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1. Les énergies 

L’énergie a toujours constitué un enjeu vital pour l’Homme et les sociétés humaines. 

L’énergie au sens large du terme peut être divisée en deux types : l’énergie primaire et 

l’énergie secondaire. L’énergie primaire est issue d’une source d’énergie disponible dans 

l’environnement n’ayant besoin d’aucune transformation pour être utilisée contrairement à 

l’énergie secondaire. L’énergie primaire peut elle-même être subdivisée en deux catégories, 

les énergies dites « non-renouvelables » ou « fossiles » (e.g. le pétrole, le charbon, le gaz 

naturel et l’uranium) et les énergies dites « renouvelables » (fournies par le soleil, le vent, la 

chaleur de la terre, les chutes d’eau, les marées ou encore la biomasse végétale). Les énergies 

non-renouvelables engendrent des impacts majeurs sur l’environnement comme l’émission de 

gaz à effet de serre (GES), considérée comme étant une cause majeure des modifications 

climatiques (Arvizu et al., 2011). Par opposition, les énergies renouvelables (ER) sont des 

énergies dites « propres » ; elles sont inépuisables à très long terme et se constituent ou se 

reconstituent plus rapidement qu’elles ne sont utilisées. 

Sachant que les besoins énergétiques de la planète pourraient augmenter de plus de 50 % 

d’ici 2030 (Agence Internationale de l’Energie, 2007), le développement des ER apparaît 

comme étant un moyen raisonné de satisfaire les besoins en énergie. Dans ce contexte, 

l’Union Européenne (UE) a demandé à ses pays membres de produire 20 % de leur énergie 

totale à partir des ER à l’horizon 2020 (directive européenne 2009/28/CE). Cette demande de 

l’UE a pour but (i) d’atteindre une plus grande indépendance énergétique, (ii) de lutter contre 

le changement climatique en évitant d’utiliser les ressources fossiles et (iii) de créer de 

nouvelles filières professionnelles et de l’emploi. Les objectifs de production d’énergie 

primaire issue des ER sont différents entre pays membres de l’UE et ceci en fonction de leur 

situation de départ et de leur potentiel. Ainsi à l’horizon 2020, le Royaume-Uni devra porter 

sa production d’énergie primaire issue des ER à 15 %, l’Italie à 17 %, l’Allemagne à 18 %, 

l’Espagne à 20 %, la France à 23 % et la Suède à 49 % (directive européenne 2009/28/CE). 

 



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1. Part des sources énergétiques dans la production totale d’énergie primaire mondiale en 2008. Adapté de 

Arvizu et al. (2011) 
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2. Les énergies renouvelables 
2.1. L’essor de la biomasse 

La production d’énergie issue des ER représentait 12,9 % de l’énergie primaire produite 

dans le monde en 2008 ; près de 80 % de cette énergie provenait de la biomasse [Figure 1 ; 

(Arvizu et al., 2011)]. La biomasse se définit comme « la fraction biodégradable des 

produits, déchets et résidus provenant de l’agriculture, y compris les substances végétales et 

animales issues de la terre et de la mer, de la sylviculture et des industries connexes, ainsi 

que de la fraction biodégradable des déchets industriels et ménagers » (article L211-2 du 

code de l’énergie français). En d’autres termes, la biomasse représente l’ensemble de la 

matière organique, qu’elle soit d’origine végétale ou animale. 

La biomasse d’origine végétale, tout comme les autres ER (vent, soleil, marée), présente 

l’avantage de provenir de source d’énergie virtuellement inépuisable et de dégager très peu de 

gaz à effet de serre. En plus de ces avantages, la biomasse végétale présente un atout majeur. 

En effet, malgré une émission de CO2 au cours de sa combustion, elle est fixatrice de CO2 (via 

le processus de photosynthèse), rendant ainsi le bilan carboné « neutre ». La biomasse 

végétale provient de trois types de plantes : les plantes herbacées [(Beta vulgaris (betterave), 

Zea mays (maïs), Miscanthus ×giganteus (miscanthus), Sorghum bicolor (sorgho)], les 

plantes aquatiques (algues) et les plantes ligneuses. Les plantes herbacées et aquatiques sont 

principalement utilisées pour la production de biocarburants alors que les plantes ligneuses 

sont utilisées pour la production de bois-énergie. En France, la biomasse ligneuse provient 

essentiellement de résidus d’exploitations forestières de feuillus et de résineux, et des déchets 

de l’industrie du bois. Le bois-énergie représentait 10,1 millions de tonnes équivalent pétrole 

(Mtep) en 2010, soit 44 % de la production française d’énergie renouvelable. Le succès de la 

production de bois à vocation énergétique va reposer sur la culture d’espèces ayant pour 

caractéristiques une croissance rapide et la capacité de rejeter de souche après récolte. 

L’aulne, le châtaignier, l’eucalyptus, le peuplier, le saule ou encore le robinier sont des 

espèces répondant à de telles exigences (Karp & Shield, 2008). 

2.2. Vers de nouveaux systèmes de culture adaptés à la production de bois-énergie 

Dans le monde, la majorité des plantations d’arbres à croissance rapide est conduite sous 

la forme de futaies à courte révolution (FCR) destinées à l’industrie papetière et au sciage. Ce 

type de plantation se caractérise par une faible densité de plantation (   250 arbres/ha) associée 

à un abattage unique au terme de 20 à 25 années de croissance. Ce système cultural peut être  
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conduit avec différentes essences de feuillus telles que l’eucalyptus, le peuplier, ou encore le 

robinier mais également des résineux comme le douglas (Pseudostuga sp.) ou le thuya (Thuja 

sp.). 

Dans le contexte de production de biomasse actuel, de nouveaux systèmes de cultures 

utilisant des espèces à croissance rapide et aptes à rejeter de souche après récolte sont mis en 

place : les taillis à courte rotation (TCR) et les taillis à très courte rotation (TTCR). Le TCR se 

caractérise par une densité de plantation variant de 1000 à 2000 arbres/ha, associée à des 

récoltes de biomasse aérienne réalisées tous les six à huit ans sur une période de 20 à 25 ans. 

Le TTCR se caractérise par une densité de plantation variant de 7500 à 20000 arbres/ha, 

associée à des récoltes de biomasse aérienne réalisées tous les deux à trois ans sur une période 

de 15 à 20 ans. Les TTCR, de par leurs densités de plantation élevées et leurs périodes de 

rotations courtes, sont des systèmes qui se situent à la lisière entre l’agriculture et la foresterie. 

L’avantage majeur des TTCR par rapport aux TCR est qu’une densité de plantation initiale 

élevée facilite l’établissement de la culture tout en réduisant les besoins de désherbants pour 

le contrôle des plantes herbacées et peut également procurer des rendements élevés en 

première rotation (Mitchell et al., 1999). Les TCR et les TTCR présentent cependant des 

inconvénients quant à la disponibilité et à l’exportation des ressources du sol. En effet, les 

ressources, qu’elles soient hydriques ou azotées, doivent être suffisamment abondantes pour 

permettre une croissance optimale des arbres cultivés et la plus faible proportion possible de 

ces ressources doit être retrouvée dans les parties exportées au moment de la récolte. Afin de 

préserver le sol d’un appauvrissement important de sa teneur en éléments nutritifs 

(essentiellement l’azote), la récolte des TCR et des TTCR doit préférentiellement être réalisée 

en hiver. D’une part, parce que la sénescence foliaire doit avoir eu lieu afin d’éviter une 

exportation d’azote trop importante de la plantation grâce au retour d’une partie de cet azote 

dans la litière de la plantation et d’autre part, parce que le sol doit être porteur pour qu’il 

puisse supporter le poids des machines de récolte afin de ne pas risquer d’endommager les 

racines et les souches des arbres.  

Les TCR sont récoltés de manière forestière (coupe des grumes à la tronçonneuse) alors 

que les TTCR sont récoltés de façon plus agricole. Il existe plusieurs techniques de récolte des 

TTCR ; il s’agit (i) de la coupe associée au broyage en plaquettes, copeaux ou chips qui est 

réalisée à l’aide d’une machine agricole de type « ensileuse à maïs » pour laquelle une tête de 

récolte spécifique à la collecte des arbres a été adaptée et (ii) de la coupe en tiges entières qui 

est réalisée à l’aide d’une machine permettant de conditionner les tiges en fagots. Ces fagots 

seront ensuite soit passés directement au broyeur à bois afin d’obtenir des copeaux, soit  
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broyés après une période de séchage de plusieurs mois à l’air libre ou sous abris (AILE, 

2003). 

La biomasse-bois issue de ces plantations peut être valorisée de deux manières : les 

copeaux de bois et les cylindres de bois en substitution des granulés de bois. Les plaquettes 

sont principalement valorisées dans des chaufferies à bois mais également dans des petits 

poêles à granulés de bois que peuvent acheter les particuliers. Les plaquettes peuvent 

également être valorisées en litière animale en mélange avec la paille dans les stabulations et 

en tant que paillage végétal afin de protéger les plantes contre les intempéries et le froid ou la 

compétition vis-à-vis des plantes herbacées. Les cylindres de bois sont quant à eux destinés 

aux particuliers. 

Depuis cinq ans, les surfaces allouées aux TTCR sont en constante augmentation en 

France (Figure 2, F. Houiller, communication personnelle). De façon conjointe, de nouveaux 

procédés de transformation de la biomasse ligneuse ont vu le jour au cours de cette même 

période afin de produire des biocarburants ; on parle aussi de biocarburants de 2ème  

génération produits à partir de biomasse lignocellulosique issue des cultures agricoles et 

forestières. 

3. Les principales espèces ligneuses cultivées en taillis à courte et très courte 
rotation 

Sous les climats de type tempéré, les principales espèces ligneuses cultivées en TCR et/ou 

en TTCR font partie des familles des Bétulacées (Alnus sp.), des Fabacées (Robinia 

pseudoacacia), des Fagacées (Castanea sativa), des Myrtacées (Eucalytus sp.) ou encore de la 

famille des Salicacées (Populus, Salix). Toutes ces espèces ne sont pas systématiquement 

cultivées en TCR et/ou TTCR. Ainsi, des espèces comme l’eucalyptus sont principalement 

cultivées en TCR alors que le saule n’est cultivé qu’en TTCR. L’eucalyptus est une espèce 

très utilisée sous climat tropical (Brésil, Congo) mais également sous climat méditerranéen 

(Espagne, Sud de la France). L’aulne, le châtaignier, le peuplier et le robinier peuvent quant à 

eux être cultivés à la fois en TCR et en TTCR. 

3.1. La famille des Salicacées 

La famille des Salicacées est composée des genres Populus et Salix. Les espèces du genre 

Populus (peuplier) et du genre Salix (saule) sont des plantes ligneuses Angiospermes 

Eucotylédones. Ces deux genres partagent de nombreuses caractéristiques ; elles sont



 

 

 
 

 

 

Figure 2. Evolution annuelle du nombre d’hectares attribués aux TTCR en France entre 2007 et 2010. F. Houiller, 

Communication personnelle. 

 

 

 

Figure 3. Faculté au croisement des espèces de peuplier. * l’espèce P. tomentosa est considérée comme une espèce 

pure. Source : Dillen et al. (2011a) 
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dioïques, diploïdes (2n = 38), héliophiles, à croissance rapide, à feuilles caduques, à 

pollinisation anémophile et productrices de graines à fibres cotonneuses (Dickmann & 

Kuzovkina, 2008). Elles présentent également une forte propension à la multiplication 

végétative. De nos jours, l’aire naturelle de répartition des genres Populus et Salix couvre la 

totalité de l’hémisphère Nord (États-Unis, Canada, Europe, Afrique du Nord, Russie, Chine et 

Japon) ; aucun de ces genres ne pousse à l’état spontané dans l’hémisphère Sud. 

3.1.1. Le genre Populus 

Le genre Populus se compose d’une trentaine d’espèces réparties en six sections 

botaniques définies sur la base de critères à la fois morphologiques et écologiques. Une des 

grandes particularités du genre Populus réside dans la quasi-inexistence de barrières entre 

espèces (Stanton, 2009). Ainsi, les hybridations inter-spécifiques sont possibles et spontanées 

entre espèces d’une même section botanique et entre certaines espèces de différentes sections 

(Eckenwalder, 1996). Cette caractéristique permet d’expliquer la grande variabilité 

morphologique présente au sein de ce genre. Certaines hybridations restent toutefois 

impossible en conditions naturelles comme en conditions contrôlées, notamment entre les 

membres de la section Populus et ceux des sections Aigeiros, Tacamahaca ou encore 

Leucoides. D’autres hybridations sont elles, unidirectionnelles, telles que l’hybridation entre 

P. deltoides et P. nigra (P. ×euramericana), possible uniquement dans le sens P. deltoides 

(♀) × P. nigra (♂) (Figure 3 ; Dillen et al., 2011a). L’hybridation inter-spécifique est à 

l’origine du développement de la populiculture et constitue le principal moteur des 

programmes de création et de sélection variétale (Stanton, 2009). Les descendants F1 issus de 

ces croissements présentent le plus souvent une forte vigueur hybride (i.e. phénomène 

d’hétérosis) en terme de productivité (Marron & Ceulemans, 2006 ; Marron et al., 2006, 2007 

; Dillen et al., 2009). L’hybridation peut ainsi permettre de combiner au sein d’individus des 

caractères d’intérêts présents chez leurs parents. La majorité des peupliers hybrides 

commercialisés sont issus de croisements entre deux espèces pures d’Amérique du Nord (P. 

deltoides et P. trichocarpa) et une espèce pure Européenne (P. nigra) (Figure 4).  

Le peuplier est présent sur près de 80 millions d’hectares dans le monde dont 25 millions 

sont cultivés (FAO, 2008). En France, le peuplier correspond à la troisième essence après le 

chêne et le hêtre en termes de volume de bois récolté jouant ainsi un rôle majeur dans 

l’industrie du bois. La France dispose des surfaces populicole les plus importantes d’Europe 

avec plus 236 000 hectares (ha) (Dickmann & Kuzovkina, 2008). 

 



 

 

 

 
Figure 4. Aire de distribution naturelle de P. deltoides (blanc), P. trichocarpa (gris) (A) et P. nigra (bleu) (B). 

Ceulemans (1990) (A) et Vanden Broeck (2003) (B) 

 

 
Tableau 1. Caractéristiques et exemples des sections du genre Salix. (Hanley & Karp, 2003) 

Section  Caractéristiques Exemples 

Salix  arbres debout, semi-tombants ou tombants, grands arbustes à feuilles 

étroites et dentelées 

S. alba L. 

S. babylonica L. 

S. fragilis L. 

S. nigra Marsh. 

Caprisalix 

ou Vertix 

 Arbustes et petits arbres avec une grande variation de la forme des 

feuilles 

S. caprea L. 

S. aurita L. 

S. viminalis L. 

S. dasyclados Wimm. 

S. schwerinii Wolf 

Chamaetia  Arbustes de zones arctiques, de montagne et rampants, avec de 

petites feuilles arrondies ou émoussées  

S. reticulata L. 

S. herbacea L. 

S. retusa L. 

S. myrsinites L. 
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Les faibles surfaces d’exploitation (   2% des surfaces boisées) dédiées à sa culture (i.e. 

populiculture) sont compensées par une vitesse de croissance très élevée et par l’utilisation de 

génotypes sélectionnés et cultivés en plantations monoclonales. En France, plus de 80 % des 

peupliers hybrides commercialisés sont issus du croisement entre P. deltoides et P. nigra (P. 

×euramericana). 

La majorité des génotypes P. ×euramericana présents sur le marché populicole mondial 

sont issus de programmes de sélection Belges, Italiens et Néerlandais. En France, un 

Groupement d’Intérêt Scientifique (GIS) a été créé en 2001 par un consortium composé de 

l’AFOCEL (devenue FCBA), du CEMAGREF (devenu l’IRSTEA) et de l’INRA. Le GIS-

peuplier a permis de structurer le programme Français d’amélioration génétique du peuplier. 

Les génotypes hybrides testés au sein de ce programme devraient être homologués et déployés 

dans les années à venir. L’objectif de ces programmes d’amélioration est de fournir aux 

propriétaires forestiers du matériel génétique qui soit le mieux adapté à la fois aux exigences 

stationnelles ou pédoclimatiques et au mode de culture pour la production de bois. Les critères 

de sélections étaient jusqu’à présent centrés sur des critères de productivité, de forme et de 

degré de branchaison et de résistance aux agents pathogènes (i.e. rouille foliaire, chancre 

bactérien et brunissure des feuilles) (Berthelot et al., 2005). 

3.1.2. Le genre Salix 

Le genre Salix regroupe entre 330 et 500 espèces (Argus, 1997) réparties en trois sections 

botaniques : Salix (saules vrais), Caprisalix ou Vertix (osiers et saules) et Chamaetia (saules 

nains) [Tableau 1 ; (Hanley & Karp, 2003)]. À ces espèces, s’ajoutent plus de 200 hybrides 

naturels (Newsholme, 1992). 

Sur la totalité des espèces de saules, les saules buissonnants (Salix viminalis en Europe et 

Salix eriocephala en Amérique du Nord et au Canada) sont considérés comme étant les plus 

appropriés pour la production de biomasse-bois (Stott, 1984 ; Larsson, 1998 ; Kuzovkina et 

al., 2008). D’autres espèces telles que S. dasyclados, S. schwerinii, S. triandra, S. caprea, S. 

daphnoides et S. purpurea ainsi que de nombreuses variétés d’hybrides inter-spécifiques sont 

également utilisées pour la production de biomasse-bois (Karp & Shield, 2008). Tout comme 

au sein du genre Populus, l’hybridation joue un rôle important dans les schémas de sélection. 

La superficie mondiale de saules plantés est estimée à 176 000 ha, dont 90 000 ha sont 

destinés à la production de bois, le reste étant planté à des fins environnementales (FAO, 

2008). On trouve en Argentine, en Chine et en Suède les plus grandes superficies de 



 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 5. Aire de répartition naturelle du robinier 
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plantations de saules (FAO, 2008). L’Argentine et la Suède utilisent le saule majoritairement 

pour la production de biomasse (Ball et al., 2005). En Chine, la majorité des plantations de 

saules sont installées avec S. viminalis et ses hybrides et servent à combattre la désertification. 

Les premières plantations d’hybrides de saules ont été installées au cours des années 1970 en 

Suède pour atteindre plus de 16 000 ha au début des années 2000. S. viminalis a été favorisée 

pour la production de biomasse du fait de (i) sa croissance rapide, (ii) sa capacité à maintenir 

une architecture rectiligne et (iii) sa capacité d’être cultivée sous forme de taillis (Pei et al., 

2008). Les premiers pays européens à avoir mis en place des programmes de sélection sur le 

saule sont les pays scandinaves (Suède & Finlande) et le Royaume-Uni. À ce jour, les critères 

de sélections chez les saules sont (i) la productivité, (ii) la résistance aux insectes et aux 

maladies, (iii) l’arborescence et (iv) la tolérance au froid et à la sécheresse (Lindegaard et al., 

2001). Le programme Suédois de sélection des saules (SWBP) a été mis en place au début des 

années 1970 par l’Université suédoise des sciences agricoles (SLU). Le « SWBP » utilisait 

principalement des génotypes issus de Suède, d’Europe centrale, de Russie centrale et de 

Sibérie [i.e. S. viminalis et S. dasyclados (Larsson, 1998)]. Les premiers génotypes de saule 

commercialisés étaient issus du croisement intra-spécifique de S. viminalis (Hanley, 2003) ; 

des génotypes issus de croisements inter-spécifiques comme ‘Björn’ et ‘Tora’ ont ensuite été 

sélectionnés (Larsson & Pirrwitz, 1998).  

Le programme Européen de sélection des saules (EWBP) a été initié en 1996 par la station 

de recherche de Long Ashton (LARS) en Angleterre, regroupant les différents fonds 

génétiques issus du « SWBP », du « LARS » et du Murray Carter Ltd (UK) (Karp, 2007). Le 

« EWBP » a commercialisé huit nouvelles variétés dédiées à la biomasse au début des années 

2000 : ‘Quest’, ‘Beagle’, ‘Resolution’, ‘Discovery’, ‘Nimrod’, ‘Terra_Nova’, ‘Endurance’ et 

‘Endeavour’ (Karp, 2007). 

