stables (22 °C, 60 % d’humidité, une luminosité de 10 umol/m?s et a
CO: ambiant soit environ 400 ppm). Apres un minimum de 24 h d’acclimatation,
la mesure des traits photosynthétiques se déroulait sur chaque branche récoltée en
sélectionnant une feuille sans dommage apparent. L’ordre de passage des branches était
aléatoire. Sur chaque feuille, une courbe de taux de photosynthése (A) en fonction du
carbone interne (Ci) a été réalisée en choisissant six points de concentration en CO2
ambiant (400, 300, 200, 100, 50 et 1500 umol de COz). La feuille était placée initialement
dans la chambre d’un LI-6800 dont les conditions environnementales étaient les
suivantes : CO2 ambiant = 400 ppm, humidité relative = 65 %, débit d’air = 500 umol/s,
température ambiante (variant entre 25 °C et 29 °C), PPFD = 1500 umol/m?s. A chaque
concentration en CO2, la mesure du taux de photosyntheése était enregistrée apres
stabilisation des flux. Le gs et le rapport Ci/Ca ont été mesurés lorsque la concentration de
CO» dans I’appareil était de 400 ppm. La vitesse maximale de carboxylation Vemax a été

calculée en utilisant les équations suivantes et le package « plantecophys » :

Equation 1 : Equations pour calculer vitesse maximale de carboxylation Vemaxa partir du
taux de photosynthése minimum issu de I’hyperbole formée par les taux de photosynthese
lorsque ’activité de la Rubisco est limitante et lorsque la régénération de RuBP est

limitante (Duursma 2015).

Ci + K,

VCmax = (Am - Rd) m

ou

A+ Aj— J(AC+A,-)2—49ACAi
Ay =

20 ~ Ra
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Parameétres pour le taux de photosynthése

Am  Lavaleur minimum de ’hyperbole entre Ac et Aj

Ac Taux de photosynthese brute lorsque Iactivit€ de la Rubisco est limitante
Aj Taux de photosynthése brute lorsque la régénération RuBP est limitante
o Parametre de forme, mis a 0.9999

Rd Taux de respiration a la noirceur

I Point de compensation respiratoire de la Rubisco

Km  Coefficient de I’affinité Michaelis—Menten pour le CO2 de la Rubisco,

Pour terminer, afin d’avoir une valeur plus constante pour la gs, la variable g1 a été
calculée avec le méme package que le Vemax. Le g1 permet de prendre une valeur fixe du
gs sur ’ensemble des données prises, au lieu d’€tre 2 un moment arbitraire. Les variables
utilisées afin de normaliser g1 sont le gs, le An, I’humidité relative dans la chambre de
I’appareil, la pression de vapeur autour de la feuille et le carbone ambiant (Ca). L’équation

utilisée pour estimer le g1 a été tirée de Duursma (2015) :
Equation 2 : Equation pour conductance stomatique selon le modele de Ball-Berry.

A,
gs= Got+ G C—f(D)
a

Isotope stable du carbone et rapport Ci/Ca

Le ratio Ci/Ca et le "*C foliaire sont deux variables photosynthétiques dont la
variation est beaucoup plus restreinte que le taux de photosynthese. Ainsi, a 1’échelle
globale, le coefficient de variation du taux de photosynthese net est de 50 % tandis que
ceux du rapport Ci/Ca et du '*C sont respectivement de 16 % et 12 % (Maire et al. 2015 et
Comwell et al. 2018). Notre étude adopte donc une approche conservatrice en étudiant les
prédicteurs du rapport Ci/Ca et sur le '*C des feuilles (Wong et al. 1979 et Ehleringer et
Cerling 1995), auxquels sont directement reliés le taux de photosynthese (Falge et al.

1997).
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Le rapport Ci/Ca permet d’avoir le comportement de la feuille 4 un temps donné.
Afin de pouvoir s’assurer que ce comportement est bel et bien le méme comportement
pour toute la vie de la feuille, le ratio isotopique '*C/'*C a été pris est habituellement utilisé
(Comwell et al. 2018 et Wang et al. 2018). Pour analyser le rapport, les feuilles séchées
étaient broyées, ensuite un poids de 1,4 mg était placé dans une capsule d’étain afin de
pouvoir analyser par spectrométrie de masse le rapport isotopique '*C/'?C du carbone de

la feuille.

Analyses statistiques

Des analyses de pistes ont été faites afin de prédire les valeurs de Ci/Ca et °C,
a partir des variables physiologiques (soit Vcmax et g1). Ce premier modele permet de bien
voir les voies d’action de toutes les variables. Par la suite, seule I’analyse avec
la plus grande probabilité était retenue. Apres la sélection du modele, les variables
physiologiques ont €t¢ analysées afin de tenter de les prédire a partir de variables
chimiques (la concentration en minéraux par surface foliaire), ce qui a formé
deux nouveaux modeéles pour chaque variable. Par la suite, tous les modeles ont été
rassemblés afin de ne faire qu’une figure. Le test de post-hoc de Tukey a été utilisé pour
différencier statistiquement les années a partir du '*C. Pour terminer, une couche
supplémentaire a €té ajoutée afin d’observer les effets des variables climatiques sur notre
modele. Les analyses statistiques ont été effectuées a 1’aide du logiciel R, version 3.5.1.
Les packages utilis€s ont été « lavaan » (version 0.6-3), « plantecophys » (version 1.3-2)

et « Ime4 » (version 1.1-19).

Résultats
L’impact des amendements cationiques sur la composition minérale des feuilles

Bien que les amendements de dolomite (CaMg(CO3)2) avaient eu lieu il y a pres de
25 ans, ils influengaient toujours positivement les concentrations foliaires en Ca et en Mg,

et négativement celle de K et de Mn. L’azote (N) et le phosphore (P) n’étaient pas
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influencés par les amendements (Tableau 1). La calcite (CaCO3) et le sulfate de calcium
(CaSO4), amendés il y a environ 15 ans, ont mené a une augmentation du Ca dans les
arbres. Cependant, tous les autres nutriments (N, P, K, Mg et Mn) n’ont pas été influencés

par les traitements (Tableaux 2 et 3).

