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The effects of the soil biotic and abiotic properties on the growth and mycorrhization of
cedar

Abstract

Background: the Atlas cedar is endemic to North Africa. It represents for Morocco an
emblematic essence of great ecological, economic and social interest. The slow growth of its
root system poses a serious threat to the re/afforestation and natural regeneration of this species.
Although mycorrhization helps cedar seedlings to develop roots under unfavorable conditions.
However, our knowledge of the mycorrhization of cedar seedlings is still fragmentary.

Aim: in view of these difficulties encountered by the cedar at the early stages, appears the
need to study the interactions between its roots and the biotic and abiotic factors of the soil, as
well as the search for solutions for the proper development and mycorrhization of roots.

Material and Methods: to achieve these objectives, we have studied the responses of
seedlings, mainly at the level of the root system, to physicochemical, textural, hydromechanical
and microbiological factors of the soil as well as the success of the mycorrhization of cedar in
the juvenile stages.

Results: in response to the textural and physicochemical characteristics of cedar soils,
Cedrus atlantica M. seedlings show a strong dependence on the content of organic carbon,
nitrogen, phosphorus and the granulometric nature of the soil; so that they stimulate the length
and number of secondary roots in some soils while they allow others to predominate in seedling
growth; thus underline the importance of secondary and tertiary roots in determining the
development strategies of the root architecture.

Seedlings from two provenances of C. atlantica M. show a high nitrogen requirement and
a different preference towards nitrogen forms which is mainly manifested at secondary roots.
On the other hand, variations in the cotyledons affect the growth and the response of the
seedlings to the nitrogen form and thus reveal different forms of adaptation to nitrogen nutrition
which are linked to the cotyledons and to the age of seedlings.

The hydromechanical properties of the culture medium profoundly affect the morphology,
physiology and root anatomy of C. atlantica M. seedlings; so, in the extreme cases produce
either an over-stimulation of unbranched main root elongation or a complete inhibition of the
elongation of this root with a lot of reduced lateral roots. At the anatomical level, these
responses are more apparent at the level of the cortex, whereas the vascular bundle determines
the growth strategy adopted by the seedling in response to the hydromechanical conditions of
the culture medium.

The interaction of the native microflora of the cedar forest has a determining effect on the
growth and development of C. atlantica M. seedlings. So that the microbial composition of
some soil stimulates growth and decreases the root density, yet the stimulation of fungal activity
of this same soil shows a negative effect. Generally, this enrichment stimulates the number of
tertiary roots and the root density, to the detriment of the main root and secondary roots,
especially in unfavorable soils.

The elimination of active microorganisms and the nutrient depletion of 6 provenances
of cedar soils have allowed the trapping of 15 species of ectomycorrhizal fungi, including an
ectendomycorrhizae, capable of colonizing the roots of young C. atlantica M. seedlings.
However, poor root architecture remains a problem even after mycorrhization. Hence the
crucial importance of this new range of mycorrhizal fungi characterized for the first time in C.
atlantica seedlings, especially for work aimed at improving the health status of cedar seedlings.

Keywords: Cedrus atlantica M.; roots; soil physicochemistry; soil texture; hydromechanics;
microorganisms; mycorrhizae.
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Etude de ’effet des propriétés biotiques et abiotiques du sol sur la croissance
et la mycorhization du cédre

Résumé

Introduction : le cédre de 1’Atlas est une espéce endémique de 1I’Afrique du Nord. Il
représente pour le Maroc une essence emblématique de grand intérét écologique, économique
et sociale. La croissance lente de son systéme racinaire constitue une menace sérieuse pour le
re/boisement et la régénération naturelle de cette espéce. Bien que la mycorhization aide les
semis du cédre & développer des racines dans des conditions défavorables nos connaissances
sur la mycorhization des plantules de cedre sont encore fragmentaires.

Obijectifs : compte tenu de ces difficultés rencontrées par le cédre aux stades précoces,
apparait la nécessité d'étudier les interactions entre les racines et les facteurs biotiques et
abiotiques du sol, ainsi la recherche de solutions pour le bon développement et la mycorhization
du systeme racinaire.

Matériel et Méthodes : pour atteindre ces objectifs on a étudié les réponses des plantules,
principalement au niveau du systeme racinaire, aux facteurs physicochimique, textural,
hydromécanique et microbiologique du sol ainsi que la réussite de la mycorhization du cedre
aux stades juvenile.

Résultats : en réponse a la texture et la physicochimie des sols de cédraies, les plantules
de Cedrus atlantica M. montrent une forte dépendance de la teneur en carbone organique, en
azote, en phosphore et a la nature granulométrique du sol ; de maniére qu’ils stimulent la
longueur et le nombre de racines secondaires sur certains sols alors qu’ils permettent d’autres
de prédominer au niveau de la croissance des plantules ; soulignent ainsi 1’importance des
racines secondaires et tertiaires dans la détermination des stratégies de développement de
I’architecture racinaire.