3.2. La famille des Fabacées : exemple du genre Robinia 

Le robinier faux-acacia (Robinia pseudoacacia L.) fait parti de la famille des Fabacées qui 

se compose de 20 genres parmi lesquels se trouve le genre Robinia. Le robinier est originaire 

du Sud-Est des États-Unis (Figure 5) mais il est à présent répandu partout en Europe excepté 

dans les zones d’altitude. C’est une espèce pionnière héliophile s’adaptant très bien aux 

différentes conditions de basses altitudes. C’est une espèce que l’on retrouve sur des sols 

riches à pauvres, profonds à superficiels, et avec des pH très variables mais qui prospère 

surtout sur des sols légers bien alimentés en eau, restant tout de même tolérant aux sols secs 

(Bunger & Thomson, 1938 ; Ranney et al., 1990). Le robinier peut donc être utilisé sur des  
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sites appelés « marginaux », c'est-à-dire qui ne sont pas utilisés pour l’agriculture 

conventionnelle car trop couteux en intrants pour permettre une rentabilité de la culture. Le 

robinier présente une forte aptitude à rejeter de souche et au drageonnement, c'est-à-dire qu’il 

est capable de former de nouvelles tiges à partir de sa souche et de son système racinaire. Un 

des principaux avantages du robinier est qu’il a la particularité de vivre en symbiose avec des 

bactéries symbiotiques fixatrice de di-azote atmosphérique (N2) du type Rhizobium (Batzli et 

al., 1992). En agriculture, mais également en foresterie, il est possible d’utiliser la symbiose 

Rhizobium – légumineuse pour remplacer la partie azotée des engrais et ainsi, diminuer 

considérablement les coûts à la fois financiers et environnementaux liés à l’utilisation de ces 

intrants. La taxonomie des rhizobiums évolue rapidement, mais compte principalement les 

genres suivants : Azorhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium, Rhizobium et 

Sinorhizobium (Perret et al. 2000). 

Le robinier est présent sur 3,2 millions d’hectares dans le monde, ce qui en fait la troisième 

essence feuillue de production après le peuplier et l’eucalyptus (Garcia & NGuyen-The, 

2007). Parmi ces 3,2 millions d’hectares, un million d’hectares était recensé en Chine et 350 

000 ha en Hongrie. En 2004, l'Inventaire Forestier National (IFN) estimait la surface 

métropolitaine française couverte par le robinier à plus de 130 000 ha.  

Les plantations de robinier sont généralement réalisées à partir de plants en racine nues. 

Ces plants sont pour l’essentiel issus de semis obtenus à partir de graines sélectionnées. Les 

principaux programmes d’amélioration génétique du robinier ont été entrepris en Europe de 

l’est (Hongrie et Roumanie). Ces pays produisent ainsi la majorité des génotypes et des 

provenances plantés en vue de production de biomasse ; par exemple les génotypes Hongrois 

‘Nyirségi’, ‘Üllöi’, ou ‘Zalai’, ou encore les graines issus de vergers à graines ‘Nyirseg’ ou 

‘Nagybudmerii’. La France a également entrepris des programmes d’amélioration pour la 

création de génotypes de robinier dit « Aquitain » et est présente sur le marché des graines 

grâce à la provenance « RPS-900 France ». 

4. Problématique, Objectifs et Stratégie 

Les travaux présentés dans cette thèse peuvent être replacés dans le cadre général de la 

thématique des deux équipes de recherche dans lesquelles ils ont été développés :  
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(i) l’équipe « Fonctionnement Intégré de l’Arbre et de l’Écosystème » (ARBECO) de 

l’unité mixte de recherche Écologie et Écophysiologie Forestières (UMR 1137 EEF) 

de l’Université de Lorraine et du centre INRA de Nancy-Lorraine, et  

(ii) l’équipe « Arbres et Réponses aux Contraintes Hydriques et Environnementales » 

[ARCHE, Unité Sous Contrat (USC) INRA 1328] du Laboratoire de Biologie des 

Ligneux et des Grandes Cultures de l’Université d’Orléans (LBLGC, UPRES-EA 

1207).  

La thématique de recherche de l’équipe ARBECO s’intéresse (i) aux cycles et bilans 

d’eau et de carbone à l’échelle de l’arbre jusqu’à l’échelle des écosystèmes et ceci en 

interaction avec les facteurs du climat, (ii) à la disponibilité en eau dans le sol et (iii) aux 

modifications du couvert par la gestion des plantations. Au sein de cette équipe, l’axe « cycles 

biogéochimiques dans les taillis à courte et à très courte rotations » s’intéresse à la dynamique 

de croissance inter- et intra-rotations et aux allocations de l’azote et du carbone au sein de 

plantations très intensives. Cet axe a notamment pour objectif de prévenir les risques 

d’appauvrissement du milieu liés aux exportations massives de minéraux (i.e. azote). Dans ce 

contexte, des travaux étudiant la diversité d’allocation, d’acquisition et d’efficience 

d’utilisation des ressources sont menés sur différents génotypes de peupliers, de saules, de 

robiniers et d’eucalyptus. Au sein de cet axe, une thèse s’intéressant à la modélisation des 

bilans hydriques et carbonés de plantations à croissance rapide d’eucalyptus vient d’être 

soutenue (Marsden, 2010). 

La thématique de recherche de l’équipe ARCHE développe chez le peuplier une 

approche intégrative dans le but d’identifier les bases écophysiologiques et moléculaires 

impliquées dans les variations génétique et phénotypique de caractères d’intérêt tels que le 

potentiel de croissance, l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) et la tolérance à la 

sécheresse. Cette thématique est développée en associant des approches complémentaires 

(écophysiologie, génétique quantitative, épigénétique, protéomique et transcriptomique) sur 

différents fonds génétiques [compartiment cultivé (hybrides inter-spécifiques de P. deltoides 

 P. nigra (P. ×euramericana) et de P. deltoides  P. trichocrapa ou P. trichocarpa  P. 

deltoides (P. ×interamericana) versus compartiment sauvage (P. nigra)]. Sur le plan 

appliqué, les travaux ont pour objectif final (i) de juger de la possibilité de sélectionner du 

matériel génétique à la fois performant et adapté aux exigences stationnelles (compartiment 

cultivé) et (ii) de fournir des informations utiles à la conservation des ressources génétiques 
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naturelles (compartiment sauvage). Les travaux de recherche entrepris au LBLGC sur les 

hybrides P. deltoides × P. nigra, P. deltoides × P. trichocarpa et P. trichocarpa × P. 

deltoides, commercialisés en Europe ont fait l’objet de quatre thèses de doctorat (Marron, 

2003 ; Monclus, 2006 ; Bonhomme, 2009 ; Fichot, 2010). Les travaux de recherche entrepris 

au LBLGC sur les populations naturelles de P. nigra ont fait l’objet d’une thèse de doctorat 

(Chamaillard, 2011). Ces cinq travaux de doctorat ont permis de mettre en évidence une forte 

variabilité pour des caractères comme le potentiel de croissance, l’efficience d’utilisation de 

l’eau (WUE) et la tolérance à la sécheresse, et ce quels que soient le fond génétique, l’âge des 

arbres et l’environnement de croissance (serre, pépinière, peupleraie) (Marron et al., 2005, 

2008 ; Monclus et al., 2005, 2006, 2009, 2012 ; Fichot et al., 2010, 2011 ; Chamaillard et al., 

2011).  

Mes travaux de thèse s’insèrent dans le cadre du projet SYLVABIOM (ANR-08-BIOE-

006), intitulé « Nouveaux concepts de cultures ligneuses durables pour la production de 

biomasse à des fins énergétiques », financé par le programme Bioénergie de l’Agence 

Nationale de la Recherche (ANR) sur la période 2008-2013. Ce projet avait pour objectif de 

comparer le potentiel de production de biomasse d’une large gamme d’espèces, pour des 

conditions édaphiques et climatiques françaises contrastées et pour des modalités de gestion 

de plantation variées, notamment en terme de choix des ressources génétiques, d’espacement 

des arbres et de durée des rotations.  

Compte-tenu de la complémentarité des thématiques de recherche entre l’équipe 

ARBECO et l’équipe ARCHE, les travaux menés au cours de cette thèse visaient à estimer les 

contributions génétiques et environnementales (pédoclimat et pratiques culturales) de la 

production de biomasse et de l’efficience avec laquelle l’arbre utilise les ressources. En effet, 

afin de maximiser la production de bois, il est possible d’intervenir sur le choix (i) du matériel 

végétal (espèces/génotypes), (ii) du site de plantation (conditions climatiques et édaphiques) 

et (iii) du système de culture (TCR vs. TTCR). 

À ce jour, les critères de sélection chez le peuplier et le saule ont porté principalement sur 

le niveau de productivité et la résistance aux agents pathogènes. Cependant, l’augmentation 

d’évènements climatiques extrêmes de types sécheresse et canicule pourrait avoir un impact 

sur la productivité des génotypes (IPCC, 2007). Dans ce contexte, de nouveaux critères de 

sélection sur des caractères tels que les efficiences d’utilisation de l’eau et de l’azote, la 

tolérance à des sécheresses modérées ainsi que la capacité de survie à des sécheresses plus 

drastiques pourraient s’avérer pertinents. En effet, une façon raisonnée d’ajuster les génotypes 
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aux exigences stationnelles tout en faisant face aux modifications climatiques prédites serait 

de disposer de ressources génétiques productives qui soient aussi capables de produire une 

même quantité de biomasse à moindre coût en eau et en azote et de limiter l’impact de 

contraintes édaphiques ponctuelles et modérées sur leur niveau de productivité. En d’autres 

termes, sachant que (i) l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) se définie comme le rapport 

entre la biomasse accumulée et la quantité d’eau utilisée pour produire cette quantité de 

biomasse et que (ii) l’efficience d’utilisation de l’azote (NUE) est définie par le rapport entre 

la biomasse accumulée et la quantité d’azote utilisée pour produire cette quantité de biomasse, 

il est donc important de disposer de génotypes à la fois productifs et efficients vis-à-vis de 

l’utilisation de l’eau et de l’azote, et plastiques vis-à-vis des contraintes environnementales. 

Dans ce contexte, ce travail de thèse a pour objectif d’aider au choix raisonné de l’espèce et 

du génotype au sein de l’espèce à planter dans une condition de culture donnée sur un site 

caractérisé. 

 

Cette thèse vise donc : 

(i) à caractériser l’impact de la densité de plantation et des conditions 

pédoclimatiques sur la physiologie des peupliers et des saules dédiés à la 

production de biomasse, 

(ii) à évaluer la variabilité génotypique de caractères liés à la productivité, 

l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) et l’efficience d’utilisation de l’azote 

(NUE) dans une perspective appliquée de sélection variétale, et 

(iii) à juger des relations entre ces caractères. 

Afin d’apporter des éléments de réponse à ces objectifs, quatre dispositifs expérimentaux 

ont été installés : un en région Pays-de-la-Loire [Guémené-Penfao, Loire-Atlantique (44)], 

deux en région Centre [Brinon-sur-Sauldre, Cher (18) ; Saint-Cyr-en-Val, Loiret (45)] et un 

en région Bourgogne [Échigey, Côte-d’Or (21)]. Sur les quatre dispositifs, six génotypes de 

saule non apparentés ont été plantés en TTCR uniquement. Sur les dispositifs de Saint-Cyr-

en-Val et d’Échigey, 56 génotypes issus du croisement P. deltoides × P. nigra contrastés pour 

leurs potentiels de croissance ont été installés à deux densités de plantation correspondant au 

TCR et au TTCR (Figure 6). Le fonctionnement hydrique, carboné et azoté de l’arbre a été 

abordé (i) à l’échelle de la feuille à l’aide de caractères morphologiques et 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6. Dispositifs installés dans le cadre du projet ANR SYLVABIOM. Les dispositifs encadrés ont été utilisés pour 

répondre aux objectifs de ces travaux de thèse (rouge : chapitre 2 ; vert : chapitre 3 ; bleu : perspective). 

Guémené-Penfao Brinon-sur-Sauldre Saint-Cyr-en-Val Échigey

1 génotype 1 génotype1 génotype

6 génotypes 6 génotypes6 génotypes6 génotypes

TCR vs. TTCRPeuplier

Tests sylvicoles
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Peuplier

Saule TTCR
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structuraux (e.g. surface massique foliaire) ou fonctionnels (e.g. échanges de gaz, 

discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13) et (ii) à l’échelle de la plante entière via 

l’estimation des performances de croissance (e.g. biomasse aérienne, phénologie du bourgeon,  

quantité d’azote présent dans l’arbre). 

Ce manuscrit est composé de trois chapitres. Le premier chapitre consiste en un état des 

connaissances sur WUE, NUE et leurs relations avec la productivité chez le peuplier et le 

saule. Le deuxième chapitre correspond à une étude de la variabilité génétique et de la 

plasticité de la productivité et de l’efficience d’utilisation des ressources (eau et azote) chez 

56 hybrides de peuplier (P. ×euramericana) et est divisé en deux sous parties ; la première 

sous partie est axée sur l’effet du contexte pédoclimatique et de la densité de plantation (TCR 

vs. TTCR) sur l’efficience d’utilisation de l’eau et est présentée sous la forme d’un article 

publié dans la revue Forest Ecology and Management (Toillon et al., 2013a) ; et la seconde 

sous partie est centrée sur l’effet du contexte pédoclimatique sur l’efficience d’utilisation de 

l’azote et le taux d’exportation d’azote de la plantation. Le troisième chapitre est axé sur la 

variabilité génotypique pour la productivité, WUE et le taux d’exportation d’azote chez six 

génotypes de saule cultivés en TTCR sous trois contextes pédoclimatiques et est présenté sous 

la forme d’un article publié dans la revue Biomass & Bioenergy (Toillon et al., 2013b).  

Enfin, à l’issu de ces trois chapitres, les principales conclusions et la contribution de la 

thèse à l’avancée des connaissances sont restituées au regard des objectifs initiaux. Les limites 

directement liées au travail de thèse sont également évoquées ainsi que certaines perspectives 

permettant d’y remédier. Au terme de cette partie, une étude exploratoire réalisée sur une 

troisième espèce adaptée à la production de biomasse sous climat tempéré, le robinier, est 

présentée. Cette étude vise dans un premier temps à comparer deux provenances de robinier 

cultivées en TCR et en TTCR pour leurs niveaux de productivité et ses déterminants, leurs 

efficiences d’utilisation de l’eau et leurs taux d’exportation d’azote de la plantation, et dans un 

second temps à comparer cette espèce aux saules cultivés dans les mêmes conditions 

pédoclimatiques (Guémené-Penfao) et pour le même système de culture (TTCR) (Figure 6). 
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Figure 7. Relation entre efficience intrinsèque d’utilisation de l’eau (WUEi) et efficience d’utilisation de l’eau à l’échelle des 

parties aériennes de la plante (WUEp)1. Cette relation a été observée pour quatre génotypes de saules cultivés en condition 

hydrique non limitante (symboles noirs) et en condition de sécheresse modérée (symboles blancs). Moyennes ± Erreur 

Standard (ES) ; les valeurs sont présentées pour 8 à 13 répétitions par génotype. La droite correspond à la régression linéaire 

réalisée à partir des valeurs moyennes (rp = 0,73)2 Wikberg & Ögren, 2007 

                                                           
1 Calculée comme étant le rapport entre la quantité de matière sèche aérienne produite et la quantité d’eau utilisée dans le 
2 Coefficient de corrélation de Pearson calculé  à partir des valeurs présentées dans l’article. 
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1. L’efficience d’utilisation de l’eau 

1.1. Définitions 

L’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) peut être définie à plusieurs échelles 

d’intégration. À l’échelle de la plante entière, WUE est définie directement comme le rapport 

entre la biomasse produite par la plante et la quantité d’eau utilisée pour produire cette 

biomasse dans le même laps de temps (WUEp). À l’échelle de la feuille, elle est définie 

directement et de façon instantanée comme le rapport entre l’assimilation nette de CO2 (A, 

µmol CO2 m-2 s-1) et la transpiration (E, mmol H2O m-2 s-1) (WUEinst, A/E). Sachant que E est 

le produit de la conductance stomatique à la vapeur d’eau (gsw, mmol H2O m-2 s-1) et du 

déficit de pression de vapeur d’eau entre l’air et les chambres sous-stomatiques de la feuille 

(VPD, kPa), on définit l’efficience intrinsèque d’utilisation de l’eau (WUEi, mmol CO2 mol-1 

H2O) comme le rapport entre A et gsw. Une étude réalisée sur quatre clones de saules a permis 

de mettre en évidence une relation linéaire et positive entre WUEp et WUEi montrant que 

WUEi était un bon estimateur de WUEp (Figure 7 ; Wikberg & Ögren, 2007). 

À l’échelle de la feuille, l’efficience d’utilisation de l’eau peut également être définie 

indirectement par l’intermédiaire de la discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 de la 

matière organique (Δ13C). À l’état naturel, le carbone existe sous la forme de deux isotopes 

stables : le 12C, un isotope léger et abondant dans le CO2 atmosphérique (98,9%) et le 13C, un 

isotope lourd et rare dans le CO2 atmosphérique (1,1%) (Nier, 1950). Ces deux isotopes se 

différencient par leur encombrement stérique, entrainant d’une part, des différences de 

diffusion depuis l’atmosphère jusqu’aux chambres sous-stomatiques et d’autre part, une 

utilisation préférentielle du 12CO2 par la Ribulose-1,5-Bisphosphate Carboxylase Oxygénase 

(RuBisCO) lors de l’étape de carboxylation (Farquhar et al., 1989). La conséquence directe 

est un appauvrissement de la matière organique des feuilles en 13C par rapport à la 

composition isotopique de l’air. Il devient alors possible de calculer la composition isotopique 

en 13C (δ13C) d’un échantillon exprimée en pour mille (‰) par rapport à un standard. Le 

standard international pour le carbone est un fossile calcaire, un rostre de Bélemnite issu de la 

formation rocheuse de Pee Dee en Caroline du sud (USA), nommé Pee Dee Belemnite (PDB). 

Ce fossile est riche en 13C et son rapport isotopique, 13C/12C, est de 0,0112372 (Craig, 1957). 

La composition isotopique d’un échantillon peut alors être calculée selon l’équation suivante : 
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                                                           (1) 

où Réchantillon et Rstandard représentent respectivement le rapport 13C/12C de l’échantillon et du 

standard. Les valeurs de δéchantillon sont négatives puisque la matière organique est appauvrie 

en 13C par rapport au standard. La discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 de la 

matière organique foliaire (Δ13C) est ensuite définie de la façon suivante (Farquhar & 

Richards, 1984) : 

                                                       (2) 

où δair représente la composition isotopique en 13C de l’air (environ égale à -8‰) et δéchantillon 

représente la composition isotopique en 13C de la matière organique foliaire. 

Le modèle de photosynthèse proposé par Farquhar et collaborateurs pour les plantes ayant 

un métabolisme photosynthétique de type C3 comporte cinq termes décrivant les processus 

influant sur Δ13C de la matière organique foliaire : (i) la diffusion à travers la couche limite, 

(ii) la diffusion au travers des stomates, (iii) la diffusion depuis les chambres sous-

stomatiques jusqu’aux sites enzymatiques de la RuBisCO, (iv) la carboxylation par la 

RuBisCO et (v) la photorespiration et la respiration liée au Cycle de Krebs (Farquhar & 

Richards, 1984; Farquhar et al., 1980, 1982, 1989). Un modèle simplifié est généralement 

utilisé pour estimer Δ13C en négligeant les processus de fractionnement liés aux points (i), (iii) 

et (v). Ainsi, en connaissant les fractions molaires du CO2 atmosphérique (ca) et au niveau des 

sites évaporant intercellulaires (ci), Δ13C peut-être décrit en fonction du rapport ci/ca de la 

façon suivante : 

                          (3) 

où   représente le coefficient de fractionnement isotopique lors de la diffusion du CO2 au 

travers des stomates [4,4‰ (O’Leary, 1981)], et   représente le coefficient de 

fractionnement isotopique lors du processus de carboxylation par la RuBisCO 

[27‰ (Farquhar & Richards, 1984)]. 