L’impact des amendements cationiques sur les variables physiologiques

Les amendements de dolomite n’ont pas eu d’effet sur le taux de photosynthése a
CO2 ambiant (Asa), le g1, le Ci/Ca, le 1°C et le SLA. Le seul effet encore présent sur le site
de dolomite est celui sur le Vemax. Cependant, 1’effet n’est pas trés clair, étant donné que
pour les traitements de 5 et 50 tonnes par hectare, on observe une forte augmentation
positive, alors que tous les autres traitements sont confondus (Tableau 4). Presqu’aucune
variable physiologique n’est influencée par la calcite et le sulfate de calcium.

Les deux amendements ont eu un effet négatif sur le Ci/Ca(Tableaux 5 et 6).

L’impact de la nutrition sur les variables physiologiques

Les amendements expliquaient 15.6 % de la variance du Mn foliaire, alors que
celui-ci a influencé négativement le Vcmax. Les concentrations foliaires en N et en P ont
influencé positivement le Vemax. Le N, le P et le Mn expliquaient ensemble 18.8 % de la
variation de Vemax. Les relations de Mn avec Vemax et de N avec Vemax sont presque
équivalentes dans I’explication de la variance du Vemax (coefficient respectif de -0.23 et
0.15). La relation la plus importante est celle du P avec le Vemax (coefficient de 0.34) qui
est plus de deux fois plus forte que celle avec le N. 11 est aussi possible de voir que le Ca,
le K, le Mn, le N et le P covarient tous positivement dans notre analyse (Figure 1.1 —

Chapitre ).

II est aussi ressorti que le Ca et le K ont modifié g1 avec la méme importance
négative dans le modele. Ensemble, ils expliquent 13.2 % de la variabilit¢ de gi.

Les amendements cationiques influencent positivement le Ca et négativement le K
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foliaire. Par contre, [’explication de la variance des deux nutriments est plutdt faible avec

2.7 % pour le Ca et 7.1 % pour le K (Figure 1).

Ensuite, Vcmax et g1 ont jou€ tous deux un réle aussi important afin d’expliquer les
variations du rapport Ci/Ca (avec respectivement un coefficient de -0.48 et 0.45).
La variation du Ci/Ca a été expliquée a 47.0 % avec un effet négatif du Vemax et positif de
g1. Finalement, la variation du ’C était expliquée a 35.5 % par un effet positif du Vemax
et négatif du rapport Ci/Ca. Le modele complet a eu une P-value de 0.267, et a donc été

considéré non rejeté (Figure 1).

L’impact du climat sur les variables physiologiques

La figure 2 montre qu’une bonne partie de la variation du 13C foliaire était reliée
aux modifications interannuelles du climat (R?>=23.4). En 2018, le '3C était de -29.4 alors
qu’en 2016, 1l était a -30.0 et en 2017 a -30.4. Par conséquent, le climat a été incorporé au

premier modele d’analyse de piste.

Le nouveau modele a révélé une covariation positive entre la pluie et le NGDD,
de plus il y a des covariations négatives entre la pluie et les nutriments de N, de K et de
Mn. La pluie a influencé négativement 4 la fois le g1 et >C, alors que le NGDD a diminué
le Vemax. Avec la pluie, le modele réussit a expliquer 19.4 % de la variance de g1 et 58.9 %
de celle du *C. La variation du Vcmax est expliquée a 42.2 % en ajoutant la NGDD.

Aussi I’importance de la relation entre Vemax et >C a été réduite (Figure 3).

Discussion

Notre étude se concentre sur ’effet combiné des éléments nutritifs sur des traits
importants pour la régulation de la photosynthese, c.-a-d. la capacité maximale de la
régulation de la carboxylation de la Rubisco, la conductance stomatique et la
concentration interne en CO2. Aucune étude a notre connaissance n’a intégré autant

d’éléments chimiques pour comprendre les variations de la photosynthese. Ce constat est
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d’autant plus vrai pour I’érable a sucre, une espéce importante sur le plan économique et

culturel de I’Amérique du Nord-Est.

Nutrition des feuilles

Sur notre terrain d’étude, la variation de pH (de 4.3 a 6.4) résulte en partie de
’apport d’amendements cationiques il y a plus de 23 années. Notre étude montre que les
hauts traitements de dolomite ont toujours un effet sur les mémes éléments nutritifs
qu’avaient observé Moore et al. (2012). L’ajout de dolomite a eu des effets positifs sur
I’absorption de Ca et Mg et des effets négatifs sur [’absorption du K et du Mn, corroborant
plusieurs études sur le sujet (Ouimet et al. 1995; Maier et al. 2002 et Long et al. 2011).
Les traitements de calcite et de sulfate de calcium n’ont eu que des effets directs en

augmentant la concentration foliaire en Ca.

Limitation biochimique de la photosynthése par la carboxylation

Notre premicre hypothése €tait que le Vemax serait influencé positivement par les
amendements cationiques via une meilleure nutrition des arbres et plus précisément par le
Mg, le P et le N, ces trois éléments participant a la régulation du Vemax. Les résultats
montrent que le P et le N sont des nutriments prédicteurs du Vcmax, cependant nous ne
retrouvons pas d’influence du Mg. Nous observons une influence négative du Mn sur le
Vemax. Bien que le Mn soit un microélément essentiel pour la plante, en exces il peut
causer des stress oxydatifs, ce qui méne a une diminution de la capacité de la feuille a
produire davantage de sucre (Ohki 1985 et St Clair et al. 2005). Cependant, les résultats
observés par Moore et al. (2012) montraient que les concentrations de Mn étaient moins
élevées que dans des érablieres en dépérissement. Etant donné qu’il n’y avait pas de
relation entre la mortalité de la couronne des érables et le Mn, il avait conclu que ce n’était
pas la toxicit¢ du Mn qui était la cause de la mortalité (Moore ef al. 2012). Nos résultats
ameénent une nouvelle perspective a ces conclusions. Bien qu’il n’y ait pas de données sur
la survie des érables ou leur croissance dans notre étude, le Mn joue néanmoins un role