Les plantules de deux provenances de C. atlantica M. montrent des besoins élevés en azote
et une préférence différente vers les formes d’azote qui se manifeste essentiellement au niveau
des racines secondaires. D’autre part, les variations au niveau des cotylédons affectent la
croissance et la réponse des plantules a la forme d’azote et révelent ainsi différentes formes
d’adaptation vis-a-vis de la nutrition azotée liée aux cotylédons et a 1’age des plantules.

Les propriétés hydromécaniques du milieu de culture affectent profondément la
morphologie, la physiologie et I'anatomie des racines des plantules de C. atlantica M. de sorte
que les conditions extrémes provoquent soit une surstimulation de 1’allongement de la racine
principale sans ramification ou une forte réduction de I’allongement de cette racine avec
beaucoup de racines latérales réduites. A 1’échelle anatomique ces réponses sont plus
apparentes au niveau du cortex alors que les vaisseaux conducteurs déterminent la stratégie de
croissance adoptée par la plantule face aux conditions hydromécaniques du milieu de culture.

Les interactions de la microflore indigene du sol de cédraie présentent un effet déterminant
sur la croissance et le développement des plantules de C. atlantica M.. De sorte que la
composition microbienne de certains sols stimule la croissance des racines et diminue la densité
racinaire, pourtant, la stimulation de 1’activité fongique de ce méme sol montre un effet négatif.

. Vi
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Généralement 1’enrichissement du milieu de culture stimule le nombre de racines tertiaires et
la densité racinaire, au détriment de la racine principale et des racines secondaires, surtout au
niveau des sols défavorables.

L’élimination des microorganismes actifs et I’appauvrissement nutritif de 6 provenances
de sol de cedraie ont permis le piégeage de 15 espéces de champignons ectomycorhiziens, dont
un ectendomycorhize, capable de coloniser les racines des jeunes plantules de C. atlantica M..
Cependant, la faible architecture racinaire reste un probleme méme aprées la mycorhization.
D’ou I’importance cruciale de cette nouvelle gamme de champignons mycorhiziens caractérisés
pour la premiere fois chez les plantules de C. atlantica M. surtout pour les travaux visant
I’amélioration de 1’état sanitaire des plantules du cédre.

Mots-clés : Cedrus atlantica M. ; racines ; physicochimie du sol ; texture du sol ;
hydromécanique ; microorganismes ; mycorhizes.
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Etude de I’effet des propriétés biotiques et abiotiques du sol
sur la croissance et la mycorhization du cédre

Introduction générale

Les écosystemes forestiers sont des hotspots tres dynamique qui rassemblent différents
groupes d’organismes vivants « plantes, animaux et microorganismes » en permanente
harmonie avec une dominance quasi-totale des arbres qui contrélent la nature, la qualité et la
quantité des interactions entre ses composants biotiques et egalement avec les composants
abiotiques.

Les systémes forestiers sont I’origine des services écosystémiques les plus importants dans
les domaines économique, écologique et social. D’aprés la FAO (2015) 3 milliards de m® de
bois sont récoltés chaque année dans le monde et la demande devrait au moins étre doubler d’ici
2050. Cette situation alarmante pour la durabilité des écosystemes forestiers et les equilibres
globaux qu’ils maintiennent par leur présence rend la nécessité du renforcement de la
régénération par un re/boisement de plus en plus vitale. Cependant, avec les changements
climatiques et les pertes continues des sols forestiers au dépend des cultures maraicheres et a
cause de I’érosion la situation s’aggrave et le renouvellement des écosystéemes forestiers devient
limité.

Le cédre de I’Atlas (Cedrus atlantica Manetti) représente pour le Maroc ’essence
forestiere la plus importante vue la qualité du bois et la nature des équilibres écologiques qu’il
maintient en termes de diversité ainsi que les valeurs spirituelles qu’il présente.
Malheureusement la régénération des cédraies est plus vénérable que les autres formations
forestiéres a cause de la faiblesse des plantules pendant les premiers stades de développement.
D’ailleurs, les travaux précédents sur la régénération naturelle de la cédraie se mettent tous en
accord sur les difficultés de maintien des plantules pendant les premiéres années de
développement ; d’ou I’indispensabilité de la mycorhization pour le maintien durable des
jeunes plantules dans les différentes conditions environnementales. Cependant la
mycorhization du cédre aux stades juvéniles n’est pas une équation facile a résoudre a cause de
plusieurs barriéres principalement 1’allongement intense de la racine principale et la faible
architecture racinaire. Donc, malgré la disponibilité du champignon mycorhizien autour des
racines, I’absence des racines courtes (1’endroit de 1’association plante-champignon) empéche
la formation de la mycorhize. D’autre part, la croissance et le développement de I’architecture
racinaire dépendent fortement des conditions physicochimiques et texturales du sol ainsi que
de la capacité biomécanique, morphologique et anatomique des racines du cédre pour s’adapter
aux différentes contraintes mécaniques du sol. En condition favorable ces différents parametres
abiotiques contribuent a une architecture racinaire appropriée qui en interaction avec des
facteurs biotiques comme les bactéries auxiliaires et les champignons symbiotiques favorise
une association mycorhizienne qui repose sur une chrono-séquence propice entre tous ces
parameétres et la disponibilité du partenaire fongique. Par conséquent, pour un succes du
re/boisement du cedre, il est impératif d’étudier I’effet de tous ces facteurs sur les racines pour
une meilleure maitrise des conditions favorables de survie du cedre aux stades juvéniles.
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Ch I. Synthése bibliographique