Par ailleurs, sachant que l’assimilation nette de CO2 (A) est fonction de la conductance 

stomatique au CO2 (gCO2
) et de la différence de concentration en CO2 entre l’atmosphère et les 

chambres sous-stomatiques tel que : 
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             (4) 

Or, sachant que la conductance stomatique à la vapeur d’eau (gsw) est 1,6 fois plus importante 

que celle de gCO2
 et en réarrangeant les équations (3) et (4), WUEi et Δ13C sont théoriquement 

reliées négativement et linéairement (Farquhar et al., 1982) : 

     
 

   
                              (5) 

La relation entre WUEi et Δ13C a été confirmée expérimentalement chez de nombreuses 

espèces herbacées telles que le blé (Triticum sp. ; Farquhar & Richards, 1984), la 

fétuque (Festuca sp. ; Devitt et al., 1997) ou encore le riz (Oryza sp. ; Impa et al., 2005) mais 

également chez des espèces ligneuses telles que le caféier (Coffea sp. ; Meinzer et al., 1990), 

le chêne (Quercus sp. ; Devitt et al., 1997; Roussel et al., 2009), le châtaigner (Lauteri et al., 

1997), le pin (Pinus sp. ; McDowell et al., 2003), le peuplier (Cao et al., 2012; DesRochers et 

al., 2006; Fichot et al., 2011; Monclus et al., 2006; Ripullone et al., 2004; 

Soolanayakanahally et al., 2009; Yin et al., 2005; Zhang et al., 2004) ou encore le saule 

(Sullivan & Welker, 2007). Toutefois, certaines études n’ont pas pu mettre en évidence la 

relation entre Δ13C et WUEi (Froux et al., 2002; Picon et al., 1996; Sun et al., 1996). Cette 

absence de lien peut souvent être expliquée par une différence d’échelle d’intégration entre les 

mesures instantanées d’échange de gaz et la mesure intégrée sur le pas de temps de 

développement de la feuille de Δ13C. Des études ont rapporté des variations de WUEi au cours 

de la journée (Dickmann et al., 1992; Pathre et al., 1998) ainsi qu’au cours de la saison de 

végétation et ceci en fonction des conditions environnementales [température, différence de 

pression de vapeur entre la feuille et l’atmosphère, irradiance, ouverture stomatique (Cao et 

al., 2011; Dawson et al., 2002; Lindroth & Cienciala, 1996; Roupsard, 1997; Roussel et al., 

2009)]. Ces variations journalières et saisonnières démontrent l’importance de répéter les 

mesures d’échange de gaz au cours de la journée et/ou de l’année. De nombreux auteurs ont 

également rapporté que des variations de conductance mésophyllienne au CO2 (considérée 

comme infinie dans le modèle de Farquhar) et des étapes de discrimination post-

photosynthétique pouvaient également contribuer au bruit de fond parfois observé dans la 

relation Δ13C-WUEi (Douthe et al., 2011; Farquhar & Cernusak, 2012; Keitel et al., 2003; 

Warren & Adams, 2006). Toutefois, compte-tenu de la relation linéaire et négative entre 
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WUEi et Δ13C, Δ13C est généralement considérée comme un estimateur fiable et rétrospectif 

de WUEi, reflétant directement le niveau de compromis réalisé entre la maximisation des 

gains associés à l’assimilation nette de CO2 et la minimisation des pertes associées à la 

transpiration (Ehleringer, 1993). Une récente étude réalisée chez des hybrides de peupliers a 

mis en évidence une relation linéaire et négative entre WUEp et Δ13C, démontrant que Δ13C 

n’était pas qu’un estimateur de WUEi (à l’échelle foliaire) mais qu’il était également un bon 

estimateur de l’efficience d’utilisation de l’eau à l’échelle de la plante entière (Rasheed et al., 

2013). La discrimination isotopique peut donc être utilisée soit comme un indicateur des 

processus physiologiques et des conditions environnementales prévalant lors de l’assimilation 

du CO2 (Ehleringer, 1988, 1993), soit comme un outil de comparaison de WUEi entre 

espèces, génotypes ou populations sous des conditions environnementales similaires (Bonal et 

al., 2000; Brendel et al., 2002; Chamaillard et al., 2011; DeLucia & Schlesinger, 1991; 

Körner et al., 1991; Marron et al., 2005; Ponton et al., 2002; Zheng & Shangguan, 2007a). La 

discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 présente une grande variabilité 

interspécifique et est de ce fait souvent utilisée comme marqueur de différenciation d’espèces 

du même genre (Bonal et al., 2000; Guehl et al., 1998; Ponton et al., 2001). De larges 

différences de Δ13C ont également été observées entre différentes provenances d’une même 

espèce (Brendel et al., 2002; Guehl et al., 1995; Lauteri et al., 1997; Roupsard et al., 1998; 

Zhang et al., 1993). 

1.2. Variabilité génétique 

De nombreux travaux ont été réalisés sur la variabilité de Δ13C à la fois chez des individus 

issus de populations naturelles et chez des hybrides de peupliers, de saules et de robiniers. La 

plupart de ces travaux utilisaient Δ13C comme indicateur de WUE. Dans le cadre de cette 

thèse, une revue de la littérature (1997-2013) traitant de la variabilité de Δ13C au sein des 

genres Populus et Salix a été effectuée (Tableau 2). Cette revue regroupe 38 articles, 34 

traitent de la variabilité au sein du genre Populus, trois au sein du genre Salix et un des deux 

genres. Les études ne rapportant des données de Δ13C que sous forme graphique ont 

également été inscrites dans le tableau. Chez le peuplier, une importante gamme de variation 

pour Δ13C a été observée en fonction du fond génétique ; les valeurs de Δ13C variaient au 

minimum de 0,3‰ pour une espèce pure (P. euphratica, Wang et al., 1997) à plus de 10‰ 

dans une descendance F2 de formule hybride P. trichocarpa × P. deltoides (Rae et al., 2004). 

Chez les hybrides euraméricains (P. deltoides × P. nigra), la gamme de variation de Δ13C 
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semblait dépendante des conditions de cultures ; ainsi, une gamme de variation maximale de 

6,2‰ a été observée pour des jeunes arbres cultivés en serre (Marron et al., 2005) alors 

qu’elle n’excédait pas 2,7‰ en plantation (Monclus et al., 2006). Au sein du genre Salix, une 

gamme de variation minimale de 1,7‰ a été observée pour S. arctica (Sullivan & Welker, 

2007) et une gamme de variation maximale de 3,26‰ a été mise en évidence pour des 

hybrides interspécifiques de Salix sp. (Weih et al., 2006).  

De nombreux facteurs environnementaux susceptibles d’influencer A et/ou gs sont 

susceptibles d’influencer WUEi et Δ13C, tels que l’irradiance (Farquhar et al., 1989; Israeli et 

al., 1996; Zimmerman & Ehleringer, 1990), la teneur en azote du sol (Ripullone et al., 2004), 

la disponibilité en eau du sol (Bonhomme et al., 2008; Farquhar & Richards, 1984; Monclus 

et al., 2006; Zhang et al., 2004), l’humidité relative (Madhavan et al., 1991), la concentration 

en CO2 de l’air (Guehl et al., 1994; Picon et al., 1996), l’émission d’isoprène (Guidolotti et 

al., 2011), ou encore la température (Craufurd et al., 1999). 
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Tableau 2. Revue de la littérature (1997-2012) des études présentant des valeurs de discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 (Δ13C, ‰; Min et Max ; gamme de variation) de la matière 

organique foliaire (feuille) et ligneuse (bois) ainsi que des sucres solubles foliaires (ss) chez le peuplier et le saule.  

Genre Espèce Tissu Milieu de 
croissance Facteur étudié 

Nombre de 
génotypes / 
populations 

Moyenne ± 
ES 
(‰) 

Min 
(‰) - Max 

(‰) 

Gamme de 
variation pour 

Δ13C (‰) 
Référence 

     Populus                     

  P. angustifolia feuille forêt altitude 30 individus  19,2 - 23,2 4 Sparks & Ehleringer, 1997 

  P. balsamifera feuille serre climat, génotype 21 provenances  22,7 - 23,7 1 Soolanayakanahally et al., 2009 

    Bois serre climat, génotype 21 provenances   -  1,1 Soolanayakanahally et al., 2009 

  P. cathayana feuille serre alimentation hydrique optimale 15 populations  21,6 - 22,3 0,7 Xu et al., 2008 

    feuille serre déficit hydrique 15 populations  17,7 - 20,3 0,6 Xu et al., 2008 

    feuille pots, extérieur contrôle 1 population 21,4 ± 0,1  -   Yin et al., 2009 

    feuille pots, extérieur fertilisation 1 population 20,7 ± 0,1  -   Yin et al., 2009 

    feuille pots, extérieur déficit hydrique 1 population 20,8 ± 0,1  -   Yin et al., 2009 

    feuille pots, extérieur déficit hydrique & fertilisation 1 population 18,5 ± 0,6  -   Yin et al., 2009 

  P. davidiana feuille serre alimentation hydrique optimale 2 populations  22,4 - 22,9 0,3 Li et al., 2004 

    feuille serre alimentation hydrique optimale + ABA 2 populations  19,4 - 21,4 2,0 Li et al., 2004 

  
 

feuille serre déficit hydrique 2 populations  20,0 - 22,3 2,3 Li et al., 2004 

    feuille serre déficit hydrique + ABA 2 populations  16,6 - 20,8 4,2 Li et al., 2004 

   feuille serre alimentation hydrique optimale 3 populations 22,4 ± 0,4  -   Zhang et al., 2004 

    feuille serre déficit hydrique 3 populations 19,4 ± 0,4  -   Zhang et al., 2004 

    feuille serre alimentation hydrique optimale 3 écotypes  22,8 - 23,3 0,5 Zhang et al., 2005 

    feuille serre déficit hydrique 80% 3 écotypes  21,7 - 23,0 2,3 Zhang et al., 2005 

    feuille serre déficit hydrique 60% 3 écotypes  20,6 - 22,6 2,0 Zhang et al., 2005 

    feuille serre déficit hydrique 40% 3 écotypes  19,6 - 22,4 2,8 Zhang et al., 2005 

    feuille serre déficit hydrique 20% 3 écotypes  18,4 - 21,9 3,5 Zhang et al., 2005 

  P. euphratica feuille désert variation saisonnière de δ13C 1 population 20,2 ± 0,1 19,3 - 20,7 1,4 Cao et al., 2011 
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Tableau 2. suite 

      
 

 
 

 
Genre Espèce Tissu Milieu de 

croissance Facteur étudié 
Nombre de 
génotypes / 
populations 

Moyenne ± 
ES Min - Max 

Gamme de 
variation pour 

Δ13C (‰) 
Référence 

Populus            
  P. fremontii bois forêt climat 52 individus 18,5 17,1 - 19,2 2,1 Leffler & Evans, 1999 

    feuille forêt site 65 individus  20,5 - 23,8 3,3 Leffler & Evans, 2001 

    bois forêt site 60 individus  17,1 - 20,9 3,8 Leffler & Evans, 2001 

    feuille forêt altitude 30 individus  19,5 - 22,9 3,4 Sparks & Ehleringer, 1997 

  P. nigra feuille pépinière site et déficit hydrique 3 populations   -  2,3 Chamaillard et al., 2011 

    feuille pépinière site 134 génotypes  19,5 - 23,1 3,6 Ding et al., 2006 

    bois pépinière ozone, 2001, 2002 27 individus  19,6 - 21,4 1,8 Novak et al., 2007 

  P. przewalskii feuille pots, extérieur contrôle 1 population 21,2 ± 0,3  -   Yin et al., 2009 

    feuille pots, extérieur fertilisation 1 population 20,1 ± 0,5  -   Yin et al., 2009 

   feuille pots, extérieur déficit hydrique 1 population 20,7 ± 0,2  -   Yin et al., 2009 

    feuille pots, extérieur déficit hydrique, fertilisation 1 population 19,4 ± 0,5  -   Yin et al., 2009 

  P. simonii feuille forêt site 5 individus  16,3 - 21,3 5 Zheng & Shangguan, 2007b 

  P. tremuloides feuille forêt site 60 individus  19,2 - 21,3 2,1 Brooks et al., 1997 

    feuille forêt irradiance 8 individus  17,0 - 19,4 2,7 Buchmann et al., 1997 

    feuille pépinière origine génétique 1 population 19,9 ± 0,1  -   Kanaga et al., 2008 

  P. trichocarpa feuille pépinière origine génétique 5 provenances  18,7 - 23,4 4,7 Gornall & Guy, 2007 

 
P. deltoides × P. nigra feuille peupleraie site 10 génotypes 21,3 ± 0,3 20,1 - 22,3 2,2 Bonhomme et al., 2008 

 
  feuille peupleraie site 10 génotypes 22,2 ± 0,3 21,3 - 23,6 2,3 Bonhomme et al., 2008 

  
feuille pépinière site 50 génotypes F1 20,8 ± 0,0 19,9 - 21,6 1,7 Dillen et al., 2008 

  
feuille pépinière déficit hydrique 8 génotypes  19,8 - 21,3 1,5 Fichot et al., 2010, 2011 

  
feuille serre origine génétique 31 génotypes 21,8 ± 0,1 21,7 - 27,9 6,2 Marron et al., 2005 

  
feuille pépinière  29 génotypes 20,0 ± 0,1 18,7 - 21,5 2,8 Monclus et al., 2005 

  
feuille pépinière alimentation hydrique optimale 29 génotypes 21,6 ± 0,2 20,5 - 23,2 2,7 Monclus et al., 2006 
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Tableau 2. suite 

          

Genre Espèce Tissu Milieu de 
croissance Facteur étudié 

Nombre de 
génotypes / 
populations 

Moyenne ± 
ES Min - Max 

Gamme de 
variation pour 

Δ13C (‰) 
Référence 

 Populus                     
 

 
P. deltoides × P. nigra feuille pépinière déficit hydrique 29 génotypes 21,3 ± 0,2 19,8  22,3 2,5 Monclus et al., 2006 

  
 

bois plantation âge 9 génotypes  18,4 - 21,2 2,8 Rasheed et al., 2011 

    feuille serre variabilité génotypique 6 génotypes  21,4 - 22,5 1,1 Rasheed et al., 2013 

    ss serre variabilité génotypique 6 génotypes  22,2 - 24,3 2,1 Rasheed et al., 2013 

    feuille plantation site, alimentation hydrique 4 génotypes 20,8 20,4 - 21,2 0,8 Voltas et al., 2006 

    feuille plantation  4 génotypes 21,1 20,3 - 21,6 1,3 Voltas et al., 2006 

  
P. deltoides × P. 
trichocarpa feuille pépinière  50 génotypes F1 20,5 ± 0,0 19,8 - 21,7 1,9 Dillen et al., 2008 

   feuille pépinière  31 génotypes F1 20,8 ± 0,0  -   Dillen et al., 2011b 

    feuille pépinière alimentation hydrique optimale 33 génotypes 21,6 ± 0,1 20,7 - 22,5 1,8 Monclus et al., 2009 

    feuille pépinière déficit hydrique 33 génotypes 22,0 ± 0,1 21 - 23,1 2,1 Monclus et al., 2009 

    feuille pépinière  336 génotypes F1 21,6 ± 0,0 20,2 - 22,9 2,7 Monclus et al., 2012 

  
feuille pépinière  Descendance F2  12,2 - 22,7 10,5 Rae et al., 2004 

  
feuille peupleraie site 4 génotypes   -  2,2 Bonhomme et al., 2008 

 

P. deltoides × P. 
petrowskyana feuille plantation  2 génotypes 20,4 ± 0,0  -   DesRochers et al., 2006 

 
  feuille serre pH du sol, source azotée, déficit hydrique 2 génotypes  21,5 - 23,5 2,0 DesRochers et al., 2007 

 
P. tremula × P. alba feuille plantation transgène gibbérelline 10 constructions  16,7 - 18,6 1,9 Elias et al., 2012 

     Salix              

  S. arctica feuille calotte glacière  site 2 génotypes  20,0 - 21,7 1,7 Sullivan & Welker, 2007 

   bois calotte glacière  site 2 génotypes  17,0 - 18,6 1,6 Sullivan & Welker, 2007 

 
S. exigua feuille forêt site 30 individus  19,1  - 21,1 2,0 Sparks & Ehleringer, 1997 

 
Salix sp. bois plantation site, année 4 génotypes  18,1 - 21,3 3,2 Schifman et al., 2012 

 
 feuille pots, extérieur irrigation, fertilisation 14 génotypes  18,5 - 21,3 1,8 Weih & Nordh, 2002 
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1.3. Plasticité phénotypique 

La plasticité phénotypique correspond à la capacité d’un génotype à exprimer différents 

phénotypes en fonction de son environnement de croissance. La plasticité phénotypique de 

Δ13C en réponse aux facteurs environnementaux a été largement étudiée (alimentation 

hydrique, fertilisation, climat). Dans le cadre de cette thèse, une revue de la littérature (1997-

2012) traitant de la plasticité phénotypique de Δ13C a été effectuée (Table 3). Cette revue 

regroupe 40 articles traitant de la plasticité de Δ13C sur différents fonds génétiques de peuplier 

et de saule. Parmi ces 40 articles, 21 articles traitaient de la plasticité de Δ13C en réponse à un 

déficit hydrique et/ou à une fertilisation azotée au sein des genres Populus et Salix.  Quel que 

soit le fond génétique, de nombreuses études rapportent des diminutions des valeurs de Δ13C 

en réponse à un déficit hydrique (Zhang et al., 2004 ; Monclus et al., 2006 ; DesRochers et 

al., 2007 ; Bonhomme et al., 2008 ; Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al., 2011 ; 

Larchevêque et al., 2011b) à l’exception d’une étude sur des hybrides de P. deltoides × P. 

trichocarpa (Monclus et al., 2009). En revanche, les modifications des valeurs de Δ13C en 

réponse à des différences de fertilisation azotée dépendaient du fond génétique et des 

conditions hydriques. Par exemple, des études ont montré que les valeurs de Δ13C étaient 

négativement liées aux quantités d’azote apportées pour différentes formules hybrides de 

peupliers (P. balsamifera × P. simonii, P. deltoides × P. ×petrowskyana, P. balsamifera × P. 

maximowiczii et P. deltoides × P. balsamifera) (DesRochers et al., 2006 ; Larchevêque et al., 

2011a) alors qu’elles étaient positivement liées aux quantités d’azote apportées chez P. 

cathayana, P. przewalskii et P. deltoides × P. nigra (Siegwolf et al., 2001; Yin et al., 2009). 

À notre connaissance, seules deux études ont traité de la plasticité phénotypique de WUEi 

(A et gsw) en réponse à une variation de la densité de plantation au sein du genre Populus 

(Benomar et al., 2011; Proe et al., 2002). Aucune variation de conductance stomatique en 

réponse à une augmentation de la densité de plantation n’a été mise en évidence dans ces deux 

études alors qu’une diminution de Amax était observée dans l’étude de Benomar et al. (2011) 

en réponse à une augmentation de la densité de plantation. À ce jour, aucun travail ne s’est 

intéressé à la plasticité de Δ13C en réponse à une modification de la densité de plantation 

initiale chez des hybrides de P. deltoides × P. nigra. 
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Tableau 3. Revue de la littérature (1997-2012) des études traitant de la plasticité phénotypique de la discrimination 

isotopique vis-à-vis du carbone 13 de la matière organique foliaire (Δ13C, ‰) pour Populus sp. et Salix sp.   

Facteur étudié Tissu Effet sur Δ13C 
Principale source 
de variation de 

Δ13C 
Espèce Référence 

Âge Feuille    P. fremontii Leffler & Evans, 2001 

  Bois    P. fremontii Leffler & Evans, 2001 
  Feuille  (entre jours 72 et 93 de 

l'expérience) 
gsw P. deltoides × P. nigra Marron et al., 2005 

  Feuille 
 entre 2005 et 2006 (site non 
alluvial) 

gsw P. deltoides × P. nigra Bonhomme et al., 2008  

  Feuille gsw P. deltoides × P. trichocarpa Bonhomme et al., 2008 

  Feuille  sur 1 saison de végétation gsw P. euphratica Cao et al., 2011 

  Bois  (pas de tendance) gsw P. deltoides × P. nigra Rasheed et al., 2011 

  Bois  sur 3 ans gsw et cavitation 
xylemienne 

4 hybrides de saules Schifman et al., 2012 

Altitude Feuille  A P. angustifolia Sparks & Ehleringer, 1997 

  Feuille  A P. fremontii Sparks & Ehleringer, 1997 

  Feuille  A S. exigua Sparks & Ehleringer, 1997 

  Feuille   P. fremontii Leffler & Evans, 2001 

  Bois   P. fremontii Leffler & Evans, 2001 
  Feuille  conductance 

interne au 
mésophylle 

P. balsamifera Soolanayakanahally et al., 2009 

Anatomie 
foliaire 

Feuille  chez les feuilles lancéolées 
vs. feuilles cordiformes 

gsw P. euphratica Wang et al., 1997 

Année 
 

Bois  ou  ou  précipitations, 
température et 

débit d'eau de la 
rivière 

P. fremontii Leffler & Evans, 1999 

  Bois  gsw P. nigra Novak et al., 2007 

  Feuille  (France entre 2004 et 2006) gsw P. deltoides × P. nigra Dillen et al., 2011b 

 Feuille  (France entre 2005 et 2006)  P. deltoides × P. trichocarpa Dillen et al., 2011b 

Application 
d'ABA 

Feuille  gsw P. davidiana Li et al., 2004 

Déficit 
hydrique 

Feuille  gsw P. davidiana Zhang et al., 2004 

 Feuille  gsw P. davidiana Li et al., 2004 

 Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Monclus et al., 2006 

  Feuille  (1999 et 2000) A et gsw P. deltoides × P. nigra Voltas et al., 2006 

  Feuille  gsw P. balsamifera DesRochers et al., 2007 

 Feuille  gsw P. deltoides × P. ×petrowskyana DesRochers et al., 2007 
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Tableau 3. suite     