dans la diminution de la capacité photosynthétique de 1’érable (Figure 1.1 — Chapitre I).
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Ce qui nous permet aussi de comprendre que bien qu’il ne soit peut-étre pas la cause
directe ou immédiate de la mortalité, il a un effet sur la production d’assimilas carbonés
qui a terme pourrait éventuellement diminuer la croissance et la survie de I’érable.
Dans une autre étude, Wang et al. (2018) ont montré que le Mg jouait un réle important
sur le Vemax, alors que dans la présente étude, le Mg n’est pas une variable explicatrice du
Vemax. Wang ef al. (2018) n’ont pas quantifié le Mn foliaire. I1 serait possible qu’il y ait

ici un effet confondant entre le Mn et le Mg, qui covarient fortement dans notre étude.

Bien que les amendements n’aient pas eu d’effet direct sur le N et le P des feuilles,
ces deux nutriments sont une partie importante dans I’explication de la variation du Vcmax.
L’importance du N est équivalente a celle du Mn. Comme attendu, une plus grande
quantité d’azote foliaire augmentera le Vemax (Wang ef al. 2018 et Zhang er al. 2018).
Entrant de maniére importante dans la constitution €lémentaire de la Rubisco (Stec 2012),
nous supposons qu’une plus grande disponibilité de I’azote foliaire permettra d’augmenter
la quantité de Rubisco, ce qui augmentera sa vitesse maximale pour une surface de feuille
donnée et finalement la production de sucre. L’élément P est ¢galement impliqué dans la
carboxylation. Plutdt que d’augmenter la concentration en Rubisco au sein de la feuille,
nous supposons que |’effet positif du P sur la photosynthése passe surtout par une
régénération plus rapide du ribulose-5-phosphate, qui pourra alors rapidement fixer une
nouvelle molécule de COz, et ainsi a une activité plus rapide de la carboxylation pour une
méme quantité¢ de Rubisco (Fredeen er al. 1990). De plus, le P est I’élément le plus
important pour expliquer la variation du Vemax. Cela signifierait qu’il est I’élément le plus
limitant pour la Vemax. Nos résultats semblent appuyer ceux de Gonzales et Yanai (2019)
montrant que de maniere générale, les sols des érablieres ont changé vers une limitation
principale par le phosphore a la suite des pluies acides des années 80-90 issues des

activités anthropiques de la région.

Limitation biophysique de la photosynthése par la conductance stomatique

Notre hypothése concernant la régulation nutritive de la limitation biophysique de

la photosynthése était que le g1 serait influencé positivement par le K et le Ca (Terry et
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Ulrich 1973 et Green et al. 2013). Ces éléments sont impliqués dans le fonctionnement
des cellules de garde qui régulent par leur ouverture la conductance stomatique. Le Ca et
le K rentrent ainsi dans la communication entre les cellules de garde. Une plus grande
concentration dans ces €léments permettrait aux cellules de communiquer et d’ajuster plus
rapidement I’ouverture stomatique, I’entrée de CO2 atmosphérique et la sortie d’eau par
transpiration. Notre étude montre bien une forte importance du Ca et du K pour expliquer
les variations de la conductance stomatique. Cependant, la relation entre les variables est
négative. Il existe quelques études qui ont observé une relation similaire entre K et la
conduction stomatique. Arquero et al. (2006) avait observé que sous déficience en K,
les oliviers (Olea europaea) maintenaient une conductance stomatique importante en
condition de sécheresse et Jakli ez al. (2016) ont montré que le blé avec une concentration
foliaire faible de K avait de plus forts taux de transpiration par unité de surface. Cependant,
il ne semble avoir aucune étude sur des effets négatifs du Ca sur la conductance

stomatique.

Corégulation de la photosynthese par les limitations biochimiques

Notre troisi¢éme hypothese était que le Vemax et le g1 influenceraient également le
rapport Ci/Ca. Il a été possible d’établir que le Vemax et le g1 jouaient des roles €équivalents
dans I’explication de la variation du ratio Ci/Ca. Comme il €tait attendu, le Vemay, qui est
une force de puits pour assimiler le carbone interne de la feuille, influence négativement
le Ci/Ca, alors que le g1, qui permet ’entrée de carbone inorganique a I’intérieur de la
feuille, I’influence positivement. Le rapport Ci/Ca influence négativement le > C. Cela est
dii 4 la discrimination du '*C en faveur du '*C, d{ & la masse volumique moins grande du
12C. Le '2C est utilisé en priorité dans les activités photosynthétiques de la plante afin de
diminuer les colits d’énergie dans le transport du carbone. Lorsque le '*C vient a diminuer
fortement, la plante aura plus difficilement le choix et commencera a utiliser le C de
maniére plus importante. Bien que le ratio Ci/Ca explique une petite partie de la variance
du 3C, c’est le Vemax qui est le plus important dans son explication. Il est normal

d’observer ces relations, puisque le Ci/Ca est une mesure instantanée causant une plus
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grande variabilité, au contraire du Vemax, qui est calculé en utilisant une courbe a plusieurs

points. Donc, le Vcmax est la variable la plus susceptible de prédire le '*C.