Facteur étudié Tissu Effet sur Δ13C 
Principale source 
de variation de 

Δ13C 
Espèce Référence 

 Déficit 
hydrique 

Feuille  gsw P. cathayana Ren et al., 2007 

  Feuille  gsw P. kangdingensis Ren et al., 2007 

  Feuille  gsw P. cathayana Xu et al., 2008 

  Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Bonhomme et al., 2008 

  Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Fichot et al., 2009 

  Feuille  A P. deltoides × P. trichocarpa Monclus et al., 2009 

  Feuille   P. cathayana Yin et al., 2009 

  Feuille   P. przewalskii Yin et al., 2009 

  Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Fichot et al., 2010 

  Feuille   P. nigra Chamaillard et al., 2011 

  Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Cocozza et al., 2011 

  Feuille  gsw P. deltoides Cocozza et al., 2011 

  Feuille  gsw P. balsamifera Larchevêque et al., 2011b 

  Feuille  gsw P. balsamifera × P. trichocarpa Larchevêque et al., 2011b 

  Feuille  gsw P. balsamifera × P. 
maximiwizcii 

Larchevêque et al., 2011b 

  Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Siegwolf et al., 2001 

 Feuille  gsw P. deltoides × P. nigra Siegwolf et al., 2001 

  Feuille  A S. viminalis Weih, 2001 

  Feuille  gsw 14 hybrides de saules Weih & Nordh, 2002 

  Feuille  A S. viminalis Weih et al., 2006 

  Feuille  A S. dasyclados Weih et al., 2006 

Fertilisation Feuille   P. deltoides × P. nigra Siegwolf et al., 2001 

 Feuille  (1ère saison de végétation) gsw P. balsamifera × P. simonii DesRochers et al., 2006 
 Feuille  (2ème saison de végétation)  P. balsamifera × P. simonii DesRochers et al., 2006 

 Feuille  (1ère saison de végétation) gsw P. deltoides × P. ×petrowskyana DesRochers et al., 2006 

 Feuille  (2ème saison de végétation) A P. deltoides × P. ×petrowskyana DesRochers et al., 2006 

 Feuille   A et  gsw P. cathayana Yin et al., 2009 

  Feuille   A et  gsw P. przewalskii Yin et al., 2009 

 Feuille  (Compost)  P. balsamifera × P. 
maximowiczii 

Larchevêque et al., 2011a 

  Feuille (fertilisation minérale)  P. balsamifera × P. 
maximowiczii 

Larchevêque et al., 2011a 

  Feuille  (Compost)  P. maximowiczii × P. 
balsamifera 

Larchevêque et al., 2011a 

  Feuille  (fertilisation minérale)  P. maximowiczii × P. 
balsamifera 

Larchevêque et al., 2011a 
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Tableau 3. suite 

Facteur étudié Tissu Effet sur Δ13C 
Principale source 
de variation de 

Δ13C 
Espèce Référence 

 Fertilisation Feuille  (Compost)   P. deltoides × P. balsamifera Larchevêque et al., 2011a 

 Feuille  (fertilisation minérale)   P. deltoides × P. balsamifera Larchevêque et al., 2011a 

Latitude Feuille  gsw P. davidiana Zheng & Shangguan, 2007ab 

  Feuille  gsw P. simonii Zheng & Shangguan, 2007ab 

Ozone Bois  gsw P. nigra Novak et al., 2007 

pH du sol Feuille   P. balsamifera DesRochers et al., 2007 

  Feuille  ou   P. deltoides × P. ×petrowskyana DesRochers et al., 2007 

Précipitations Bois  gsw et cavitation 
xylemienne 

4 hybrides de saules Schifman et al., 2012 

Sexe Feuille Δ13C mâle > Δ13C femelles 
(WW) 

A Salix sp. Weih et al., 2006 

  Feuille Δ13C mâle = Δ13C femelles 
(WD) 

A Salix sp. Weih et al., 2006 

 Feuille Δ13C mâle < Δ13C femelles 
(WW) 

gsw P. cathayana Xu et al., 2008 

  Feuille Δ13C mâle = Δ13C femelles 
(WD) 

 P. cathayana Xu et al., 2008 

Site Feuille  avec éloignement de la côte gsw P. trichocarpa Gornall & Guy, 2007 

  Feuille Δ13C France > Δ13C Italie A P. deltoides × P. nigra Dillen et al., 2011b 

  Feuille Δ13C France > Δ13C Italie gsw P. deltoides × P. trichocarpa Dillen et al., 2011b 

Site alluvial vs. 
site non alluvial 

Feuille  A (site non 
alluvial) 

P. deltoides × P. nigra Bonhomme et al., 2008 

  Feuille  A (site non 
alluvial) 

P. deltoides × P. trichocarpa Bonhomme et al., 2008 

Site sec vs. site 
humide 

Feuille Δ13C site sec < Δ13C site 
humide 

gsw P. tremuloides Kanaga et al., 2008 

Taille de l'arbre 
(1m vs. 10m) 

Feuille Δ13C arbre 1m < Δ13C arbre 
10m 

A P. hopeinsis Tanaka-Oda et al., 2010 

Température Feuille  A S. viminalis Weih, 2001 

 Feuille   S. arctica femelle Welker et al., 2004 

 Feuille   S. arctica mâle Welker et al., 2004 

 Feuille   S. arctica Hudson et al., 2011 

 Type de bois Bois Δ13C bois initial > Δ13C bois 
final 

A et gsw P. deltoides × P. nigra Rasheed et al., 2011 

Type de 
matériel planté 

Feuille plançon raciné = plançon <       
bouture = bouture raciné 

gsw 4 hybrides de peupliers DesRochers & Tremblay, 2009 

UV-B Feuille  gsw P. kangdingensis Ren et al., 2007 

  Feuille  gsw P. cathayana Ren et al., 2007 

Note : A : Assimilation nette de CO2 ; ABA: acide absiscique ; gsw : conductance stomatique à la 

vapeur d'eau ; UV-B : Ultra-Violet de type B ;  : diminution des valeurs de Δ13C ;  : augmentation 

des valeurs de Δ13C ;  : aucun effet sur les valeurs de Δ13C en réponse à une augmentation du facteur 

étudié. 
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1.4. Relations entre Δ13C et productivité  

Afin de limiter les coûts financiers et environnementaux et compte-tenu des modifications 

climatiques actuelles (IPCC, 2007), il est important de sélectionner des génotypes capables de 

produire d’importantes quantités de biomasse à moindre coût en eau, c’est-à-dire sélectionner 

des génotypes à la fois productif et efficient vis-à-vis de l’utilisation de l’eau (cf. Introduction 

générale). De ce fait, de nombreux travaux étudiant Δ13C se sont également intéressés à la 

productivité (ou ses déterminants) et à la relation entre ces caractères (Rae et al., 2004; 

Marron et al., 2005; Monclus et al., 2005, 2006; Voltas et al., 2006; Bonhomme et al., 2008; 

Dillen et al., 2008, 2011b; Fichot et al., 2009).  

Différents types de relations entre la productivité et Δ13C ont été observés dans la 

littérature au sein des genres Populus et Salix :  

(i) aucun lien entre productivité et Δ13C n’a pu être observé pour des espèces pures, P. 

fremontii (Leffler & Evans, 1999) et P. nigra (Chamaillard et al., 2011), pour des 

hybrides issus de croisement P. deltoides × P. nigra (Bonhomme et al., 2008; Dillen et 

al., 2008, 2011b; Fichot et al., 2009; Marron et al., 2005; Monclus et al., 2005, 2006; 

Voltas et al., 2006) et P. trichocarpa × P. deltoides (Bonhomme et al., 2008; Rae et al., 

2004) et au sein du genre Salix (Aasamaa et al., 2010; Weih & Nordh, 2002; Weih et al., 

2006) suggérant que les deux caractères pouvaient être sélectionnés de façon 

indépendante afin d’obtenir des génotypes à la fois productifs et efficients vis-à-vis de 

l’utilisation de l’eau ;  

(ii) un lien négatif entre productivité et Δ13C a été observé au sein de descendances F1 de 

P. deltoides × P. trichocarpa en conditions hydriques non limitantes (Monclus et al., 

2009) et au sein du genre Salix (Schifman et al., 2012; Weih & Nordh, 2002, 2005) 

suggérant que les deux caractères pouvaient être co-sélectionnés de façon bénéfique, 

autrement dit que les génotypes les plus productifs seraient également les plus efficients 

vis-à-vis de l’utilisation de l’eau ; et 

(iii) un lien positif entre productivité et Δ13C a été observé chez le saule en conditions 

hydrique limitante (Weih & Nordh, 2002 ; Weih et al., 2006) suggérant que les génotypes 

les plus productifs seraient les moins efficients pour utiliser l’eau. 
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2. L’efficience d’utilisation de l’azote 

2.1. Définitions 

L’azote prélevé par les plantes est en majorité investi dans la machinerie photosynthétique 

(Stocking & Ongun, 1962; Evans, 1983) qui elle-même permet la fixation du carbone. Ce 

carbone fixé permet quant à lui la croissance et donc l’accumulation de la biomasse. En raison 

de leur importance dans l’explication de la distribution des espèces végétales à travers des 

gradients environnementaux, l’étude des relations entre économie de carbone et d’azote pour 

les espèces végétales est devenue l’un des sujets majeurs en écologie végétale. 

Le  concept d’efficience d’utilisation de l’azote (NUE) a été défini différemment selon les 

disciplines et le contexte des études. Selon les auteurs, NUE comporte deux composantes : la 

première correspond à l’efficience d’absorption de l’azote (NUpE pour N Uptake Efficiency) 

qui représente la quantité d’azote absorbée par la plante par rapport à la quantité totale d’azote 

disponible dans le sol et la seconde correspond à l’efficience avec laquelle l’azote est utilisé 

pour élaborer le rendement (NUtE pour N Utilization Efficiency).  

Selon Vitousek (1982), NUE est définie comme la quantité de biomasse produite par une 

plante par unité d’azote soit prélevée, soit perdue au cours d’une année dans le sens où il 

considère que la quantité d’azote prélevée est égale à celle perdue dans la litière. Cependant, 

une majorité de l’azote foliaire est remobilisée vers la tige avant la chute des feuilles. Ainsi, la 

remobilisation de l’azote contenu dans les feuilles associée au processus de sénescence réduit 

la quantité d’azote perdue dans la litière chaque année et par conséquent celle à prélever dans 

le sol. Ceci devrait donc avoir pour conséquence une augmentation de NUE en fonction de 

l’âge des individus. L’azote résorbé des feuilles va être stocké dans les parties pérennes de la 

plante ou utilisé pour produire de nouveaux tissus. Ce processus de résorption permet 

l’augmentation du temps de résidence de l’azote dans la plante (MRT, Mean Residence 

Time). Berendse & Aerts (1987) ont proposé une définition de NUE en associant deux 

concepts qui étaient le temps de résidence moyen de l’azote dans l’arbre et le celui de 

productivité azotée (ANP), défini comme la quantité de biomasse produite par unité d’azote 

présente dans la plante (g MS g-1 N jour-1). Ce dernier a été rapporté par Ingestad (1979) et a 

été basé sur l’observation d’une relation linéaire et positive entre taux de croissance relatif 

(relative growth rate, RGR) et la quantité d’azote présente dans la plante.  



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8. Relation entre NUE à l’échelle de l’individu et PNUE chez 15 espèces de conifères. NUE à l’échelle de 

l’individu a été calculée à partir du taux de croissance relatif moyen, mesuré sur plusieurs mois alors que PNUE a été 

calculée à partir de mesures instantanées de la photosynthèse réalisées sur plusieurs minutes (Cernusak et al. 2008). 
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Berendse & Aerts (1987) proposent donc de redéfinir l’efficience d’utilisation de l’azote 

comme étant le rapport entre la productivité azotée (ANP) et le temps de résidence moyen de 

l’azote dans la plante (MRT). 

Au niveau des parties aériennes, NUE a été définie plus simplement comme le rapport 

entre la productivité aérienne et la quantité d’azote prélevée dans le même laps de temps 

(Gray, 1983 ; Aerts, 1990 ; Lodhiyal et al., 1995a ; Adler et al., 2008 ; Weih et al., 2011a). 

Sachant que l’azote contenu dans les tissus des végétaux représente approximativement la 

quantité d’azote prélevée par la plante dans le milieu, deux indices sont couramment utilisés 

pour les espèces agronomiques et forestières (Laclau et al., 2000; Safou-Matondo et al., 2005) 

y compris pour le peuplier (Li et al., 2012) et le saule (Adegbidi et al., 2001; Tharakan et al., 

2005). Ces deux indices sont la « N Efficiency Ratio » (NER) et l’efficience d’utilisation de 

l’azote au niveau de la tige (Stem N Use Efficiency, SNUE). Ils correspondent respectivement 

au rapport entre la production de biomasse totale (aérienne et racinaire) et la quantité d’azote 

présente dans les tissus de la plante entière pour  NER et au rapport entre la production de 

biomasse aérienne et la quantité d’azote présente dans les tiges pour SNUE. Pour des raisons 

méthodologiques, la SNUE a été retenu dans la suite du manuscrit. 

À l’échelle foliaire, l’efficience photosynthétique de l’utilisation de l’azote (PNUE) 

correspond au rapport entre le taux d’assimilation nette de CO2 (A, mmol CO2 m-2 s-1) et la 

concentration en N foliaire (mmol N m-2). Il a été montré que PNUE est un bon estimateur de 

NUE pour 15 espèces de conifères (Figure 8 ; Cernusak et al., 2008). L’efficience 

photosynthétique de l’utilisation de l’azote, c’est-à-dire la capacité photosynthétique par unité 

d’azote foliaire (μmol CO2 s-1 g N-1), est très variable entre espèces. Ces différences de PNUE 

sont généralement attribuées à des différences de distribution de l’azote au sein de la feuille 

(parois cellulaires, mitochondries, métabolisme cytosolique, appareil photosynthétique, etc.) 

et de la machinerie photosynthétique (protéines des thylakoïdes et du stroma), et de propriétés 

mécaniques comme la conductance mésophyllienne qui varie en fonction des propriétés 

structurales des feuilles (Hikosaka, 2004).  

Les espèces à faible PNUE présentent généralement une faible conductance mésophyllienne, 

une faible proportion d’azote foliaire allouée à la machinerie photosynthétique (Warren & 

Adams, 2004) contribuant ainsi à de faibles taux de fixation du carbone et donc à de faibles 

productivités. Les espèces à forte PNUE présentent quant à elles d’importantes quantités 

d’azote foliaire allouées aux processus de photosynthèse, entrainant des taux élevés de 

fixation du carbone se traduisant par un fort potentiel de croissance (Hikosaka, 2004). 
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2.2. Variabilité génétique 

L’efficience d’utilisation de l’azote varie entre genres, espèces, hybrides interspécifiques 

et entre génotypes d’une même espèce. Des valeurs de NUE variant de 130 à 450 g de matière 

sèche par g d’azote prélevé ont été observées pour le peuplier (Heilman & Stettler, 1986 ; 

Lodhyial et al., 1995a ; Berthelot et al., 2000 ; Jorgensen & Schelde, 2001 ; Calfapietra et al., 

2007 ; Li et al., 2012) et une variation de 104 à 180 g de matière sèche par g d’azote prélevé a 

été montrée pour le saule (Jug et al. 1999a ; Adegbidi et al., 2001 ; Jorgensen & Schelde, 

2001 ; Tharakan et al., 2005). Les valeurs de NUE rapportées dans la littérature pour des 

espèces pures de peupliers comme P. alba : 150 kg MS kg-1 N (Calfapietra et al., 2007) ;  P. 

nigra : 150 kg MS kg-1 N (Calfapietra et al., 2007) ; P. popularis : 190 kg MS kg-1 N (Li et 

al., 2012) étaient moins élevées que celles observées pour des formules hybrides intra-

spécifiques telle que P. deltoides : 159 kg MS kg-1 N à 175 kg MS kg-1 N (Lodhyial et al., 

1995a) et interspécifiques telles que P. trichocarpa × P. deltoides : 420 kg MS kg-1 N à 450 

kg MS kg-1 N (Berthelot et al., 2000) ; P. ×euramericana : 160 kg MS kg-1 N (Calfapietra et 

al., 2007) ;  P. alba × P. gladulosa : 210 kg MS kg-1 N (Li et al., 2012). Pour plus de 200 

génotypes de saules, une variation de NUE entre sexes a été observée (Weih et al., 2011b). 

Les individus femelles montraient des valeurs de NUE plus faibles que les individus mâles 

quelle que soit la condition de culture (état hydrique) suggérant que NUE était dépendante du 

sexe et du fond génétique (Weih et al., 2011b). En plus de varier entre espèces et entre 

génotypes, l’efficience d’utilisation de l’azote d’un génotype donné est modulée par les 

conditions environnementales dans lesquelles il est cultivé. 

2.3.  Plasticité phénotypique 

Il a été mis en évidence que le contenu en azote présent dans les différents compartiments des 

arbres évoluait en fonction de la période de l’année mais également du tissu et de l’âge de 

l’arbre. Baker & Blackmon (1977) ont observé dans une plantation de P. deltoides que l’azote 

foliaire remobilisé au moment de la sénescence était alloué différemment entre les branches, 

les tiges et les racines avec plus de la moitié de l’azote total présent dans les arbres stocké 

dans le compartiment racinaire (estimé à 20 kg N ha-1). Le taux d’exportation d’azote de la 

plantation calculé au moment de la récolte diminue avec l’âge des arbres. En effet, plus un 

arbre vieilli, moins la proportion d’écorce par rapport au bois est élevée. Le fait qu’une part 

importante de l’azote des tiges soit contenue dans l’écorce explique en partie cette diminution  
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de la quantité d’azote exportée. Ainsi, avec une augmentation de l’âge, une plus grande 

quantité de biomasse par unité d’azote prélevée est produite (Nilsson & Ericsson, 1986). Une 

autre conséquence de la diminution de la concentration en azote de la tige avec l’âge est la 

réduction des pertes (quantité d’azote exportée) par tonne de biomasse récoltée. Pour des 

arbres âgés de quatre ans, une gamme de variation pour le taux d’exportation d’azote allant de 

7,7 à 22 kg ha-1 an-1 a été montrée (Bungart & Hüttl, 2001). Dans une autre étude, plus la 

plantation était âgée, plus les prélèvements d’azote dans le milieu étaient importants 

(Lodhiyal et al., 1995b ; Lodhiyal & Lodhiyal, 1997). Pour deux génotypes de P. trichocarpa 

× P. deltoides âgés de huit ans, le taux d’exportation d’azote variait de 22 à 25,8 kg N ha-1 an-

1 (Berthelot et al., 2000). Dans des plantations de saule, la quantité d’azote exportée par ha 

évoluait en fonction du type d’azote apporté : une plus faible quantité d’azote était exportée 

par ha dans une plantation non fertilisée (105 kg N ha-1), trois fois plus en cas de fertilisation 

minérale et plus de cinq fois plus en cas d’apport de lisier (Adegbidi et al., 2001 ; Cavanagh 

et al., 2011 ; Marmiroli et al., 2012). Une récente étude a montré que l’exportation d’azote 

dans un TTCR de Robinia pseudoacacia  produisant 6 T MS ha-1 an-1 est de l’ordre de 50 kg 

ha-1 an-1 (Böhm et al., 2011b).  

Il a été observé que NUE et PNUE étaient modulées par le niveau de fertilisation azotée, 

la concentration en CO2 de l’air, l’âge du matériel végétal, mais également la densité de 

plantation. Ainsi, une augmentation de l’apport d’azote entrainait une diminution de NUE 

suggérant que la fertilisation azotée de plantations de P. popularis et P. alba × P. glandulosa 

devait être gérée de façon raisonnée (Li et al., 2012). Il a été rapporté pour P. nigra que moins 

les quantités d’azote disponibles dans le milieu étaient importantes, plus PNUE était élevée 

(Pons & Westbeek, 2004).  

Dans une synthèse réalisée sur quatre expériences d’enrichissement de l’air en CO2 (Free 

Air CO2 Enrichment, FACE), Finzi et al. (2007) ont posé comme postulat qu’une 

augmentation de la productivité des forêts en conditions de CO2 atmosphérique élevé ne 

pouvait être soutenue que si (i) plus d’azote était prélevé dans le sol ou (ii) l’azote présent 

dans la végétation était utilisé plus efficacement, c’est-à-dire via une augmentation de NUE. 

Une augmentation de NUE semblait être liée à une diminution de concentration en azote dans 

les tissus (ANP) pour des peupliers cultivés sous des  concentrations en CO2 atmosphérique 

élevées (Calfapietra et al., 2007 ; Lagomarsino et al., 2008). En effet, une augmentation de la 

concentration intracellulaire en CO2 (ci) associée à une diminution de d’assimilation 

maximale de CO2 (Amax) contribuait à une augmentation de PNUE en réponse à de faibles  
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niveaux d’azote disponibles pour la croissance des arbres (Makino et al., 1988 ; Evans et al., 

1989 ; Fredeen et al., 1991 ; Pons & Westbeek, 2004).  

Il a également été observé que NUE augmentait avec l’âge du matériel végétal (166 g MS 

g-1 N à 5 ans et 175 g MS g-1 N à 8 ans (Lodhiyal et al., 1995b). Benomar et al. (2011) ont pu 

mettre en évidence que PNUE variait en fonction de la densité de plantation, PNUE était plus 

élevée pour les arbres cultivés à forte densité (10 000 arbres ha-1). Cette augmentation de 

PNUE était liée à une augmentation de la surface massique foliaire (Specific leaf area, SLA). 

En effet, une augmentation du SLA est associée à une diminution des coûts de construction 

foliaires (Feng et al., 2008). Elle diminue également la fraction d’azote foliaire allouée aux 

parois cellulaires, laissant plus d’azote disponible pour la machinerie photosynthétique 

(Onoda et al., 2004). Ainsi, l’augmentation du SLA semble être très importante pour la 

maximisation des valeurs de PNUE et des gains de carbone à l’intérieur de canopées soumises 

à de fortes compétitions (Schieving & Poorter, 1999 ; Benomar et al., 2011). 

2.4. Relation entre NUE et productivité 

À notre connaissance, peu d’études se sont intéressées à la relation entre NUE et la 

productivité. Toutefois, des relations variées ont été mises en évidence en fonction de 

l’espèce. Tharakan et al. (2005) ont pu mettre en évidence une corrélation positive entre la 

production de biomasse et NUE dans une étude réalisée avec 30 génotypes de saule. Ces 

résultats suggèrent que parmi les 30 génotypes de saule étudiés dans cet article, il serait 

possible de sélectionner des génotypes à la fois productifs et économes en termes d’utilisation 

de l’azote. Cependant, d’autres types de relations ont été observés entre NUE et les 

déterminants de la productivité. Ainsi, Gornall & Guy (2007) ont observé une corrélation 

négative entre NUE et la hauteur de l’arbre pour P. trichocarpa.  

Ces résultats suggèrent un compromis entre NUE et la productivité puisque les arbres les 

plus hauts, donc les plus productifs, sont ceux qui utilisent le moins efficacement l’azote. Une 

corrélation positive entre SLA et PNUE a été mise en évidence par Poorter & Evans (1998). 

Une amélioration du partitionnement de l’azote entre les feuilles et au sein de le feuille au 

travers de la modulation du SLA peut entrainer une augmentation des valeurs de PNUE 

(Benomar et al., 2011). Ces résultats suggèrent qu’en cas de compétition intense, les individus 

les plus productifs seraient également ceux qui utiliseraient le plus efficacement l’azote au 

niveau foliaire rendant ainsi possible une sélection conjointe de ces deux caractères. 
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Résumé de l’article 

Dans cette étude, il a été évalué comment l’effet de la densité de plantation (TCR vs. TTCR) 

sur l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) et les caractères liés à la croissance pouvait être 

modulé par les caractéristiques pécoclimatiques pour des hybrides de peuplier (Populus 

deltoides  Populus nigra) cultivés à des fins de production de biomasse. Dans ce but, 56 

génotypes ont été plantés à deux densités de plantation répliquées à deux sites qui se 

différenciaient par leurs niveaux de disponibilité en eau et en azote. Les valeurs d’héritabilité 

les plus élevées ont été observées pour la date de débourrement ; les valeurs d’héritabilité 

observées pour les autres caractères étaient largement modulées par la densité de plantation et 

le site. Les arbres cultivés à forte densité (TTCR) avaient une croissance secondaire plus 

faible, des valeurs de SLA plus fortes ainsi que des plus fortes teneurs massiques en azote 

folaires. La densité de plantation affectait également la croissance primaire et les valeurs de 

Δ13C bien que les effets observés étaient dépendant du site considéré. Sous des conditions de 

croissance optimales, une augmentation de la densité de plantation exacerbait la compétition 

pour la lumière se traduisant par une plus forte croissance primaire et des valeurs de Δ13C plus 

élevées. Sous des conditions de croissances sub-optimales, une augmentation de la densité de 

plantation se traduisait par une compétition pour l’eau entrainant des plus faibles valeurs de 

Δ13C. Quel que soit le système de culture et le site, aucun antagonisme entre WUE et la 

croissance n’a été observé, confirmant ainsi un potentiel pour la sélection de génotypes ayant 

à la fois une forte efficience d’utilisation de l’eau avec une croissance satisfaisante pour des 

hybrides de P. deltoides × P. nigra. Le classement des génotypes était dans l’ensemble 

conservé entre densités de plantation au sein de chaque site laissant l’espoir d’identifier du 

matériel végétal au comportement similaire quel que soit le système de culture. Toutefois, 

l’importance des interactions Génotype  Site mises en évidence dans cette étude laissent 

suggérer que la sélection des génotypes devra être réalisée en fonction des conditions 

pédoclimatiques dans lesquelles le génotype sera cultivé.  
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1.  Introduction 

Les plantations d’arbres à croissance rapide de type TTCR entrainent une exportation 

importante d’azote lors de coupes (Ericsson et al., 1992 ; Berthelot et al., 2000 ; Bungart & 

Huttl, 2001 ; Rytter, 2002 ; Swamy et al., 2006). Les niveaux d’exportation d’azote en TTCR 

sont plus élevés que pour les plantations à rotation plus longues (TCR ou futaie) car le rapport 

écorce/bois est plus important pour du bois très jeune et une grande partie de l’azote présent 

dans la biomasse ligneuse se situe dans l’écorce (Heilman & Norby, 1998 ; Jug et al., 1999a ; 

Adegbidi et al., 2001 ; Klasnja et al., 2002). L’utilisation en plantations à rotations très 

courtes de génotypes utilisant efficacement l’azote (c’est-à-dire produisant plus de biomasse 

pour une quantité donnée d’azote) pourrait être un moyen de limiter le risque d’exportation 

massive d’azote hors des plantations lors des récoltes. 

 À l’échelle de la plante entière, l’efficience d’utilisation de l’azote (nitrogen-use 

efficiency, NUE) est définie directement par le rapport entre la production de biomasse et la 

quantité d’azote prélevée par la plante dans le même laps de temps (Vitousek, 1982). 

Cependant, plusieurs travaux ont considéré que la quantité d’azote présente dans les parties 

ligneuses était approximativement équivalente à la quantité d’azote prélevée dans le sol pour 

de nombreuses espèces ligneuses (Laclau et al., 2000 ; Adegbidi et al., 2001 ; Safou-Matondo 

et al., 2005 ; Tharakan et al., 2005 ; Finzi et al., 2007), y compris pour le peuplier (Gelhaye et 

al., 1997 ; Berthelot et al., 2000 ; Finzi et al., 2007 ; Li et al., 2012). La variabilité génétique 

et la plasticité phénotypique de NUE pour des hybrides de Populus deltoides × Populus nigra 

(P. ×euramericana) cultivés en TTCR dans des contextes pédoclimatiques variés restent peu 

évaluées. 

Dans ce contexte, cette étude avait pour but d’évaluer (i) la variabilité génétique de 

l’efficience d’utilisation de l’azote et du taux d’exportation d’azote parmi les hybrides de P. 

×euramericana cultivés en TTCR, (ii) la plasticité phénotypique de ces deux caractères en 

réponse à deux contextes pédoclimatiques et (iii) les relations entre la production de 

biomasse, NUE et le taux d’exportation d’azote. Afin d’apporter des éléments de réponse à 

ces objectifs, deux plantations de TTCR ont été installées dans le Nord de la France avec 56 

génotypes de peuplier hybrides de type euraméricains, près de Dijon à Échigey (région 

Bourgogne) et près d’Orléans à Saint-Cyr-en-Val (région Centre). 
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2. Matériel et Méthodes 

2.1. Sites d’étude 

Les plans d’expérience utilisés dans cette partie ont été présentés dans la partie 1 du chapitre 

II. Brièvement, le site d’Échigey (ECH) présentait des teneurs en azote et en matière 

organique du sol significativement plus élevées qu’à Saint-Cyr-en-Val (SCV). Lors de la 

seconde saison de végétation (durant laquelle les mesures ont été effectuées), les 

précipitations étaient deux fois plus élevées à ECH qu’à SCV, entraînant d’importantes 

différences entre les deux sites en termes de teneurs en eau du sol (cf. Chapitre II, partie 1.2).  

2.2. Variables mesurées et calculées 

2.2.1. Production de biomasse 

La première rotation a consisté en deux années de croissance, 2009-2010 à ECH et 2010-2011 

à SCV. À la fin de la seconde saison de végétation, la hauteur de la tige dominante des arbres 

(Ht, cm) a été mesurée à l’aide d’une perche de mesure et sa circonférence (Circ., mm) à 20 

cm au dessus du sol à l’aide d’un mètre ruban. Les arbres ont ensuite été coupés à 5 cm au 

dessus du sol. Pour chaque individu et à chaque site, la biomasse totale de la cépée (BiomF, g) 

a été séparée en trois compartiments : la tige dominante (TigedomF, g), les branches présentes 

sur la tige dominante (BranchesdomF, g) et les tiges composant le reste de la cépée (TigecepéeF, 

g). Sur chaque tige dominante, un échantillon de 20 cm de long a été prélevé à 1 m de hauteur 

à partir de la base de la tige. Chaque échantillon a été pesé frais, séché dans une étuve à 55°C 

pendant 15 jours, puis pesé sec. Le rapport entre masse sèche et masse fraîche de l’échantillon 

a ensuite été calculé et appliqué à chaque compartiment (TigedomS, g ; BranchesdomS, g ; et 

TigecepéeS, g) ainsi qu’à la masse fraîche totale de la cépée afin d’obtenir la biomasse sèche de 

la cépée (BiomS, g). Le rendement (en tonnes de matière sèche par hectare et par an, t ha-1 an-

1) a été calculé pour chaque génotype de la façon suivante : 
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où ‘BiomS’ représente la biomasse sèche totale de la cépée, ‘Densité de plantation’ correspond 

à 7272 arbres par ha, ‘Taux de survie’ correspond à 0,97 et 0,99 pour ECH et SCV 

respectivement et ‘Nombre d’années de croissance’ correspond à deux ans. 

 

2.2.2.  Minéralomasse, efficience d’utilisation de l’azote et taux d’exportation 

d’azote 

Les échantillons de tige collectés ont été broyés en poudre fine à l’aide d’un broyeur à bille 

(SODEMI; CEP Industries department, Cergy-Pontoise, France), puis 2 mg de cette poudre 

ont été analysés à l’aide d’un analyseur élémentaire (NCS2500, EA/NA 1110, CE instrument 

Thermo Quest, Italie) pour leur composition en azote et en carbone (respectivement Ntige et 

Ctige). Les résultats sont exprimés par unité de masse sèche (mg g-1). 

L’efficience d’utilisation de l’azote (gramme de masse sèche par gramme d’azote, g MS g-

1 N) a été définie selon Vitousek (1982) et Finzi et al. (2007) comme : 

 

     
         

                  
 

 

où ‘BiomS’ correspond à la biomasse sèche totale de la cépée exprimée en grammes (g) et 

‘Teneur en azote’ correspond à la quantité d’azote présente dans les tissus ligneux exprimée 

en grammes (g). L’efficience d’utilisation de l’azote des arbres a donc été calculée sur la base 

de la masse sèche des tiges (bois et écorce) formées pendant la durée de l’expérience (deux 

ans) et de la quantité d’azote totale présente dans les tiges (Marschner, 1995 ; Berthelot et al., 

2000 ; Tharakan et al., 2005 ; Li et al., 2012). 

Le taux d’exportation d’azote de la plantation exprimé en kg d’azote exporté par hectare 

et par an (kg N ha-1 an-1) a quant à lui été calculé de la façon suivante (Ericsson, 1994 ; 

Berthelot et al., 2000 ; Adegbidi et al., 2001 ; Adler et al., 2005) : 

 

        
                                                         

                             
 

 

où ‘Densité de plantation’ correspond à 7272 arbres par ha, ‘Taux de survie’ correspond à 

0,97 et 0,99 pour ECH et SCV respectivement et ‘Nombre d’années de croissance’ 

correspond à deux ans. 



 

 

 

Tableau 4. Moyenne générale (± ES), gamme de variation génotypique, niveau de significativité des effets génotype (G), site 

(S) et de l’interaction génotype × site (G × S) et importance relative des effets génotype (2
G), site (2

S), de l’interaction 

génotype × site (2
G×S) et résiduelle (2

) dans la variation phénotypique (2
P) calculées pour chaque caractère à chaque site 

(Échigey : ECH ; Saint-Cyr-en-Val : SCV).  

            ANOVA  Composantes de la variance (%)       

  Caractère Site  Moyenne ± ES Gamme de 
variation G S G × S  


2

G/2
P 

2
S/2

P 
2

G×S/2
P 

2
S/2

P        

Productivité                            

  BiomS (g) ECH 1623.6 ± 107.6 458.4 - 3953.6 *** 
*** ** 

 
2,6 53,9 22,6 20,9 

       

    SCV 470.6 ± 19.6 154.5 - 921.8 ***         

 
Rdt (t ha-1 an-1) ECH 12,17 ± 0,81  3,44 - 29,65 *** *** ** 

 
1,0 64,2 17,6 17,2 

       

  
SCV 1,69 ± 0,07 0,56 – 3,31 *         

  TigedomS (g) ECH  1142,6 ± 37,5 384,0 - 1989,4 ** *** * 
 

1,5 63,2 3,8 31,5 
       

    SCV  301,4 ± 8,4 172,0 - 483,4 ns         

  BranchesdomS (g) ECH 306,0 ± 14,0 71,1 - 752,3 *** *** *** 
 

3,5 43,7 11,2 41,6 
       

    SCV  92,8 ± 3,6 37,4 - 200,1 ***         

  Ht (cm) ECH 490,3 ± 5,8 362,5 - 581,5 ** *** *** 
 

2,0 82,0 2,6 13,3 
       

    SCV 279,4 ± 6,6 165,2 - 371,0 ***         

  Circ. (mm) ECH 146,2 ± 3,3 78,3 - 202,7 *** *** *** 
 

3,6 67,1 6,5 22,8 
       

    SCV 82,0 ± 2,3 44,6 - 126,9 ***         

Minéralomasse       
 

  
 

          

  Ntige (mg g-1) ECH 4,7 ± 0,1 3,0 - 7,4 *** *** *** 
 

21,8 24,6 13,3 40,3 
       

    SCV 5,8 ± 0,1 4,0 - 8,7 ***         

  Ctige (mg g-1) ECH 456,0 ± 0,6 446,6 - 464,2 *** ** * 
 

6,3 3,1 7,1 83,5 
       

    SCV 454,0 ± 0,5 445,1 - 462,3 ns         

Utilisation de l'azote       
 

  
 

          

  Nexport (kg N ha-1 an-1) ECH 26,3 ± 1,9 7,9 - 62,6 *** *** *** 
 

5,9 41,5 20,8 31,7 
       

    SCV 9,8 ± 0,5 3,5 - 23,3 ***         

  NUE (kg MS kg-1N) ECH 228,1 ± 7,4 137,6 - 368,0 *** *** *** 
 

14,6 26,9 25,3 33,2 
       

    SCV 181,8 ± 3,5 118,3 - 259,1 ***         

Niveaux de significativité : ns, non significatif ; P ≤ 0,05, * ; P ≤ 0,01, ** ; P ≤ 0,001, ***. La signification des 

abréviations est présentée dans la partie Matériel et Méthodes. 
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2.3. Analyses statistiques 

Les analyses statistiques ont été réalisées à l’aide du logiciel R (R Development Core Team, 

2010). Les moyennes sont présentées avec leur erreur standard (ES) et tous les tests 

statistiques ont été considérés significatifs à P ≤ 0,05. Pour chaque variable, l’ajustement des 

données individuelles à une distribution gaussienne a été testé à l’aide du test de Shapiro-

Wilk.  

Une analyse de variance à un facteur (ANOVA 1F) a été réalisée indépendamment pour 

chaque site : 

Yij = µ + Bi + Gj + εij 

où Yij correspond à la variable testée, µ correspond à la moyenne de la variable testée, Bi 

correspond à l’effet du bloc i (considéré comme fixe), Gj correspond à l’effet du génotype j 

(considéré comme aléatoire), et εij correspond à la valeur résiduelles du modèle.  

Une analyse de variance à deux facteurs (ANOVA 2F) afin de tester les effets du génotype, du 

site et de leur interaction : 

Y’jk = µ + Gj + Sk + Gj × Sk + εjk 

où Y’jk correspond à la variable testée ajustée aux effets bloc (Y’=Y-Bi), Sk correspond à l’effet 

du site (fixe), et Gj × Sk correspond à l’interaction entre l’effet du génotype et l’effet du site 

(aléatoire). Afin de quantifier l’importance relative de chaque effet, les composantes de la 

variance σ2
G, σ2

S, σ2
G×S et σ2

ε ont été estimées par la méthode de restriction du maximum de 

vraisemblance (Restricted Maximum Likelihood method, REML). 

Indépendamment pour chaque site, les relations entre variables ont été analysées par des 

régressions linéaires [coefficient de corrélation de Pearson (rp)] sur les moyennes 

génotypiques. Les classements génotypiques entre sites ont été analysés par des régressions 

linéaires [coefficient de corrélation de Spearman (rs)] sur les moyennes génotypiques.  

 



 

 

Tableau 5. Corrélations de rang de Spearman entre Échigey et Saint-Cyr-en-Val pour chaque caractère étudié (A) et 

matrice des corrélations linéaires de Pearson (B) entre caractères à Échigey (partie supérieure, Italique) et à Saint-Cyr-en-Val 

(partie inférieure, gras). Les corrélations de rang de Spearman et de Pearson ont été réalisées avec les moyennes génotypiques 

(n = 56). La signification des abréviations est présentée dans la partie Matériel et Méthodes. 

 

A TigedomS BranchesdomS BiomS Ht Circ. Ntige Ctige NUE Nexport 
ECH vs. SCV 0,35** 0,25ns 0,22ns 0,19ns 0,26ns 0,42** 0,16ns 0,43** 0,42** 

          
 B TigedomS BranchesdomS BiomS Ht Circ. Ntige Ctige NUE Nexport 

TigedomS  0,69*** 0,79*** 0,49*** 0,67***    0,64*** 

BranchesdomS 0,63***  0,82***  0,64***    0,73*** 

BiomS 0,51*** 0,68***  0,43*** 0,83***    0,88*** 

Ht 0,56***  0,33*  0,59*** -0,47***  0,40** 0,28* 

Circ. 0,63*** 0,54*** 0,81*** 0,58***     0,76*** 

Ntige    -0,54***    -0,97***  
Ctige      -0,49***    
NUE    0,50***  -0,97*** 0,47***  -0,34* 

Nexport 0,38** 0,59*** 0,90***  0,68*** 0,41** -0,28* -0,42***  

 
Niveaux de significativité : ns, non significatif ; P ≤ 0,05, * ; P ≤ 0,01, ** ; P ≤ 0,001, ***. 
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2. Résultats 

Tous les caractères étudiés étaient différents entre génotypes (G) à l’exception de Ctige à SCV 

(Tableau 4). Cet effet était dépendant du site (interaction génotype × site (G × S) 

significative) pour tous les caractères étudiés (Tableau 4). Quel que soit le caractère 

considéré, la variabilité phénotypique observée était principalement liée à la composante 

environnementale (Site) à l’exception de Ntige, Ctige et NUE (Tableau 4).  

Malgré leur significativité pour TigedomS (rs = 0,35, P ≤ 0,01), NUE (rs = 0,43, P ≤ 0,01), 

Ntige (rs = 0,42, P ≤ 0,01) et Nexport (rs = 0,42, P ≤ 0,01), les coefficients de rang de Spearman 

étaient modérés à faibles, indiquant des modifications dans le classement des génotypes entre 

sites pour tous les caractères (Tableau 5A). 

Tous les caractères étudiés étaient différents entre sites (S) (Figure 9, Tableau 4). Les 

valeurs les plus élevées de BiomS, Ctige, NUE et Nexport ont été obtenues à ECH alors que les 

valeurs de Ntige étaient plus élevées à SCV (Tableau 4). À ECH comme à SCV, les caractères 

liés à la productivité étaient corrélés positivement entre eux (Tableau 5B). L’efficience 

d’utilisation de l’azote (NUE) était corrélée positivement avec Ht (rp = 0,40** à ECH et rp = 

0,50*** à SCV) et négativement avec Ntige aux deux sites (rp = -0,97*** à ECH et rp = -

0,97*** à SCV). Enfin, Nexport était corrélé à tous les autres caractères aux deux sites à 

l’exception de Ntige et Ctige à ECH et de Ht à SCV. 

3.  Discussion 

Le site d’Échigey se distinguait du site de Saint-Cyr-en-Val par des valeurs significativement 

plus élevées de biomasse de cépée (respectivement 1623,6 g vs. 470,6 g), de rendement 

(respectivement 12,2 t ha-1 an-1 vs. 1,7 t ha-1 an-1), de NUE (respectivement 228,1 kg MS kg-1 

N vs. 181,8 kg MS kg-1 N) et de taux d’exportation d’azote (respectivement 26,3 kg N ha-1 an-

1 vs. 9,8 kg N ha-1 an-1) et des valeurs moins élevées de teneur en azote de la tige 

(respectivement 4,7 mg g-1 vs. 5,8 mg g-1). De façon globale, les valeurs de biomasse, 

rendement, NUE et Nexport étaient plutôt faibles en comparaison de celles rapportées dans la 

littérature sur peuplier. En effet, en conditions non limitantes en eau et en nutriments, des 

rendements de 14 t ha-1 an-1 à 35 t ha-1 an-1 ont été observés pour P. trichocarpa × P. 

deltoides (Heilman & Fu-Guang, 1993; Scarascia-Mugnozza et al., 1997; Liberloo et al., 

2006) et P. maximowiczii × P. nigra (Labrecque & Teodorescu, 2005).  