Variables climatiques

L’effet négatif entre le NGDD et le Vemax est di au cycle de photosynthése de
I’érable a sucre. Koniger et al. (2000) ont montré que le taux de photosynthése des érables
a sucre avait une relation de cloche positive avec le temps. Le taux de photosynthése,
a des constantes environnementales stables, des érables a sucre augmente dans le temps
jusqu’au mois de juin. Ensuite, le taux diminuera jusqu’a la sénescence au mois de
novembre. Les données de 1’étude ont été prises au cours du mois de juin et juillet,
donc le taux de photosynthese €tait probablement déja en train de diminuer. L effet négatif
de la pluie sur gs a €t€ relié a la diminution de ’utilisation du Ci de la feuille, ce qui menait
a la diminution de la gs. Pour ce qui est de ’effet de la pluie directement sur le '°C, Ferrio
et Voltas (2005) ont démontré que le statut hydrique de la plante influencait négativement
le ’C du pin d’Alep, ce qui corrobore trés bien les résultats que nous avons observés sur

[’érable a sucre.

Covariation des nutriments

L’utilisation de la technique d’analyse des pistes a permis d’identifier que la prise
en compte des covariations entre les concentrations en nutriments au sein de la feuille était
cruciale pour obtenir une causalité non rejetée. Ainsi, Ca covariait avec K, P covariait

avec Mn et ainsi de suite.

Cette covariation explique aussi la diminution d’absorption de certains nutriments
(Mn ou K) au profit du Mg et du Ca. Ces résultats font écho a ceux de Parent et al. (2013)
qui proposent une nouvelle méthode pour les analyses de nutriments a ’intérieur des
plantes. Ils considerent qu’il est essentiel de prendre en considération les interactions entre

les minéraux dans les plantes afin de ne pas laisser de biais. Donc le concept de bilan
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nutritionnel avec les interactions serait préférable a la méthode de log-ratio additif,

étant donné qu’il projette les interactions les plus importantes de 1’espace euclidien.

Perspectives sur le taux de croissance et de survie des érables a sucre

Moore et al. (2015) montraient que les amendements cationiques permettaient
d’augmenter la croissance et d’augmenter la survie des €rables. Nos résultats tentent
de comprendre les mécanismes associés aux effets positifs des amendements.
La carboxylation est le processus qui permet la transformation du carbone inorganique en
carbone organique et in fine en sucre pour la plante. Avec un Vemax plus élevé, on suppose
que ’augmentation de sucre sera investie dans la croissance, la survie et éventuellement
la reproduction. Une meilleure régulation stomatique est associée a un meilleur contrdle
des flux d’eau en temps de sécheresse et diminue les risques d’embolies des vaisseaux
conducteurs d’eau, responsable d’une partie de la mortalité des arbres. Dans une autre
étude, il serait important d’analyser si les traits de photosynthése sont associés a la

croissance et a la survie des érables a sucre.
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Tableau 1: Effet de la dolomite sur la composition minérale par surface des feuilles
d’érables a sucre de la forét Duchesnay, 23 ans apres les €épandages

Traitement Concentration Nleaf7 Plcag Klea& Ca;eag Mg'“{ Mmea7r
(t/ha) (g/em’)  (g/em’)  (glem’)  (glom’)  (glem’)  (g/em’)

CaMg(COs); 0 62,2° 4,8 22,5% 18,5° 4,5° 3,34°
2 75,8° 5,6 2528 21,5 53° 4,46

5 56,3° 5,0° 15,9° 16,5% 7,6* 2,63

10 67,3 4,8 20,8 34,2° 12,2° 1,64%

20 53,2° 4,6 14,4% 21,3% 8,9 1,87%

50 60,7 5,7° 16,4 31,0° 10,0° [,46°
P-Values  0.156 0.073 0.001 <0.00l <000 <0.00]

Tableau 2 : Effet de la calcite sur la composition minérale par surface des feuilles
d’érables a sucre de la forét Duchesnay, 15 ans apres les épandages

Traitement Concentration N]eafz Plear2 I(lear2 Ca[eag Mgleazf' Mmeazf
(t/ha) (glem’)  (g/em’)  (glem)  (g/em’)  (g/lem’)  (g/em®)
CaCQOs 0 62,2° 4.8° 22,58 18,5° 4,5 3,34°
1 58,17 4,5 22,4° 23,7% 3,4 2,63°
3 55,6 4,2° 19,5° 35,3° 3,0° [,42°
P-Values  0.733 0.973 0510 < 0.001 0.886 0.127

Tableau 3 : Effet du sulfate de calcium sur la composition minérale par surface des
feuilles d’érables a sucre de la forét Duchesnay, 15 ans apres les épandages

Traitement Concentration Nlearﬂ P[eaf"’ Klea& ’ Caleag Mgleavr Mmeaf
(t/ha) (g/em’)  (g/em’)  (g/em’)  (glem’)  (g/lem)  (g/lem)

CaS0, 0 62,2° 4.8° 22,5° 18,5° 4,5 3,34°
| 72,7 6,8° 25,7° 20,6* 3,4° 2,84

3 74,4 6,2° 24,5° 33,8° 3,3¢ 2,497

P-Values  0.719 0.869 0.945 0.038 0.255 0.288
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Tableau 4 : Effet de la dolomite sur les variables physiologiques des feuilles d’érables a
sucre de la forét Duchesnay, 23 ans apres les épandages

Traitement Concentration Asat Vema e c SLA
(t/ha) (umol s'm?)  (umols'm?) (umols'm?) 7 (%) (mikg")

CaMg(COs), 0 4.54° 42.68% 1.35° 0.60* -29.92°  39.52°
2 4.07° S1.1°° 0.84° 0.56* -29.86°  28.41°

5 3.70° 28.84° 1.29° 0.62* -30.37°  38.56°

10 427 46.90°° 0.97% 0.59* -30.20°  32.19°

20 4.27° 41.64% 1.46° 0.62* -29.95°  42.09

50 4.50° 52.88° 1.13 0.59* -29.61*  38.14°

P-Values 0.983 0.038 0.821 0.983 0.163  0.897

Tableau 5 : Effet de la calcite sur les variables physiologiques des feuilles d’érables a
sucre de la forét Duchesnay, 15 ans apres les épandages

Traitement Concentration Asat , VCmax g C/C BC %LA
(t/ha) (umol s' m?) (umols' m?) (umols'm?) T (%) (m?kg™")