 

 

 

 

 

Figure 9. Boîtes à moustaches de la biomasse sèche aérienne (A), la hauteur (B), la circonférence (C), la teneur en 

carbone de la tige (Ctige) (D), le taux d’exportation d’azote (Nexport) (E) et NUE (F) à Échigey et à Saint-Cyr-en-Val. Chaque 

boîte représente le quartile situé au dessous (Q1) et au dessus (Q3) de la valeur médiane. La ligne horizontale au sein de 

chaque boîte représente la médiane génotypique. Les barres verticales représentent les valeurs minimales et maximales, 

excepté pour les génotypes qui sont à plus de 1,5 fois du haut de l’interquartile (Q3 – Q1). 
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Cependant, la majorité des travaux rapporte des rendements variant de 10 t ha-1 an-1 à 15 t ha-1 

an-1 pour P. trichocarpa (Hofmann-Schielle et al., 1999), P. trichocarpa × P. deltoides 

(Berthelot, 2001 ; Laureysens et al., 2004 ; Rae et al., 2004, 2008 ; Vande Walle et al., 2007 ; 

Marron et al., 2010) et P. deltoides × P. nigra (Aravanopoulos, 2010 ; Marron et al., 2010) en 

l’absence de fertilisation et d’irrigation. Les valeurs plus élevées de biomasse de cépée, 

rendement, et Nexport observées à Échigey peuvent être en partie expliquées par les conditions 

environnementales de croissance des arbres. En effet, le site d’Échigey présentait un sol à la 

fois plus riche en nutriments et mieux alimenté en eau (Chapitre 2.1). Ainsi, au cours de la 

seconde saison de végétation (année des mesures), le site d’Échigey avait reçu 382 mm de 

précipitations estivales alors que le site de Saint-Cyr-en-Val n’en recevait que 189 mm 

(Chapitre 2.1). De la même manière, les hauteurs les plus importantes ont été observées à 

Échigey. Ce résultat est en accord avec la relation linéaire et positive entre hauteur et 

disponibilité en azote du sol observée par Fang et al. (2008). Toutefois, l’effet de la teneur en 

azote du sol ne peut pas être dissocié de celui lié au cumul des précipitations estivales dans 

cette étude ; l’effet du contexte pédoclimatique global est discuté. Il a par ailleurs été observé 

que la température, la texture du sol, l’humidité du sol ou encore la quantité de nutriments 

disponibles dans le sol pour les plantes affectaient leur croissance. Ainsi, la productivité était 

favorisée sur les sols riches et/ou bien alimentés en eau pour des espèces telles que le peuplier 

(Berthelot, 2001 ; Liberloo et al., 2004 ; Zhang et al., 2005 ; Marron et al., 2007 ; Fang et al., 

2008 ; Monclus et al., 2009 ; Fichot et al., 2010) ou le saule (Martin & Stephens, 2006 ; 

Glynn et al., 2007 ; Sevel et al., 2012) (Chapitre 3). Cependant, d’autres auteurs n’ont pas 

mis en évidence de différence de productivité en réponse à une fertilisation azotée pour des 

peuplier et des saules cultivés en TTCR suggérant que l’azote n’était pas un nutriment 

limitant la croissance des arbres dans les conditions pédoclimatiques de leur étude (Balasus et 

al., 2012). 

Les valeurs de NUE observées dans cette étude, variant de 118 kg MS kg-1 N à 368 kg MS 

kg-1 N, étaient comparables à celles rapportées dans la littérature pour les peupliers (variant de 

145 kg MS kg-1 N à 450 kg MS kg-1 N ; Heilman & Stettler, 1986 ; Lodhiyal et al., 1995a ; 

Lodhiyal & Lodhiyal, 1997 ; Jug et al., 1999 ; Berthelot et al., 2000 ; Li et al., 2012) et pour 

les saules (204 kg MS kg-1 N à 344 kg MS kg-1 N) (Adegbidi et al., 2001 ; Tharakan et al., 

2005). Ces valeurs étaient également comparables voir légèrement plus élevées que celle 

rapportées pour le miscanthus (135 kg MS kg-1 N à 200 kg MS kg-1 N ; (Beale & Long, 1997 ;  
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Jørgensen, 1997 ; Jørgensen & Schelde, 2001) et plus faibles que celles rapportées pour 

l’eucalyptus (155 kg MS kg-1 N à 822 kg MS kg-1 N ; Herbert, 1996 ; Laclau et al., 2000 ; 

Safou-Matondo et al., 2005). Les valeurs de NUE étaient plus élevées à Échigey qu’à Saint-

Cyr-en-Val (respectivement 228,1 kg MS kg-1 N vs. 181,8 kg MS kg-1 N). Ces résultats ne 

sont pas en accord avec le principe fondamental de la théorie de NUE qui est que les plantes 

croissant dans un environnement pauvre en azote sont moins productives mais plus efficientes 

pour utiliser l’azote que les plantes se développant dans un milieu riche en azote (Berendse & 

Aerts, 1987 ; Adegbidi et al., 2001 ; Gornall & Guy, 2007 ; Adler et al., 2008 ; Weih et al., 

2011). Ainsi, il a été montré qu’une diminution de la disponibilité en azote était souvent 

associée à une augmentation de NUE pour de nombreuses espèces ligneuses telles que Pinus 

resinosa Ait., Acer pensylvanicum L. et Prunus pensylvanica L. (Elliott & White, 1993), y 

compris pour le peuplier (Kubiske et al., 1997 ; Rivest et al., 2009). Par ailleurs, il a été 

observé que l’efficience d’utilisation de l’azote augmentait avec l’âge (et donc la longueur des 

cycles de rotations) par l’intermédiaire de l’augmentation du rapport écorce/bois (Lodhiyal et 

al., 1995b). Il a en effet été rapporté par de nombreux auteurs que l’écorce est plus riche en 

azote que le bois (Hansen & Baker, 1979 ; Cromer & Williams, 1982 ; Ericsson et al., 1992 ; 

Laclau et al., 2000). Les concentrations en azote sont plus élevées dans l’écorce que dans le 

bois à cause d’une activité métabolique importante et d’une fonction de stockage dans les 

tiges afin de servir de réserve pour permettre la reprise de croissance l’année suivante. Cela a 

été observé pour le saule (Sander & Ericsson, 1998) et le peuplier (Heilman & Stettler, 1986). 

Ainsi, sachant que les arbres de Saint-Cyr-en-Val étaient plus petits que ceux d’Échigey, leur 

proportion d’écorce par rapport à la biomasse totale de la tige devait être plus importante, 

entrainant ainsi des valeurs plus élevées de Ntige et donc de plus faibles valeurs de NUE. 

Considérant cela, et sachant que les futurs cycles dureront au moins trois ans, les valeurs de 

NUE devraient augmenter par rapport à la première rotation en raison de la diminution de la 

proportion d’écorce dans la biomasse récoltée (Adegbidi et al., 2001). Cette hypothèse est 

appuyée par le fait que la gamme de variation de Ntige observée dans notre étude (4,4 mg g-1 à 

Saint-Cyr-en-Val et 4,7 mg g-1 à Échigey) était comparable à celles rapportées dans la 

littérature pour des jeunes plants de peupliers et de saules (Alban, 1985 ; Nilsson & Ericsson, 

1986 ; Ericsson et al., 1992 ; Jug et al., 1999), mais supérieure à celle reportée pour des 

peupliers plus âgés (de 5 à 8 ans : 1,2 mg g-1 ; Lodhiyal et al., 1995b). Cette différence, bien 
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que dépendante de la biomasse totale, illustre bien le risque d’appauvrissement des sols en 

azote lié à l’exportation de bois jeune dans les systèmes de culture à très courte rotation.  

La gamme de variation observée pour Nexport (de 7,9 kg N ha-1 an-1 à 64,6 kg N ha-1 an-1 à 

Échigey et de 3,3 kg N ha-1 an-1 à 23,5 kg N ha-1 an-1 à Saint-Cyr-en-Val) englobait celles 

observées pour des génotypes de P. deltoides (de 7,8 à 12,9 kg N ha-1 an-1 ; Swamy et al. 

2006), de P. trichocarpa (de 18 kg N ha-1 an-1 à 58,2 kg N ha-1 an-1 ; Heilman & Norby, 1998 

; Jug et al., 1999), de P. trichocarpa × P. deltoides (de 2 kg N ha-1 an-1 à 25 kg N ha-1 an-1 : 

Gelhaye et al., 1997 ; Berthelot et al., 2000), de P. maximoviczii × P. nigra (11,2 kg N ha-1 

an-1 à 16,8 kg N ha-1 an-1 ; Balasus et al., 2012) et de P. nigra × P. trichocarpa (13 kg N ha-1 

an-1 ; Cote & Camire, 1984). Cependant, les résultats mis en évidence dans notre étude étaient 

comparables pour le site d’Échigey mais inférieurs pour le site de Saint-Cyr-en-Val à ceux 

rapportés pour le saule cultivé en TTCR (de 18 kg N ha-1 an-1 à 86 kg N ha-1 an-1 ; Heilman & 

Norby, 1998 ; Adegbidi et al., 2011), ou encore l’eucalyptus (de 13 kg N ha-1 an-1 à 30 kg N 

ha-1 an-1 ; Merino et al., 2005 ; Safou-Matondo et al., 2005). Ces plus faibles taux 

d’exportation d’azote peuvent être expliqués d’une part, par la plus petite taille des arbres et 

d’autre part, par le fait que dans notre étude, les dispositifs n’étaient pas fertilisés 

contrairement à certaines des études citées ci-dessus. 

Des interactions significatives entre génotype et environnement ont été mises en évidence 

pour tous les caractères étudiés suggérant que les génotypes ne répondaient pas de la même 

façon à leur environnement de croissance. Cet effet d’interaction peut être dû soit à des 

modifications des classements des génotypes entre sites, soit à une différence de gamme de 

variation entre génotypes aux deux sites, soit à une combinaison des deux effets. Bien que les 

coefficients de Spearman entre sites soient dans certains cas significatifs, les valeurs de 

coefficients faibles à modérées montraient que les classements des génotypes étaient peu 

conservés pour la plupart des caractères. Ces résultats suggèrent qu’en fonction du site où la 

culture sera installée, il faudra adapter la sélection des génotypes afin d’obtenir une 

productivité maximale. 

Une corrélation positive, mais modérée, entre la hauteur et NUE aux deux sites a été 

observée dans cette étude. Ces résultats suggèrent que les génotypes les plus productifs 

seraient également les plus efficients pour utiliser l’azote.  
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4.  Conclusion 

Cette étude a permis de mettre en évidence une importante gamme de variation pour tous les 

caractères étudiés aux deux sites. Les génotypes cultivés sur le site d’Échigey montraient des 

valeurs de biomasse, rendement, NUE et Nexport plus élevées que ceux cultivés sur le site de 

Saint-Cyr-en-Val. Le classement des génotypes était peu conservé entre les deux sites pour la 

plupart des caractères. Les génotypes les plus productifs et les plus efficients pour utiliser 

l’azote étaient également ceux responsables des plus fortes exportations d’azote de la 

plantation lors des récoltes. En effet, bien que les génotypes les plus productifs aient une NUE 

élevée, leur forte production de biomasse entraînait une exportation d’azote de la plantation 

plus importante que les génotypes moins productifs au moment de la récolte. Cette étude 

devra être poursuivie pour des cycles de rotation successifs. En effet, les résultats présentés ici 

sont issus de la première rotation, qui consiste en une phase d’installation de la culture. De 

plus, les arbres n’ayant pas été recépés à la fin de la première année de croissance, ils étaient 

principalement composés d’une ou deux tiges et le système de culture en taillis n’était pas 

encore mis en place. Il serait également intéressant d’étudier l’effet de la densité de plantation 

sur NUE pour ces mêmes hybrides de peuplier. Cela pourra être testé soit en réalisant des 

carottes de bois dans les troncs des arbres cultivés en TCR, soit en attendant la fin du cycle de 

production (huit ans). Ces résultats pourront aussi être comparés à d’autres hybrides de 

peupliers, d’autres espèces utilisées dans les plantations à vocation bioénergétique telles que 

le saule, le robinier ou l’eucalyptus et sous d’autres contextes pédoclimatiques. 
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Résumé de l’article 

Les taillis à très courte rotation (TTCR) de saule à vocation bioénergétique devraient jouer un 

rôle important dans la production de biomasse. Ces plantations sont caractérisées par de fortes 

densités de plantation associées à de fréquentes récoltes pouvant entrainer une diminution 

rapide des ressources du sol. L’utilisation de génotypes capables de produire une importante 

quantité de biomasse en utilisant de moindres quantités d’eau et de nutriments pourrait limiter 

l’appauvrissement en eau et azote du sol. Dans ce contexte, les objectifs étaient d’évaluer 

parmi six génotypes de saule (i) la variabilité de caractères liés à la productivité (e.g. 

biomasse-bois aérienne, hauteur de la tige), les teneurs en azote de la feuille et de la tige, le 

taux d’exportation d’azote de la plantation et l’efficience d’utilisation de l’eau via la 

discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 (Δ13C), (ii) les relations entre ces caractères 

et (iii) la plasticité de ces caractères et de leurs relations en réponse à différents contextes 

pédoclimatiques. Les six génotypes de saule ont été plantés en TTCR sur trois sites dans le 

nord de la France. Ces sites se différenciaient principalement par leurs précipitations et 

teneurs en eau du sol. Une variabilité génotypique significative a été observée pour tous les 

caractères étudiés à l’exception du taux d’exportation d’azote. Les valeurs de chaque caractère 

étaient modulées par le contexte pédoclimatique. Le classement des génotypes entre sites pour 

les caractères liés à la productivité et Δ13C était également dépendant du site. Quel que soit le 

site, Δ13C était corrélé négativement avec la biomasse-bois aérienne et/ou la hauteur de 

l’individu suggérant que les génotypes les plus productifs étaient aussi les plus efficients vis-

à-vis de l’utilisation de l’eau. En conclusion, aucun antagonisme n’a été mis en évidence entre 

la production de biomasse et WUE. Les génotypes les plus productifs et efficients vis-à-vis de 

l’utilisation de l’eau étaient ceux responsables des plus forts taux d’exportation d’azote de la 

plantation.  
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Conclusions, limites et perspectives 

Les objectifs spécifiques de cette thèse visaient à (i) caractériser l’impact de la densité de 

plantation et des conditions pédoclimatiques sur la physiologie des peupliers et des saules 

dédiés à la production de biomasse, (ii) évaluer la variabilité génotypique de caractères liés à 

la productivité, l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) et l’efficience d’utilisation de l’azote 

(NUE) dans une perspective appliquée de sélection variétale, et (iii) juger des relations entre 

ces caractères. Les expériences réalisées sur peuplier ont été conduites sur 56 génotypes 

hybrides de P. deltoides  P. nigra installés en TCR et TTCR sur deux sites se distinguant 

essentiellement par la disponibilité en eau et le niveau de fertilité du sol (Chapitre 2) ; les 

expériences réalisées sur saule ont été menées sur six génotypes hybrides issus du croisement 

de plusieurs espèces de saules cultivés en TTCR à trois sites se distinguant également par leur 

disponibilité en eau et leur niveau de fertilité du sol (Chapitre 3). Dans cette partie, les 

principales conclusions et la contribution des travaux de thèse à l’avancée des connaissances 

sont restituées au regard des objectifs initiaux. Certaines limites directement liées au travail de 

thèse sont également évoquées ainsi que les perspectives qui permettraient d’y remédier. 

D’autres perspectives de travail, plus fondamentales, sont enfin proposées.  

La densité de plantation affecte la production de biomasse et WUE de façon site-

dépendante chez le peuplier. 

L’effet de la densité de plantation sur la croissance des arbres est assez bien documenté, y 

compris chez le peuplier (DeBell et al., 1996 ; Benomar et al., 2012). Une augmentation de la 

densité de plantation favorise le plus souvent la croissance primaire des arbres au détriment  

de la croissance secondaire. En revanche, l’effet de la densité de plantation sur WUE n’avait à 

notre connaissance encore jamais été étudié directement chez les espèces pouvant être dédiées 

à la production de biomasse comme le peuplier ; le peu de résultats présents dans la littérature 

sur ce point pour d’autres espèces est par ailleurs contradictoire (Walcroft et al., 1996 ; 

Warren et al., 2001 ; Woodruff et al., 2002 ; McDowell et al., 2003 ; Querejeta et al., 2008 ; 

Martin-Benito et al., 2010). Or, comprendre comment la densité de plantation affecte à la fois 

des caractères comme la production de biomasse et WUE chez les espèces pouvant être 

cultivées à différentes densités (TCR vs. TTCR par exemple) pourrait fournir des informations 

utiles à la gestion des plantations bioénergétiques. Le dispositif expérimental utilisé dans le 

cadre de ma thèse (2 densités × 2 sites) a non seulement permis de caractériser l’impact de la   
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densité sur la physiologie de l’arbre, mais également d’évaluer dans quelle mesure cet effet 

pouvait être modulé par les conditions pédoclimatiques. 

Lorsque les conditions environnementales sont favorables à la croissance (disponibilité en 

eau non limitante, fertilité importante), une augmentation de la densité de plantation semble 

accentuer principalement la compétition entre arbres pour la lumière, entrainant une 

augmentation de la hauteur des arbres, une diminution de la circonférence et une diminution 

de WUE. Bien que n’ayant pas été directement validé dans le cadre de la thèse, l’effet sur 

WUE s’explique probablement par un ombrage plus important à forte densité, une 

assimilation nette de CO2 plus faible (McDowell et al., 2003) et donc un rapport A/gs plus 

faible. En revanche, lorsque les conditions environnementales sont moins favorables à la 

croissance (et notamment lorsque la disponibilité en eau du sol devient limitante), une 

augmentation de la densité de plantation semble accentuer davantage la compétition entre 

arbres pour l’acquisition de la ressource en eau, conduisant à un effet limité sur la hauteur des 

arbres mais surtout à une augmentation de WUE. En fait, la disponibilité en eau étant déjà 

limitante à faible densité, une augmentation de la densité d’arbres accentue encore plus le 

problème ; la croissance est alors moins importante, les stomates probablement moins ouverts 

afin de limiter les pertes en eau à l’échelle de la feuille d’où une plus forte WUE.  

Dans le cadre du dispositif expérimental utilisé, les effets liés à la fertilité et à la 

disponibilité en eau du sol étaient confondus. Afin de découpler de façon plus claire les effets 

liés à chaque facteur, il faudrait travailler sur des sites se distinguant pour un seul des facteurs 

à la fois. Il aurait été envisageable d’irriguer les plantations afin que les arbres soient cultivés 

en conditions hydriques optimales et que la fertilité soit le seul facteur permettant de 

différencier les sites entre eux.  

 

Relations production de biomasse – WUE et applications potentielles.  

Une relation linéaire et négative entre production de biomasse et 13C (i.e. positive entre 

production de biomasse et WUE) a été observée, dans le cas du saule, sur les sites d’Échigey 

et de Brinon-sur-Sauldre ; aucune relation significative n’a pu être mise en évidence au site de 

Guémené-Penfao. Chez le peuplier, une relation linéaire et négative a également été observée 

entre la circonférence (un indicateur de la production de biomasse) et 13C pour les génotypes 

cultivés en TCR au site d’Échigey uniquement ; aucune relation n’a pu être mise en évidence 

dans les trois autres conditions (i.e. TTCR d’Échigey et TCR – TTCR de Saint-Cyr-en-Val). 

La relation positive entre production de biomasse et WUE est souvent interprétée dans la  
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littérature comme le résultat d’un contrôle des variations de WUE par des variations de 

capacités photosynthétiques (Farquhar et al., 1989 ; Monclus et al., 2009), alors que l’absence 

de relation significative entre les deux caractères est couramment interprétée comme le 

résultat d’un contrôle plus important des variations de WUE par des variations de 

conductance stomatique à la vapeur d’eau (Farquhar et al., 1989). Cependant, les résultats 

obtenus à la fois sur saule et peuplier dans le cadre de ma thèse montrent que ces 

interprétations ne sont pas toujours applicables. Sur saule par exemple, bien que l’on ait 

observé une relation positive entre production de biomasse et WUE, les mesures d’échanges 

de gaz ont clairement montré que c’était davantage les variations de conductance stomatique 

qui expliquaient les variations de WUEi. Par ailleurs, sur peuplier, la relation négative 

observée dans tous les cas entre Δ13C et les teneurs surfaciques en azote suggère que les 

variations de capacités photosynthétiques contribuent aux variations de WUEi, alors 

qu’aucune relation entre production de biomasse et Δ13C n’a pu être observée dans trois cas 

sur quatre. 

Ces résultats soulignent le fait que l’analyse des relations croissance – WUE est plus 

complexe. Plusieurs facteurs peuvent notamment expliquer pourquoi aucune relation entre les 

deux caractères n’est observée dans certains cas. 

 

1. Tout d’abord, les variations observées pour les caractères considérés peuvent s’avérer 

plus ou moins importantes en fonction des conditions environnementales. Pour les 

saules cultivés à Guémené-Penfao par exemple, c’est-à-dire au site où aucune relation 

n’a pu être mise en évidence, la variabilité observée pour la production de biomasse 

était très faible en comparaison de celle observée aux deux autres sites en raison de la 

plus faible disponibilité en eau (inférieure à 20% sur la saison de croissance). De la 

même manière, l’expression de la variabilité pour la circonférence des peupliers 

cultivés en TTCR à Saint-Cyr-en-Val était également réduite en comparaison de celle 

observée dans les autres conditions de culture. Ainsi, une amplitude de variation plus 

restreinte limite la possibilité de mettre en évidence une relation. 

 

2. Ensuite, les différences de pas de temps d’intégration entre les deux caractères tels 

qu’ils ont été mesurés dans le cadre de cette thèse peuvent également contribuer à 

flouter la relation. La production de biomasse intègre deux années de croissance alors  
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que la signature en 13C de la feuille reflète majoritairement la durée de développement 

de la feuille, soit quelques semaines. 

 

3. Enfin, la production de biomasse et ∆13C sont des caractères complexes qui dépendent 

fondamentalement d’autres caractères morphologiques et physiologiques, plus ou 

moins indépendants les uns des autres en fonction des conditions environnementales 

(Figure 10). Ce schéma complexe illustre pourquoi les deux caractères peuvent donc 

être en partie sinon totalement découplés d’un point de vue fonctionnel. La production 

de biomasse reflète finalement l’intégral du taux de croissance (RGR) sur les deux 

années. Le RGR est lui-même contrôlé par plusieurs caractères, dont l’importance 

relative varie avec le temps (Shipley et al. 2000) et les espèces (Lamers et al., 2006) : 

le rapport entre la biomasse foliaire et la biomasse totale de l’arbre (Leaf Mass Ratio, 

LMR) qui représente l’allocation en carbone au compartiment foliaire, la surface 

massique foliaire (Specific Leaf Area, SLA) qui représente la surface assimilatrice 

pour un investissement en carbone donné, et enfin le taux d’assimilation net de CO2 

(Net Assimilation Rate, NAR) qui représente le fonctionnement photosynthétique de 

la feuille (Figure 10). Les valeurs de Δ13C reflètent quant à elles l’intégral de WUEi 

(c’est-à-dire le rapport entre l’assimilation nette de CO2 et la conductance stomatique 

à la vapeur d’eau) sur le pas de temps de développement de la feuille. 

 

Lorsque la relation entre production de biomasse (ou ses déterminants) et WUE a été détectée, 

elle était toujours positive. Une des explications possibles pourrait être que les variations 

génotypiques pour les capacités photosynthétiques sont à l’origine à la fois de la variabilité 

observée pour la production de biomasse et WUE (Figure 10) ; cependant, il ne nous est pas 

possible de vérifier cette explication à l’aide de nos résultats puisque nous n’avons pas réalisé 

de mesures d’échange de gaz sur les peupliers. Une autre explication peut être également 

proposée. De façon intéressante, la relation a systématiquement été observée sur les sites où 

les conditions environnementales étaient les plus favorables à la croissance, qu’il s’agisse du 

peuplier ou du saule. Or, lorsque la croissance est importante, les arbres présentent une 

surface foliaire totale généralement plus importante (Barigah et al., 1994). Une canopée plus 

développée est inévitablement associée à des pertes en eau par transpiration potentiellement 

plus importantes. Ces pertes en eau plus importantes à l’échelle de l’arbre pourraient alors être  
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compensées à l’échelle de la feuille par une meilleure régulation stomatique, augmentant dans 

le même temps l’efficience d’utilisation de l’eau. 

Bien que la relation entre croissance et WUE soit variable, aucun antagonisme n’a pu être 

observé entre les deux caractères. De plus, l’essentiel du matériel végétal utilisé dans le cadre 

de ces travaux de thèse (48 sur 56 génotypes de peuplier) est actuellement en cours de test  

par le Groupement d’Intérêt Scientifique - Peuplier français (GIS-Peuplier) et la société 

italienne Alasia Franco Vivai. Nos travaux ont notamment montré une gamme de variations 

importante pour les caractères d’intérêt. D’un point de vue appliqué, cela laisse donc l’espoir 

de pouvoir sélectionner à termes chez les hybrides P. deltoides × P. nigra des génotypes 

efficients pour l’utilisation de l’eau sans pour autant contre-sélectionner sur le niveau de 

productivité ; ce résultat confirme les résultats déjà obtenus sur d’autres génotypes P. 

deltoides  P. nigra (Monclus et al., 2006, 2009 ; Bonhomme et al., 2008 ; Dillen et al., 

2011b). Il semble également possible pour les saules de sélectionner des génotypes efficients 

pour l’utilisation de l’eau sans contre-sélectionner sur le potentiel de production. Toutefois, 

seuls six génotypes déjà commercialisés ont été évalués dans ces travaux de thèse ; un plus 

grand nombre de génotypes permettrait de confirmer ces résultats. Parmi les six génotypes de 

saule utilisés, il semble toutefois préférable de planter les génotypes issus de l’European 

Willow Breeding Partnership (EWBP) qui présentaient dans les trois sites utilisés dans cette 

étude les productions de biomasse et les efficiences d’utilisation de l’eau les plus élevées. 

 

Interactions Génotype  Environnement et sélection variétale. 

L’évaluation des interactions Génotype  Environnement (G  E) revêt une importance 

particulière pour la sélection d’espèces plantées telles que le peuplier et le saule. De profonds 

changements entre environnements de croissance dans le classement des génotypes pour leurs 

performances physiologiques peuvent en effet réduire la pertinence du déploiement de 

génotypes à grande échelle. Dans la suite de ce chapitre, les environnements de croissance  

correspondent au site (S) et à la densité de plantation (D). On parlera donc successivement 

d’interaction Génotype  Site (G  S) et d’interaction Génotype  Densité de plantation (G  

D). 

Nos travaux réalisés sur peuplier ont permis de mettre en évidence d’importantes 

interactions G  S pour tous les caractères étudiés pour le peuplier associées à des 

modifications de classements très importantes entre sites (Chapitres 2.1 et 2.2). Il est donc 

 



 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 10. Représentation schématique des sources de variations des caractères à l’origine de l’absense d’observation de 

la relation entre production de biomasse (marron) et efficience d’utilisation de l’eau (bleu). Les flèches indiquent les relations 

entre caractères. 

Abréviations : ∆13C, discrimination isotopique vis-vis du carbone 13 ; A, assimilation nette de CO2 ; gs, conductance 

stomatique à la vapeur d’eau ; LMR, leaf mass ratio ; Na, teneur en azote foliaire exprimée par unité de surface ; NAR, net 

assimilation rate ; SLA, specific leaf area ; WUEi, intrinsic water-use efficiency.  
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 difficile d’envisager l’identification de quelques génotypes performants sur une large gamme 

de conditions pédoclimatiques. La sélection devrait être réalisée de façon site-dépendante. En 

revanche, les interactions G  D étaient moins importantes que les interactions G  S et 

étaient associées à de moindres modifications de classements des génotypes entre densités de 

plantation (Chapitre 2.1). Ainsi, pour un contexte pédoclimatique donné, il semble possible 

d’identifier des génotypes qui soient à la fois performants en TCR et en TTCR. 

Dans le cas du saule (Chapitre 3), les interactions G  S étaient dépendantes des 

caractères considérés. Ainsi, des interactions G  S significatives étaient observées pour la 

production de biomasse et le taux d’exportation d’azote alors qu’aucune interaction n’était 

observée pour 13C. Toutefois, cette étude ne comparait que six génotypes et nécessite d’être 

confirmée sur un plus grand nombre de génotypes afin de conclure sur cet aspect. Les 

interactions G  D n’ont pas été étudiées pour les saules puisqu’ils sont cultivés uniquement 

en TTCR.  

Comme observé dans la littérature, les plus fortes productions de biomasse sont observées 

dans les conditions de croissanceles plus favorables, c'est-à-dire lorsque la disponibilité en 

eau et la fertilité du sol sont les plus élevées (Marron et al., 2006, 2010 ; Dillen et al., 2011b ; 

Weih, 2001 ; Weih et al., 2006). De façon générale et quelle que soit l’espèce considérée, les 

plus faibles valeurs de ∆13C (i.e. les plus fortes efficiences d’utilisation de l’eau) étaient 

observées aux sites présentant les plus faibles disponibilités en eau du sol. Ces faibles valeurs 

de ∆13C en réponse à une diminution de la disponibilité en eau du sol sont classiquement 

observée chez le peuplier (Zhang et al., 2004 ; Monclus et al., 2009, 2009 ; Fichot et al., 

2010) et le saule (Weih et al., 2006). Lorsque les arbres sont cultivés sur des sites où la 

disponibilité en eau du sol est faible, ces derniers limitent leurs pertes en eau en réduisant leur 

conductance stomatique à la vapeur d’eau, conduisant à de plus fortes valeurs d’efficience 

d’utilisation de l’eau (A/gs). 

Les conditions de croissance au site d’Echigey permettaient une meilleure expression de la 

variabilité génotypique pour les caractères liés à la production de biomasse et NUE pour les 

peupliers et les saules. En revanche, les conditions croissances plus contraignantes observées 

à Saint-Cyr-en-Val pour les peupliers et à Guémené-Penfao pour les saules permettaient une 

meilleure expression de la variabilité génotypique pour ∆13C. Afin de maximiser la gamme de 

variabilité pour les différents caractères étudiés dans ces travaux de thèse, il semble qu’il 

faille cultiver les peupliers et les saules sur des sites se contrastant pour leurs disponibilités en 

eau du sol. Les larges gammes de variabilité observées pour la production de biomasse, NUE   
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et WUE suggèrent que le potentiel existe au sein du set de génotypes de peupliers et de saules 

utilisé dans le cadre de ces travaux de thèse pour sélectionner des génotypes productifs et 

efficients pour utiliser l’eau et l’azote. 

 

Production de biomasse, efficience d’utilisation de l’azote et taux d’exportation de 

l’azote.  

Il a été rapporté dans la littérature que les arbres poussant dans des conditions contraignantes 

en termes de fertilité présentent généralement des efficiences d’utilisation de l’azote (NUE) 

élevées (Berendse & Aerts, 1987 ; Elliott & White, 1993 ; Kubiske et al., 1997 ; Adegbidi et 

al., 2001 ; Gornall & Guy, 2007 ; Adler et al., 2008 ; Rivest et al., 2009 ; Weih et al., 2011a). 

Or, nous avons pu observer que les peupliers cultivés à Saint-Cyr-en-val présentaient des 

valeurs de NUE plus faibles que ceux cultivés à Échigey. Ces plus faibles valeurs de NUE 

observées à Saint-Cyr-en-Val peuvent être en partie expliquées par la définition de NUE 

utilisée dans cette thèse. Les arbres produisant de faibles quantités de biomasse ont 

généralement un rapport écorce : bois élevé.  Sachant qu’une grande partie de l’azote contenu 

dans les parties ligneuses se situe dans l’écorce (Sander & Ericsson, 1998 ; Rytter, 2002 ; 

Adler et al., 2005), et que les arbres cultivés à Saint-Cyr-en-Val présentaient une faible 

production de biomasse avec une forte proportion d’écorce, cela explique les faibles valeurs 

d’efficiences d’utilisation de l’azote observées pour les arbres cultivés à Saint-Cyr-en-Val. 

Des relations opposées entre production biomasse et NUE ont été rapportées dans la 

littérature ; positive entre hauteur et NUE pour le saule (Tharakan et al., 2005) et négative 

entre hauteur en NUE pour le peuplier (Gornall & Guy, 2007). Dans le cadre de ces travaux 

de thèse, nous avons mis en évidence une relation linéaire et positive entre hauteur et 

efficience d’utilisation de l’azote pour les peupliers cultivés en TTCR à Échigey et à Saint-

Cyr-en-Val (Chapitre 2.2). Ces résultats s’opposent à ceux observés par Gornall & Guy 

(2007) et peuvent s’expliquer par (i) une différence en termes de fond génétique du matériel 

végétal (P. trichocarpa vs. P.deltoides  P. nigra) et (ii) une méthode de calcul de NUE 

différente ; Gornall & Guy (2007) ayant utilisé l’efficience photosynthétique d’utilisation de 

l’azote.  

Lorsque l’on raisonne en termes d’exportation en azote de la plantation (Nexport), les génotypes 

de peuplier et de saule les plus productifs sont également ceux qui exportent le plus d’azote de 

la plantation lors des coupes (Chapitres 2.2 et 3). Ces génotypes conduisent donc 

inévitablement à un appauvrissement du sol en termes de fertilité. La production de biomasse,  
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l’efficience d’utilisation de l’azote et le taux d’exportation d’azote de la plantation n’ont été 

évalués que pour les génotypes cultivés en TTCR. En effet, si l’on raisonne sur une durée de 

rotation du TCR de six ans, ces données ne seront disponibles qu’à partir de l’hiver 2016-

2017 sur le site d’Échigey et l’hiver 2017-2018 sur le site de Saint-Cyr-en-Val. Au moment 

de la récolte, les parties aériennes des arbres sont plus âgées dans le TCR que dans le TTCR 

(respectivement six ans vs. trois ans). Sachant que les arbres âgés présentent une proportion 

d’écorce plus faible et que les récoltes sont réalisées de façon beaucoup moins fréquente que 

dans le TTCR, la culture des arbres en TCR devraient conduire à une plus faible exportation 

d’azote de la plantation.  

D’un point de vue appliqué et sachant que la majorité des génotypes de peuplier utilisés 

dans cette étude sont en cours de test, la relation positive entre hauteur et NUE observée aux 

deux sites laisse la possibilité de sélectionner des génotypes productifs et efficients pour 

utiliser l’azote. Toutefois, les relations positives entre NUE et Nexport et entre production de 

biomasse et Nexport observées pour les saules et les peupliers semblent indiquer que lorsque 

l’on sélectionne sur la production de biomasse ou NUE, on contre-sélectionne sur le taux 

d’exportation d’azote de la plantation.  

De façon intéressante, nos travaux n’ont pas permis de mettre en évidence de lien entre 

WUE, estimée via ∆13C, et NUE suggérant qu’il n’y a pas d’antagonisme entre WUE et NUE 

(Figure 11). La mesure de l’efficience photosynthétique d’utilisation de l’azote (PNUE), 

c’est-à-dire le rapport entre l’assimilation nette de CO2 (A, µmol CO2 m-2 s-1) et le contenu en 

azote foliaire exprimé par unité de surface (Na, gN m-2) pourrait fournir le pendant des 

mesures de Δ13C et WUEi réalisées à l’échelle de la feuille. Compte tenu de la lourdeur 

associée à la mesure des échanges de gaz, ces mesures pourraient être réalisées sur un nombre 

plus restreint de génotypes. 

 

Conduire l’étude sur une révolution entière de 20 ans est indispensable. 

Les plantations bioénergétiques conduites en TCR et TTCR sont vouées à rester en place une 

vingtaine d’années et à être récoltées de façon plus ou moins fréquente. Il est donc nécessaire 

d’évaluer comment les performances des génotypes évolueront au cours du temps et ce type 

de données est encore extrêmement rare dans la littérature. À notre connaissance, les seules 

expériences réalisées sur la totalité d’une révolution ont été obtenues sur la plantation TTCR 

de Boom en Belgique sur laquelle différents fonds génétiques (un génotype de P. nigra, trois 

génotypes de P. trichocarpa, trois génotypes P. deltoides  P. nigra, trois génotypes de P. 



 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 11. Relation entre l’efficience d’utilisation de l’azote (NUE, kg MS kg-1 N) et la discrimination isotopique vis-à-

vis du carbone 13 de la matière organique foliaire (Δ13C, ‰) dans le TTCR d’Échigey et de Saint-Cyr-en-Val. Les données 

projetées sont les moyennes génotypiques (n = 56). 
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deltoides  P. trichocarpa, six génotypes de P. trichocarpa  P. deltoides, et un génotype de 

P. trichocarpa  P. balsamifera) avaient été plantés en mélange (Ceulemans & Deraedt, 

1999 ; Laureysens et al., 2003, 2005a,b ; Al afas et al., 2008 ; Dillen et al., 2013). Sur cette 

plantation, quatre rotations ont été réalisées sur une période de 16 années. Les principaux 

résultats ont montré que le pourcentage de mortalité augmentait avec les récoltes successives 

mais pas forcément de la même façon pour tous les fonds génétiques (Al afas et al., 2008 ; 

Dillen et al., 2013). Cette étude a également montré que, sur le long terme, les espèces pures 

(P. nigra et P. trichocarpa) pourraient avoir de meilleures performances physiologiques que 

des peupliers hybrides (P. deltoides  P. nigra, P. deltoides  P. trichocarpa, P. trichocarpa 

 P. deltoides, et P. trichocarpa  P. balsamifera) quand elles sont cultivées dans des 

contions sub-optimales (absence d’irrigation, de fertilisation, de traitements fongicides et 

insecticides). Des changements de classement génotypiques pour la production de biomasse 

s’opéraient entre la deuxième et la quatrième rotation. Cependant, l’analyse des coefficients 

de rang de Spearman montre une grande stabilité des classements entre les deux dernières 

rotations (Dillen et al., 2013). Le suivi des plantations de Saint-Cyr-en-Val et d’Échigey sur 

une révolution complète de TCR et de TTCR permettrait de compléter significativement la 

littérature sur les aspects de gestion à long terme de ce type de plantations. 

 

Quelle espèce utiliser en TTCR sous un climat continental ?  

Une récente méta-analyse compare différentes espèces cultivées en TTCR pour leurs 

potentiels de productivité et leurs efficiences d’utilisation de l’eau (King et al., 2013). Dans 

cette étude, les peupliers, qu’il s’agisse d’espèce pures ou d’hybrides ne se distinguent des 

saules (espèces pures ou hybrides) ni par leurs potentiels de productivité (~ 8 TMS ha-1 an-1 

pour les deux genres), ni par leurs efficiences d’utilisation de l’eau estimée via 13C (~ -28 ‰ 

pour les deux genres). Dans les conditions de croissance les plus favorables (Échigey), les 

peupliers présentaient en moyenne une production de biomasse supérieure aux saules (1623,6 

g vs. 653,3 g, respectivement). Les travaux réalisés dans cette thèse ne nous permettent pas 

non plus de répondre à cette question quand on considère le déséquilibre entre genres en 

termes de nombre de génotypes (56 génotypes pour le peuplier vs. 6 génotypes pour le saule). 

Sur le site le plus favorable à la croissance, les peupliers causaient une plus forte exportation 

d’azote de la plantation que les saules (de 7,9 à 64,6 kg N ha-1 an-1 pour le peuplier et de 1,3 à 

19 kg N ha-1 an-1 pour le saule). Toutefois, les peupliers et les saules présentaient en moyenne  
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les mêmes valeurs de Δ13C (respectivement 20,20 et 20,45‰). Bien que la production de 

biomasse fût supérieure pour les peupliers, les saules présentaient généralement un 

comportement différent après recépage via une augmentation du nombre de tiges par souche 

entrainant par conséquent une hausse de productivité. Après recépage, des saules âgés de deux 

ans produisent entre 15 et 20 tiges par souche alors que les peupliers produisent moins de 10 

tiges par souche (Ceulemans et al., 1996 ; Bergvist & Ledin, 1998). Compte-tenu des résultats 

disponibles dans cette étude et la littérature, il ne nous est actuellement pas possible d’aider au 

choix raisonné de l’espèce à planter en TTCR dans nos régions tempérées. 

 

À quelle densité de plantation faut-il planter le peuplier, TCR ou TTCR ?  

Les données acquises dans le cadre de cette thèse concernent les premières années de vie des 

plantations. Les résultats présentés sur les arbres cultivés en TTCR ne concernent que la 

première rotation d’installation (deux ans, système mono-tige). De la même manière, les 

résultats présentés pour le TCR ne correspondent qu’aux deux premières années de la 

première rotation ; le cycle du TCR allant de six à huit ans, il n’était pas possible d’acquérir 

les données de biomasse et d’efficience d’utilisation de l’azote au cours de ces travaux de 

thèse pour les arbres cultivés en TCR. Nous ne sommes donc pas encore en mesure de 

répondre à cette question. Néanmoins, il semble que lorsque les sites présentent des 

conditions de croissance peu favorables notamment en termes de disponibilité en eau, le fait 

de planter un TTCR pourrait exacerber les phénomènes de compétition entre arbres pour 

l’acquisition de la ressource en eau et limiter la productivité. Le choix de la densité de 

plantation est également très important en fonction du type de valorisation de la biomasse 

souhaité. Si le souhait est de produire de petits arbres destinés à l’industrie papetière, il faudra 

favoriser la culture de type TCR. Cependant, les bénéfices liés à l’exploitation de la plantation 

seront assez espacés dans le temps (tous les 8 à 10 ans) mais restent toutefois beaucoup plus 

fréquents que pour la foresterie traditionnelle (coupes franches à 20, 40 ou 80 ans). En 

revanche, si le souhait de l’exploitant est de produire des plaquettes forestières et des copeaux 

pour l’alimentation de chaufferies à bois par exemple, il faudra favoriser la culture en TTCR. 