CaCO; 0 4.54° 42.68° 1.35° 0.60* -29.92° 39.52°

1 2.44° 25.54° 0.86" 0.58* -30.05° 38.02°

3 4.06° 53.21° 0.93% 0.49° -3026° 41.36°

P-Values 0.485 0.187 0.514 0.001  0.83] 0.094

Tableau 6 : Effet du sulfate de calcium sur les variables physiologiques des feuilles
d’érables a sucre de la forét Duchesnay, 15 ans apres les épandages

Traitement  COMCeNtration - Asat VCrmax e B SLA
(t/ha) (umol s'm?) (umols' m?) (umols' m?) " (%) (m*kgh)
CaSOy4 0 4.54* 42.68° 1.35° 0.60° -29.92° 39.52°
1 3,78 40.94° 1.06% 0.57*  -30.63° 31.61°
3 4.94° 57.06° 0.84° 0.49° -29.71°  31.88"

P-Values 0.423 0.262 0.264 0.006 0.245 0.154
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Légende des figures

Figure 1: Schéma de la causalité¢ directe et indirecte des amendements cationiques
(A. C.), du phosphore (Parea), de 1’azote (Narea), du manganese (Mnarea), du potassium
(Karea), du calcium (Caarea), de la vitesse maximale de la carboxylation (Vcmay),
du proxy de la conductance stomatique (gl), du rapport carbone interne et externe (Ci/Ca)
et de la composition en carbone 13 ('3C). Les fléches unidirectionnelles indiquent la
relation de causalité entre deux variables et les fleches a double sens représentent une
relation corrélée entre deux variables. **P < 0,05, *P < 0,1. Résultat de 1’ajustement du

modele : y2 =28 933, d.f. =25, P =0,267.

Figure 2: Diagramme a moustache de la variation en composition en isotope de
carbone 13 de la feuille en fonction des années, sur des feuilles d’érables a sucre de la

forét Duchesnay.

Figure 3 : Schéma de la causalité directe et indirecte des amendements cationiques
(A. C.), du phosphore (Parea), de 1’azote (Narea), du manganése (Mnara), du potassium
(Karea), du calcium (Caarea), de la vitesse maximale de la carboxylation (Vcmax), du proxy
de la conductance stomatique (g1), du rapport carbone interne et externe (Ci/Ca), de la
composition en carbone 13 (**C), des précipitations (Pluie) et du nombre de jours de
croissance (NGDD). Les fleches unidirectionnelles indiquent la relation de causalité entre
deux variables et les fleches a double sens représentent une relation corrélée entre
deux variables. **P < 0,05, *P < 0,1. Résultat de I’ajustement du modele : ¥2 = 47 615,
d.f.=39,P=0,162.
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Différence de Carbone 13 entre les années
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CHAPITRE I1I

DISCUSSION

Dans ce mémoire, nous avons observé que les amendements cationiques influencent
a disponibilité dans le sol et la nutrition des feuilles du Ca, le Mg, le Mn et le K ont été
directement influengait par les amendements. Ceux-ci vont par la suite influencer des
mécanismes fins de la photosynthese soit le Vemax et la gs. En modifiant ces variables,
le ratio Ci/Ca a été diminué, par un Vemax plus €levé et gs plus faible, menant sur le long
terme & une augmentation de '*C au sein des feuilles. Nous avons réussi a incorporer les
variables climatiques dans le modele, soit la pluie et le NGDD, améliorant la prédiction
du "*C. A notre connaissance, aucune €tude n’a encore réussi a traiter toutes ces variables
au sein d’une méme €tude. Dans cette section, nous avons fait quelques expériences
exploratoires afin de tenter de mieux définir des aspects qui sont moins bien définis
dans I’article ci-haut. Nous avons observé de plus pres le flux hydrique, I’impact des
amendements cationiques sur la phase lumineuse de la photosynthése et la différence
entre les limitations biochimiques et biophysiques chez les semis d’érable a sucre et
trois semi-compétiteurs de I’érable, soit I’érable de Pennsylvanie (Acer Pensylvanicum),
la viome a bois d’orignal (Viburnum lantanoides) et le hétre a grandes feuilles

(Fagus grandifolia).

3.1 L’impact des amendements cationiques sur le flux hydrique

Les résultats du chapitre II montrent que le K et le Ca influengait négativement la
conductance stomatique des feuilles d’érables a sucre. Bien que nous ayons observe |’ effet
des amendements sur la gs, nous avons voulu compléter nos observations en étudiant
directement la transpiration dans notre dispositif. Afin d’y parvenir, nous avons
sélectionné quatre €rables a sucre dans chaque traitement (0, 20 et 50 t/ha) et les branches

ont été échantillonnées avec le méme protocole que pour le Vemax. Les branches récoltées
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étaient placées dans une piece avec un environnement stable (24 °C, 60 % d’humidité et
400 ppm de CO») sans lumiere, pendant une journée. Une section du rameau avec
trois feuilles était prélevée et placée sur un ventilateur entre zéro et vingt minutes afin
d’induire un niveau de stress hydrique différent. Ensuite, toutes les feuilles étaient placées
dans un sac individuel, qui est saturé en CO2 et en humidité, et ceux-ci étaient placés dans
un autre sac avec des linges humides afin d’assurer un taux d’humidit¢é maximal.
Les feuilles s’équilibraient pendant 30 minutes. Ensuite, le potentiel hydrique était mesuré
a I’aide d’une chambre a pression sur deux feuilles. Advenant que I’écart entre les
deux potentiels hydriques soit supérieur a 0.1 MPa, la section était jetée et I’expérience
recommencée du début. Dans le cas contraire, la dernicre feuille était placée sur une
tubulure reli€e a un contenant d’eau, dont le poids était pris en continu, a |’identique que
pour I’expérience de Sack et Scoffoni (2012). Le dispositif stimulait la feuille avec
2000 pmol/m?/s de lumiére et un ventilateur & pleine puissance en dessous. Cette méthode
permet de maximiser la transpiration de la feuille. Aprés 30 minutes d’exposition et
la stabilisation du taux de transpiration, la transpiration était prise en continu aux
30 secondes. La prise de donnée cessait, apres qu’au moins cinq mesures aient été prises
avec moins de 5 % d’écart entre elles. La température de la feuille était prise pour
standardiser le potentiel hydrique a 25 °C avec la formule proposée par Sack et Scoffoni
(2012). La feuille était ensuite replacée dans un sac saturé en COz et en humidité et placée
dans un second sac, lui aussi saturé en humidité avec des lingettes humides. La feuille
s’équilibrait pendant 20 minutes et ensuite elle ¢tait placée dans une chambre a pression
afin de prendre le potentiel hydrique final de la feuille. Ensuite, elle était photographiée,
afin de déterminer sa superficie, et pesée fraiche et séche. Le protocole était fait pour au
minimum sept sections par arbre, et plus advenant que nous n’ayons pas obtenu un bon