De plus, ce type de culture en TTCR permet des bénéfices beaucoup plus rapprochés dans le 

temps (tous les 2 à 4 ans) mais probablement moins importants que la culture en TCR. 
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L’utilisation d’espèces fixatrices d’azote comme le robinier pour la production de 

biomasse : une alternative à la fertilisation azotée 

Les cultures ligneuses à vocation bioénergétique (TCR et TTCR) reposent sur l’utilisation 

d’espèces capables de produire un maximum de biomasse en un minimum de temps, 

préférentiellement sur des terres peu propices à l’agriculture à vocation alimentaire. Ces 

surfaces agricoles sont généralement difficilement fertilisables et/ou irrigables, entraînant des 

coûts de production élevés. La sélection et l’utilisation de matériel végétal utilisant 

efficacement les ressources (eau et nutriments) constituent un premier moyen d’optimiser le 

fonctionnement des plantations, et c’est sur ce point que la thèse était centrée. Une alternative 

complémentaire serait d’utiliser des espèces fixatrices d’azote atmosphérique (N2), telles que 

le robinier, sur des terres peu fertiles afin d’enrichir le sol en azote grâce à la minéralisation 

de la matière organique produite par le robinier. Tout comme le peuplier et le saule, le 

robinier est une espèce pionnière, à croissance rapide, apte au rejet de souche et adaptée à une 

large gamme de conditions édaphiques (Keresztesi, 1988 ; Hanover, 1990), d’où le regain 

d’intérêt actuel pour cette espèce pour la production de biomasse ligneuse à moindre coût. 

A titre exploratoire, des travaux sur l’utilisation du robinier en plantation bioénergétique 

ont été initiés dans le cadre de cette thèse. Notre objectif principal était de comparer deux 

provenances de Robinia pseudoacacia L. cultivées en TCR et en TTCR pour leur 

productivité, WUE via la discrimination isotopique vis-à-vis du 13C (Δ13C) et le taux 

d’exportation d’azote de la plantation. À cet objectif principal s’ajoutait un objectif 

complémentaire, qui était de comparer les résultats observés pour ces deux provenances avec 

ceux observés pour les génotypes de saules présentés dans le chapitre 3. Afin d’apporter des 

éléments de réponse à ces objectifs, deux provenances de robiniers, ‘Nyirseg’ et 

‘Nagybudmerii’, issues de vergers à graines hongrois ont été installées à Guémené-Penfao 

(Loire-Atlantique, France) en TCR et TTCR au printemps 2009. Les expérimentations ont été 

menées en parallèle de celles décrites au même site pour le saule dans le chapitre 3. La 

croissance, la production de biomasse, la phénologie, les caractères foliaires et la 

minéralomasse de 10 individus par provenance et par système de culture ont été estimés selon 

les protocoles présentés dans le chapitre 3. 

D’importantes variations intra-provenance ont été observées pour la plupart des caractères 

et ont pu masquer les différences entre provenances et entre systèmes de culture. À titre 

d’exemple, la gamme de variation pour Δ13C en TCR était au minimum de 3‰ pour les deux 



 
 

 
 

 

 

Tableau 5. Moyenne ± erreur standard (ES) des deux provenances de robinier cultivées en TCR (1428 plant / ha) et en 

TTCR (7272 plants / ha) des caractères liés à la productivité, à la phénologie, au feuillage et à la minéralomasse. Ht = hauteur 

de tige, Circ = circonférence de tige, dHt/dt = vitesse de croissance en hauteur, dnf/dt = vitesse d’apparition des feuilles, 

Bioms = biomasse de cépée, Déb. = date de débourrement, Dor. = date d’entrée en dormance, LSV = longueur de la saison de 

végétation, Surf. = surface foliaire individuelle, SLA = specific leaf area, Nfeuille = teneur en azote foliaire, Cfeuille = teneur en 

carbone foliaire, Δ13C = discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13, Nbois = teneur en azote du bois, Cbois = teneur en 

carbone du bois, Nexport = taux d’exportation d’azote. 

 

    TCR   TTCR   

Caractères Nagybudmerii Nyirseg   Nagybudmerii Nyirseg   

Productivité  / croissance             

  Ht (cm) 244,7 ± 15,7 264,7 ± 17,9 
 

236,4 ± 13,4 234,1 ± 15,7   

  Circ (mm) 114,6 ± 7,5 113,1 ± 11,6 
 

92,6 ± 7,8 97,0 ± 8,2   

  dHt/dt (cm jour-1) 0,70 ± 0,10 0,76 ± 0,14 
 

0,65 ± 0,11 0,57 ± 0,11   

  dnf/dt (feuilles jour-1) 0,16 ± 0,02 0,15 ± 0,02 
 

0,13 ± 0,01 0,14 ± 0,02   

  BiomS (g) 
   

535,2 ± 135,8 628,7 ± 114,2   

  Rendement (t ha-1 an-1) 
   

1,83 ± 0,46 2,15 ± 0,39   

Phénologie 
     

  

  Déb. (jour de l’année) 95,1 ± 2,9 93,4 ± 1,9 
 

92,2 ± 2,1 97,3 ± 2,6   

  Dor. (jour de l’année) 268,9 ± 4,4 262,4 ± 5,7 
 

268,2 ± 3,5 258,4 ± 3,9   

  LSV (jours) 176,1 ± 7,3 168,4 ± 7,3 
 

175,7 ± 4,4 162,0 ± 4,3   

Caractères foliaires 
     

  

  Surf. (cm2) 107,3 ± 8,2 137,9 ± 12,2 
 

122,0 ± 15,9 133,4 ± 12,0   

  SLA (cm2 g-1) 149,6 ± 5,4 144,9 ± 6,7 
 

143,5 ± 4,6 130,7 ± 14,8   

  Nfeuille (mg g-1) 39,7 ± 2,5 40,1 ± 2,5 
 

41,5 ± 1,9 41,0 ± 1,4   

  Cfeuille (mg g-1) 477,0 ± 4,6 475,9 ± 4,4 
 

480,8 ± 5,4 485,5 ± 3,7   

  Δ13C (‰) 17,7 ± 0,5 16,7 ± 0,3 
 

16,4 ± 0,4 16,9 ± 0,5   

Minéralomasse 
     

  

  Ntige (mg g-1) 
   

9,6 ± 0,6 9,7 ± 0,5   

  Ctige (mg g-1) 
   

460,4 ± 1,3 460,2 ± 1,4   

  Nexport (kg N ha-1 an-1) 
   

15,5 ± 3,2 20,6 ± 3,8   
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provenances (Tableau 5). Les valeurs moyennes de rendement observées en TTCR étaient de 

1,83 ± 0,46 t MS ha-1 an-1 pour ‘Nagybudmerii’ et de 2,15 ± 0,39 t MS ha-1 an-1 pour 

‘Nyirseg’. Ces résultats sont du même ordre de grandeur que ceux observés sur quatre 

cultivars de robinier âgés de 3 ans (‘Ulloi’, 3,0 tonnes ha-1 an-1 ; ‘Jaszkiséri’ et ‘Nyirségi’, 2,4 

t ha-1 an-1 ; ‘Kiscsalai’, 4,2 t ha-1 an-1) (Rédei et al., 2010). Cependant, des rendements 

atteignant plus de 9,5 t MS ha-1 an-1 ont été mesurés dans une plantation de robiniers âgés de 

14 ans (Grünewald et al., 2009). Les faibles rendements de notre étude pourraient être 

expliqués par la faible disponibilité en eau du sol observée à Guémené-Penfao au cours de la 

seconde saison de croissance. L’âge des arbres (deux ans) et le système mono-tige non recépé 

pourraient également être des éléments pouvant expliquer les faibles rendements observés 

dans notre cas. Enfin, les valeurs de Nexport observées en TTCR (15,5 ± 3,2 kg N ha-1 an-1 pour 

‘Nagybudmerii’ et 20,6 ± 3,8 kg N ha-1 an-1 pour ‘Nyirseg’) étaient inférieures aux valeurs 

observées dans l’étude de Quinkenstein et al., (2012) sur des individus âgés de 2 ans 

également cultivés en TTCR (31,8 kg N ha-1 an-1). 

Quel que soit le caractère étudié, aucun effet densité de plantation, aucun effet 

provenance, et aucun effet d’interaction entre provenance et densité de plantation n’ont pu 

être mis en évidence. Bien que le robinier puisse être cultivé à la fois en TCR et en TTCR, 

l’effet de la densité de plantation sur Δ13C reste à notre connaissance non documenté chez le 

robinier et nécessiterait d’être étudié. Malgré l’absence de différences significatives entre 

systèmes de culture, il est intéressant de remarquer que les valeurs moyennes des caractères 

de croissance et de productivité étaient plus élevées dans le TCR que dans le TTCR. Cette 

différence peut sans doute être attribuée à la compétition entre arbres pour l’acquisition des 

ressources plus importante à forte densité de plantation. Ces résultats sont comparables à ceux 

observés pour les peupliers cultivés à Saint-Cyr-en-val, suggérant que l’augmentation de la 

densité de plantation accentue la compétition pour l’acquisition des ressources en eau, 

principalement lorsque cette ressource est limitante. 

En TTCR, tout comme pour les Salicacées, la hauteur et la circonférence des tiges étaient 

corrélées positivement au rendement (rp = 0,76*** et rp = 0,94***, respectivement). Aucun 

lien entre Δ13C et Nfeuille n’a pu être mis en évidence chez le robinier, suggérant que les 

principales sources de variations de WUEi sont principalement issues de variation de la 

conductance stomatique à la vapeur d’eau (Farquhar et al., 1989). De plus, aucun lien 

significatif entre Δ13C et le rendement n’a été observé, venant conforter cette hypothèse. En 

accord avec d’autres travaux réalisés sur d’autres espèces ligneuses telles que le peuplier et le 



 

 
 

 

Tableau 6. Moyenne ± erreur standard des caractères liés à la productivité, à la phénologie, au feuillage et à la 

composition minérale du bois pour le robinier (n = 20) et le saule (n = 60) cultivés  en TTCR uniquement. Voir la légende du 

tableau 5 pour les abréviations. 

 

Caractères Saule Robinier 

Productivité / croissance     
  Ht (cm) 242,5 ± 6,9 235,3 ± 10,2 
  Circ (mm) 54,8 ± 1,2 94,8 ± 5,6 

  dHt/dt (cm jour-1) 0,68 ± 0,03 0,61 ± 0,08 
  dnf/dt (feuilles jour-1) 0,36 ± 0,01 0,13 ± 0,01 
  BiomS (g) 137,0 ± 11,3  582,0 ± 87,0 
  Rendement (t ha-1 an-1) 0,7 ± 0,1 2,1 ± 0,3 
Phénologie     
  Déb. (jour de l’année) 66,9 ± 0,7 94,8 ± 1,8 
  Dor. (jour de l’année) 250,3 ± 2,2 263,3 ± 2,8 
  LSV (jours) 183,4 ± 2,1 168,8 ± 3,4 
Caractères foliaires     
  Surf. (cm2) 12,6 ± 0,6 128,0 ± 9,7 
  SLA (cm2 g-1) 87,0 ± 1,8 136,7 ± 8,0 
  Nfeuille (mg g-1) 16,8 ± 0,4 41,2 ± 1,1 
  Cfeuille (mg g-1) 466,9 ± 1,1 483,3 ± 3,2 
  Δ13C (‰) 19,9 ± 0,1 16,7 ± 0,3 

Minéralomasse     
  Ntige (mg g-1) 4,2 ± 0,1 9,6  ± 0,4 
  Ctige (mg g-1) 464,4 ± 0,4 460,3 ± 0,9 
  Nexport (kg N ha-1 an-1) 2,7 ± 0,2 19,2 ± 2,6 
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saule, ces résultats suggèrent qu’il serait possible de sélectionner des individus à la fois 

productifs et efficients pour l’utilisation de l’eau (Rae et al., 2004 ; Monclus et al., 2006 ; 

Weih et al., 2006, Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al., 2011). 

De façon générale, le robinier se différenciait du saule pour tous les caractères étudiés 

(Tableau 6). Le robinier présentait des valeurs de biomasse sèche plus de trois fois supérieures 

à celles du saule (Figure 12A). Le taux d’exportation d’azote de la plantation (Nexport) était 

plus de sept fois plus élevé pour les robiniers que pour les saules (Tableau 6, Figure 12C). 

Cependant, il ne nous est pas possible de séparer la proportion d’azote issue du sol de celle 

issue de la fixation symbiotique. Il a été montré que l’utilisation d’espèce fixatrice de N2 

permettait d’augmenter la quantité d’azote présente dans les tissus de plantes non fixatrices de 

N2 utilisées à des fins de production de biomasse (Coté & Camire, 1984). Ainsi, lorsque les 

peupliers étaient cultivés seuls, 13 kg N ha-1 étaient présents dans les tissus alors que 48 kg N 

ha-1 étaient présents dans les tissus des peupliers cultivés en mélange avec de l’aulne. De plus, 

cela permettait également de produire de la biomasse ligneuse tout en restaurant des sols et 

terme de qualité nutritive (Zeleznik & Skousen, 1996 ; Grünewald et al., 2009).  

Le robinier présentait des valeurs de Nfeuille plus de deux fois supérieures à celles 

observées chez le saule (Tableau 6, Figure 12D), tout comme cela a été observé sur des 

espèces tropicales fixatrices et non fixatrices de N2 (Cernusak et al., 2011b). De plus, il a été 

observé à l’échelle foliaire que l’azote présent dans les feuilles d’une espèce fixatrice de N2 

dérivait de la fixation symbiotique de N2 (Pons et al., 2007). Chez les espèces non fixatrices 

de N2, les teneurs en azote foliaire sont directement liées à la disponibilité de l’azote dans le 

sol. Sachant que plus de 70 % de l’azote foliaire est impliqué dans la machinerie 

photosynthétique, le robinier est plus adapté que le saule à pousser dans des endroits 

présentant peu d’éléments nutritifs disponibles pour la croissance des arbres. 

Les valeurs de Δ13C observées pour le robinier étaient inférieures de 3 ‰ à celles 

observées chez le saule (Tableau 6, Figure 12B). Ces résultats sont en accord avec d’autres 

études réalisées sur un plus large éventail d’espèces ligneuses montrant que les espèces 

fixatrices d’azote sont généralement plus efficientes vis-à-vis de l’utilisation de l’eau que les 

espèces non fixatrices d’azote (Schulze et al., 1998 ; Zheng & Shangguan, 2007a,b ; King et 

al., 2013). Ces résultats suggèrent qu’en plus d’être plus productifs que les saules, les 

robiniers utilisent plus efficacement l’eau. Il faut néanmoins garder en mémoire que le site de 

Guémené-Penfao a subi une sécheresse estivale sévère en 2010 (cf. chapitre 3) et que le  

robinier a sans doute mieux supporté que le saule ces conditions particulières.  
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Les travaux réalisés sur robinier dans le cadre de cette thèse restent exploratoires et 

nécessitent d’être confirmés sur des rotations successives. À notre connaissance, la relation 

entre ∆13C et WUEi n’a pas été validée pour le robinier et nécessiterait d’être étudiée afin de 

confirmer que ∆13C est bien un estimateur de WUEi chez le robinier. L’utilisation de 

plantations mixtes peuplier – robinier pourrait également être une alternative à la fertilisation 

minérale des plantations bioénergétiques. Les peupliers bénéficieraient pour leur croissance 

des exsudats racinaires des robiniers et du retour d’une partie de l’azote atmosphérique via la 

minéralisation de la litière comme cela a déjà été observé dans la littérature (Coté & Camire, 

1984 ; Cernusak et al., 2011b). L’UMR EEF est impliquée dans le projet INTENS&FIX, 

financé par le programme Systerra de l’Agence Nationale de la Recherche française sur la 

période 2011-2014, qui traite de l’intensification écologique des plantations forestières à 

travers l’association d’espèces fixatrices d’azote en mélange avec des espèces non fixatrices 

d’azote. Un dispositif expérimental de peuplier – robinier cultivé en TCR a d’ailleurs été 

installé sur le site de Saint-Cyr-en-val. Quatre thèses sont actuellement en cours sur le projet 

INTENS&FIX au sein de l’UMR EEF. 
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Julien TOILLON 

Variabilité génétique et plasticité de l’efficience d’utilisation  
des ressources (eau et azote) chez les Salicacées cultivées  

en taillis à courte et très courte rotations 

Cette thèse visait à (i) caractériser l’impact de la densité de plantation et des conditions pédoclimatiques sur la 
physiologie des peupliers et des saules dédiés à la production de biomasse, (ii) évaluer la variabilité génétique de 
caractères liés à la productivité, l’efficience d’utilisation de l’eau (WUE) et l’efficience d’utilisation de l’azote 
(NUE) dans une perspective appliquée de sélection variétale, et (iii) à juger des relations entre ces caractères. 
Quatre dispositifs expérimentaux ont été installés dans le nord de la France. WUE a été estimée indirectement à 
l’échelle foliaire via la discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13 (Δ13C) et NUE a été estimée à l’échelle 
de la plante entière via le rapport entre la biomasse aérienne et la quantité d’azote présente dans les tiges. Nos 
résultats montrent clairement que l’effet d’une augmentation de la densité de plantation affecte la production de 
biomasse et WUE de façon site-dépendante. Lorsque les conditions environnementales étaient favorables à la 
croissance, une augmentation de la densité de plantation impliquait une augmentation de la hauteur des arbres et 
une diminution de leur circonférence et de leur WUE, ce qui reflétait une compétition accentuée pour la lumière. 
En revanche, lorsque les conditions environnementales étaient moins favorables à la croissance en termes de 
disponibilité en eau et de fertilité du sol, une augmentation de la densité de plantation se traduisait notablement 
par une augmentation de WUE et par une diminution de la circonférence des arbres, ce qui reflétait une 
compétition accentuée pour l’acquisition de la ressource hydrique. Une relation positive entre production de 
biomasse et WUE a été détectée pour les saules et les peupliers uniquement dans les conditions 
environnementales où toute source de compétition était réduite. Une canopée plus développée est inévitablement 
associée à des pertes en eau par transpiration potentiellement plus importantes. Ces pertes en eau plus 
importantes à l’échelle de l’arbre pourraient alors être compensées à l’échelle de la feuille par une meilleure 
régulation stomatique. Les interactions Génotype  Site indiquent qu’il est difficile d’envisager l’identification 
de génotypes performants sur une large gamme de conditions pédoclimatiques. La sélection des génotypes 
devrait donc être réalisée de façon site-dépendante. Enfin, l’absence d’antagonisme entre WUE, NUE et la 
production de biomasse suggère la possibilité de sélectionner des génotypes sur les trois caractères 
indépendamment.  
 

Mots clés : biomasse, discrimination isotopique vis-à-vis du carbone 13, efficience d’utilisation de l’azote, 
efficience d’utilisation de l’eau, peuplier, plantation bioénergétique, plasticité phénotypique, productivité, saule 

 
 

Genetic variability and plasticity of resource-use efficiency  
(water and nitrogen) in Salicaceae grown  

under short-rotation forestry and short-rotation coppice 

This work aimed (i) at characterizing the impact of planting density and pedoclimatic conditions on the 
physiology of poplar and willow dedicated to biomass production, (ii) at evaluating the genetic variability of 
productivity-related traits, water-use efficiency (WUE) and nitrogen-use efficiency (NUE) in a perspective of 
plant breeding, and (iii) at assessing the relationships among these traits. Four experimental plantations were 
established in northern France. Water-use efficiency was indirectly estimated at leaf level through bulk leaf 
carbon isotope discrimination (Δ13C) and NUE was calculated at plant level as the ratio between the aerial 
biomass and the stem nitrogen content. Our results clearly show that increasing planting density affects biomass 
production and WUE depending on site characteristics. At the most favorable site for growth, trees grown at 
higher density displayed taller stems, lower stem circumference, and higher Δ13C, than trees grown at lower 
density indicating that increased tree density mainly accentuated competition for light. Under less favorable 
conditions in terms of water availability and fertility, an increase of planting density involved higher WUE and 
lower stem circumference, likely because of an increased competition for water. Positive relationships between 
biomass production and WUE were detected for poplar and willow only under environmental conditions where 
competition for any resources was reduced. A large canopy is inevitably associated to potentially more important 
transpiration water losses. These higher water losses at plant level could be compensated at leaf level through a 
better stomatal regulation. The Genotype  Site interactions indicated that it is difficult to identify good 
genotypes for a large set of pedoclimatic conditions. The selection of genotypes has to be realized depending on 
the site conditions. Finally, the absence of antagonism between biomass production, WUE, and NUE suggests 
the possibility to select genotypes for these three traits independently. 
  

Key-words: biomass, bioenergy plantations, bulk leaf carbon isotope discrimination, nitrogen-use efficiency, 
phenotypic plasticity, poplar, productivity, water-use efficiency, willow. 
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