gradient de potentiels hydriques.
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Tableau 3.1

Effet des nutriments sur le flux hydrique des feuilles d’érable & sucre mature de la forét
Duchesnay sur des traitements de dolomite, au cours de I’ét€ 2018

Pente Intercepte P-value R?
Nicar (log g m?) 1.32£0.21 -7.54+1.29 <0.001 0.817
Prear (log g m) 133+0.24 -4.33+0.88 <0.001 0.779
Kiear (log g m™) 1.00 +0.32 -4.46 + 1.62 0.012 0.522
Mgar(loggm?) | 0.32+0.25 -0.67 + 1.02 0.234 0.153
Cajear (log g m™) -0.09 £ 0.36 1.10 £ 1.83 0.801 0.007
Mnieor(loggm?) | 0.19+0.32 0.12+0.84 0.557 0.040

Dans nos résultats ciblés sur le flux hydrique, le Ca n’a pas d’effet sur la
transpiration des feuilles, alors que le K a toujours une relation avec la transpiration,
mais positive. Aussi, le N et le P ont une forte relation positive avec la transpiration.
Ces trois éléments minéraux ont été utilisés par Longstreth et al. (1980) dans un
gradient de concentration afin d’observer leur effet sur la photosynthese, chez le
Gossypiun hirsutum en serre. Ils en ont ressorti que chaque nutriment, s’il se trouve en
déficit, diminuera la conductance stomatique, ce qui corrobore nos résultats sur les érables
a sucre. Une étude en Norvege a souligné une relation similaire, entre le N et le gs chez
’épinette de Norvege. I est suggéré que cette relation entre le N et le gs est due a une
relocalisation des nutriments lorsqu’il y a une modification au niveau de la photosynthése
(Roberntz et Stockfors 1998). D’autres €tudes ont associé¢ le P au gs par son influence sur
les stomates. L’augmentation de P dans les plantes permet d’augmenter la densité des
stomates, ce qui amene un meilleur contrdle du gs (Nobuhito et Katsuya 2008 et Sun et al.
2014). Pour le K, il existe un débat sur I’effet de celui-ci sur la transpiration. Dans certains
cas I’on voit une diminution de la capacité de gs ou de la transpiration (Brag 1972 et
Bradbury et Malcolm 1977) et dans d’autres cas ¢’est une augmentation que 1’on observe
(Nagarajah et Ratnasuriya 1978). Chez I’érable a sucre en Pennsylvanie, St-Clair et al.
(2005) ont observé des relations positives pour le gs avec le P, le Mg, le Ca et le Zn et le
N et K n’ont qu’une légere tendance positive. Aussi, le Mn a un effet négatif sur gs.

Les relations et tendances, de cette étude, sont similaires a nos résultats. Bien que nous
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n’ayons pas les mémes nutriments qui ressorte les effets des €léments nutritifs sont les
mémes pour la plupart des €éléments, sauf pour le Mn et le Ca que I’on retrouve des

tendances opposées aux résultats de St-Clair et al. (2005).

Les résultats du Chapitre Il montrent que la variabilité de notre flux hydrique devrait
étre expliquée en grande partie par le Ca et le K. Cependant, ces résultats ont ¢té obtenus
avec des données prises de 2016 a 2018, alors que les résultats de cette section ne
comprennent que I’année 2018. Selon les données pluviométriques, I’année 2018 a été
une année beaucoup plus seche que les deux autres années. Nobuhito et Katsuva (2008)
ont observé une différence de relation entre le P et la densité stomatique lorsque les
Vigna sinensis ¢étalent en stress hydrique. Cela pourrait expliquer les différences
retrouvées dans les relations entre les nutriments et la transpiration, cependant aucune

€tude n’a €té trouvée spécifiquement sur I’érable a sucre.

3.2 L’impact des amendements sur la fluorescence chlorophyllienne

La fluorescence chlorophyllienne fait partie de la phase lumineuse de la
photosynthese. Nous avons donc voulu explorer une limitation biochimique que nous
n’avions pas observée dans I’article. Le délaissement volontaire de cette limitation
dans D’article est d( a la forte relation que 1’on retrouve entre I’ETR maximal et le Vcmax
(Wang et al. 2018). L’échantillonnage s’est fait avec la méme méthode que dans le
chapitre II. Les traitements d’amendements cationiques utilis€s sont les concentrations de
0, 2, 10 et 50 t/ha et quatre individus ont été sélectionnés par traitement. Les valeurs de
ETR ont été prises sur les courbes de CO2, au moment ou le taux de photosynthese était
au maximum soit avec 1500 pmol/m’s de lumiére et & une concentration de 2000 ppm de

COa.

Plusieurs ¢tudes ont démontré que le déficit en P causait, entre autres,
une diminution de la capacité de transport des électrons (Brooks 1986) ou qu’une
fertilisation de P permettait I’augmentation de celle-ci (Loustau ef al. 1999 et Xu et al.
2006). Brooks (1986) a observé ’effet du P sur I’ETR in vivo. Cependant, il n’a pas pu

reproduire I’observation in situ, vu que le P n’avait pas d’eftet clair sur I’ETR. Mendes et
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Marenco (2015) ont observé des relations entre le N, le P, le K, le Ca et le Mg et le taux
maximal de transport d’électrons (Jmax), chez cinq especes d’arbres dans I’Amazonie.
Ces résultats se rapprochent grandement de nos observations a I’exception du K. Bethers
et al. (2009) ont mené une étude, dans le Maine, sur un sol semblable a celui de notre
étude, un effet du P et du Mn sur ’ETR des érables a sucre et une influence de N sur Jmax,

mais pas sur ETR.

Dans notre étude, les amendements cationiques ont permis des apports en Ca et
en Mg, ce qui a mené a un effet positif sur ’ETR. Les nutriments qui influencent ’ETR
sont le P, le N, le Ca et le Mg, qui ont un coefficient de détermination respectif de 0.640,
0.528, 0.491 et 0.294 (Tableau 3.2). Le n trop faible de cette expérience, n’a pas permis
d’analyser les données, comme dans notre article, ce qui pourrait mettre des biais dans les
relations entre les nutriments et I’ETR. Nous pensons que la relation du Ca dans ces
résultats résulte de la forte relation entre le Ca et le Mg. 11 a ét¢ démontré que le Mg peut
favoriser la synthése d’adénosine triphosphate (ATP). Afin de former I’ATP, des pompes
vont transporter des protons (H+) vers la lumiere du thylakoide. Pour contrer le
débalancement en ions négatifs dans le stroma (provenance du H+), des ions Mg seront
transportés. Une plus grande concentration en Mg pourrait étre la cause de I’amélioration
d’ETR. Nous supposons que I’amélioration d’ETR par N et P est possible via le role clé

du Mg. Afin vérifier cette hypothese, une analyse plus approfondie serait nécessaire.

Tableau 3.2

Effet des nutriments sur le taux de transport d’électrons (ETR) de la feuille d’érable a sucre
mature de la forét Duchesnay sur les sites de traitements avec de la dolomite, en 2016

Pente Intercepte P-value R?
Nieaf (g m™) 6.36=1.74 1.67 + 13.18 0.003 0.528
Plear (g m™) 60.78 £ 13.16 12.71 +£8.18 <0.001 0.640
Kiear (g m™) 7.99+6.19 29.53 + 15.50 0.221 0.122
Mglear (g m™) 17.04 + 7.63 33.32+£7.70 0.045 0.294
Cajear (g m™) 6.71 +1.97 26.79 + 7.06 0.005 0.491
Mnjear (g m™) -0.34+6.48 44.45+9.57 0.615 0.022
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3.3 L’impact des amendements cationiques sur la compétition entre quatre espéces
de semis

Dans cette section, le mémoire va s’attarder un peu plus de I’effet des amendements
sur des semis d’espéces qui sont en grande compétition sur le site d’étude. Les especes
sont I’érable de Pennsylvanie (Acer Pensylvanicum), la viorne a bois d’orignal

(Viburnum lantanoides) et bien sir le hétre a grandes feulilles (Fagus grandifolia).

3.3.1 Limitation biochimique de la photosynthése par la carboxylation des semis

Tableau 3.3

Effet des nutriments sur le Vemax de I’ensemble des especes d’intérét dans la forét
Duchesnay sur les sites de traitements avec de la dolomite, en 2018

Pente Intercepte P-value R?
Niear (log g m™) 11.79 = 2.03 -14.16 £-1.70 <0.001 0.429
Plear (log g m'?) 84.81 +21.39 1.27 +8.27 <0.001 0.259
Kieat (log g m™) 0.44 £2.59 32.53 +5.00 0.867 0.001
Mgiear(logg m?) | -2.79 £ 5.83 34.85+3.86 0.635 0.005
Caear (log g m™) -6.55+4.77 39.82+5.18 0.177 0.040
Mnyesr (log g m?) | 20.07 = 24.09 31.19+3.27 0.409 0.015

Dans un premier temps, il a été observé que lorsque 1’on confondait toutes les
espéces, c’est le N et le P qui influencent positivement le Vcemax de fagon générale
(Tableau 3.3). Ces résultats corroborent les relations observées pour le N et le P chez les
€rables matures, en revanche le Mn n’est pas une tendance qui se retrouve chez toutes les
espéces testées. Wang et al. (2018) avaient pris une base de données globale et les
conclusions €taient que le N, le P et le Mg €taient des nutriments qui agissaient de fagon
positive sur I’ensemble des espéces. Bien qu’il et été pos€¢ comme hypothese que I’eftet
du Mg fiit confondu avec le Mn, di a la forte relation entre Mn et Mg, un manque de

données nous empéche de fait une analyse de pistes afin de la tester.
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Tableau 3.4

Effet des nutriments sur le Vemax de la feuille de semi d’érable a sucre de la forét
Duchesnay sur les sites de traitements avec de la dolomite, en 2018

Pente Intercepte P-value R?
Niear (log g m™) 7.77 + 2.40 -3.06 + 9.60 0.008 0.513
Piear (log g m™) 88.56 + 31.66 -2.24£10.82 0.019 0.439
Kiear (log g m™) 15.84+5.11 7.56 + 6.67 0.011 0.490
Mgear(logg m?) | -22.80 £ 11.25 37.62 +5.25 0.070 0.291
Caear (log gm™) | -11.66 +9.26 38.90 +9.15 0.236 0.137
Mnyeor (log g m?) | 43.85 +28.14 24.07 +3.03 0.150 0.195

Le Vemax des semis des érables a sucre sont influencés positivement par le N, le P et
le K. Bien que Mg n’influence pas significativement le Vcmax, on observe une tendance
négative sur celui-ci (Tableau 3.1). Il était attendu que le N et Ie P influencent positivement
le Vemax, €tant donné que le N est une composante importante de la Rubisco et que celle-ci
est I'une des enzymes importantes qui fait la carboxylation de la photosynthese
(Stec 2012). Le P influence la régénération du ribulose-5-phosphate, qui permet la fixation
des molécules de COz par la Rubisco (Fredeen et al. 1990). Pour le K, il ne semble pas y
avoir de relation dans la littérature, cependant il y a une trés forte relation entre le N et le
K de la feuille. Nous pensons que la relation que 1’on retrouve entre le K et le Vemax est

due a celle avec N.

Les résultats des semis d’érable sont tres prés de ceux qui ont €té obtenus sur les
€rables a sucre matures. Les relations observées entre le N et le Vemax et entre le P et le
Vemax sont les mémes, cependant il n’y a pas de relation entre le Mn et le Vemax.
La tendance négative du Mg sur le Vemax, que les semis ont, n’est pas observée chez les
arbres matures. Ces €carts entre les résultats des semis et des arbres matures pourraient
étre d0 au fait que chez les arbres matures les analyses ont été faites sur des résultats de

2016 a 2018, alors que les résultats des semis sont que de 2018.
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3.3.2 Limitation biophysique de la photosynthése par la conductance stomatique
des semis

En comparant les différentes especes compétitrices avec les semis d’érables a sucre,
peu importe le traitement regu, on observe une différence entre les capacités de gs.
Bien que I’érable de Pennsylvanie et la viorne a bois d’orignal ait des superficies
similaires de feuille, la viorne a une gs beaucoup plus importante que I’érable de
Pennsylvanie. Le hétre a grande feuille a une gs similaire a la viorne, alors que I’érable a
sucre se situe entre le gs moyen de I’érable de Pennsylvanie et la viorne a bois d’orignal

(Figure 3.1).

81
(umol s m=2)

ap as fg vl
Especes

Figure 3.1  Diagramme a moustache de g selon les especes de semis d’intérét dans la
forét Duchesnay sur les sites de traitements avec de la dolomite, en 2018.

Nos résultats des arbres matures ont mené a I’hypothése que le K et le Ca aurait un
effet négatif sur le gi. Les résultats sur les semis difféerent légerement. Seul le Ca des
feuilles de semis de 1’érable a sucre a une tendance négative avec le gs (Tableau 3.5).

A notre connaissance, il n’y a pas d’études qui révéle un effet négatif du Ca sur le gs,
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mais plutét plusieurs études qui observent des effets positifs du Ca (Terry et Ulrich 1973;
Atkinson et al. 1990 et Green et al. 2013). De plus, plusieurs études ont démontré qu’il y
avait un fort lien positif entre le K et le gs. Cependant quelques études, en serre sur
respectivement des oliviers et du blé, ont observé un effet négatif du K sur le gs (Arquero
et al. 2006 et Jakli et al. 2016). Aucune étude, a notre connaissance, n’a observé de

relation entre K et le gi.

Tableau 3.5

Effet du calcium sur le g1 de I’ensemble des espéces d’intérét dans la forét Duchesnay
sur les sites de traitements avec de la dolomite, en 2018

Pente Intercepte P-value R?
A. Penslvanicum -0.58 £ 0.56 1.29 + 0.60 0.324 0.108
A. saccharum -2.24+1.02 4.25+£1.00 0.052 0.328
F. grandifolia -2.66 + 1.45 5.17+0.76 0.098 0.250
V. lantanoides -0.12+£0.45 3.58 +0.68 0.790 0.007




CHAPITRE 1V

CONCLUSION

Cette maitrise avait pour but de parfaire les connaissances sur |’effet que les
amendements cationiques ont sur les mécanismes fins de la photosynthese. La premiére
de nos hypotheses fut que les amendements cationiques avaient un effet a la fois sur la
vitesse de carboxylation et la transpiration. Nos résultats ont montré que les amendements

influengaient ces deux processus.

Nous nous attendions que le Mg, le P et le N auraient des effets positifs sur le Vcmax.
Lors de nos recherches sur les arbres matures, nous avons observé que le P et le N avaient
bel et bien un effet positif sur le Vcmax. Cependant, c’est plus le Mn que le Mg qui
expliquait mieux la variation du Vemax de fagon négative. Lors de I’échantillonnage de
2018, nous avons voulu savoir si les effets observés sur les arbres matures étaient les
mémes sur les semis. [l s’est avéré que le P et le N restaient des nutriments importants
pour expliquer le Vemax. Cependant, ni le Mg ni le Mn n’ont d’effets clairs sur le Vemas,
comme |’on pouvait le voir chez les érables a sucre mature. Nous nous attendions que le
Ca et le K aient des effets positifs sur la transpiration et il en est ressorti que ’effet de

ceux-cl €tait négatif sur les arbres matures.

Les analyses de pistes ont montré qu’ils existaient des covariations entre les
nutriments présents dans la feuille. Les résultats obtenus montrent que lorsqu’il y a une
augmentation du Ca ou du Mg, il y a une diminution du Mn, les mémes covariations sont
observées entre tous les nutriments analysés au cours de notre étude. Ces résultats

corroborent ceux qu’avait obtenus Parent ef al. en 2013.
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Malheureusement, n’ayant pas pris de données sur la croissance et la survie des
érables a sucre, nous ne pouvons pas corréler les résultats du mémoire avec la littérature
sur la croissance et la survie des €rables a sucre. Bien que nous n’ayons pas les résultats,
nous pouvons faire les hypothéses suivantes. Nous pensons que I’augmentation du Vcmax
observé avec I’augmentation des amendements est en lien avec I’augmentation de la
croissance des érables. Pour la survie, nous associons davantage la diminution de gs,
qui permettrait d’augmenter la capacité de |’érable pour les échanges gazeux et cela lui
permettrait de diminuer les risques d’embolies dans I’arbre. Une étude supplémentaire

sera nécessaire afin de corroborer ces extrapolations.
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