Ch I. Synthese bibliographique

1. Présentation du cédre de I'Atlas

1.1. Taxonomie

Le genre Cedrus Mill. (Tableau 1) ne comprend que quatre especes interfertiles,

principalement C. libani et C. atlantica, avec beaucoup de cultivars ornementaux, donnant
fréquemment origine a des hybrides (Brunetti et al., 2001). Dans son aire de répartition
naturelle, principalement montagnarde, elle occupe une surface inégale et fragmentée en trois
blocs géographiques distincts : I'Afrique du Nord, I'Asie Mineure et I'Himalaya :

» Cedrus brevifolia (Hook fils) Henry (cedre de Chypre) especes de coniferes endémiques

aux montagnes de Chypre (Jasinska et al., 2013) dans la forét de Paphos sur une surface
tres restreinte (Ducrey et al., 2008). Ces populations sont éparses et divisées en cing
blocs geographiques voisins separés par des montagnes et des chaines allant des limites
supérieures de la zone méso-méditerranéenne a la zone supra-méditerranéenne (Eliades
et al., 2011) a des altitudes comprises entre 900 et 1400 m (Quezel, 1998),

Cedrus deodara (D. Don) G. Don fils (cédre de I'Himalaya) limité aux montagnes de
I'Himalaya et au Népal (Boydak, 2003; Terrab et al., 2006) ; son aire de répartition
naturelle s'étend de I'est de I'Afghanistan au nord-ouest du Pakistan et au nord-ouest de
I'Inde (Sabatier et al., 2003) entre 1350 et 3500 m d'altitude (Mhirit, 1999),

Cedrus libani A. Rich (cédre du Liban), survit sous forme de populations résiduelles et
tres fragmentées en Turquie, en Syrie et au Liban (Khuri et al., 2000) ; Traverse le sud
de la Turquie, les montagnes du Taureau occidental, les chaines du Taureau, de I'Anti-
taureau et d'’Amanos et les Alpes pontiques, jusqu'au nord de la Turquie prés de la mer
noire et dans les montagnes de la Syrie et du Liban (Sabatier et al., 2003) a des altitudes
comprises entre 1500 et 2000 m (Ducrey et al., 2008),

Cedrus atlantica (Endl.) Manetti ex Carriere (cédre de I'Atlas) endémique des
montagnes de I'Atlas en Algérie et au Maroc (Boydak, 2003; Sabatier et al., 2003;
Terrab et al., 2006). Cette espéce est décrite a lI'origine comme Pinus atlantica Endl.,
puis transférée dans la sous-espéce de C. libani. subsp. atlantica (Endl.) Batt. et Trab. et
en tant qu'espéce indépendante (Farjon, 2010; Gaussen, 1964; Jasinska et al., 2013).

Tableau 1. Classification du genre Cedrus.

Regne

Embranchement | Classe Ordre Famille Genre

Plantae Tracheophyta Pinopsida Pinales Pinaceae Cedrus

Le nom commun de certaines espéces de coniferes inclut le nom "cédre” mais sans aucune

relation avec Cedrus Millet. Comme Chamaecyparis nootkatensis (cedre jaune), Thuja
occidentalis (cedre blanc de I'Est), Thuja plicata (cédre rouge de I'Ouest), Juniperus virginiana
(cédre crayon de Virginie), Juniperus silicicola (cédre rouge du Sud) ou Cedrela ssp. (Cédre
d'Amérique centrale) (Hapla et al., 2000).
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1.2. Caractéristiques botaniques

Le cédre de I'Atlas est un arbre a croissance lente qui peut atteindre 50 m de hauteur avec
une moyenne entre 25-30 m. Il a des branches trés étalées et un tronc dont la base peut atteindre
1,50 m DBH (diameétre a hauteur de poitrine). Sa longévité est importante, il est capable de
vivre plusieurs siécles, des spécimens presque millénaires sont signalés au Maroc. Ses feuilles
sont persistantes (1/3 automne chaque année), en forme d'aiguilles et disposées en rosettes de
08 a 21 mm de long. les cénes femelles sont verts et bruns a maturité, dressés, d'environ 8 cm
de longs et 7,5 cm de diametres constitues d'écailles disposées en spirale qui se désarticulent a
maturité ; les cnes males et femelles sont séparés, mais portés par le méme spécimen (plante
monoique), les écailles des cones males et femelles portent respectivement 2 sacs polliniques
sur leur face inférieure et 2 ovules sur la face supérieure. Les graines sont ovales et plates, de
10-12 mm de long, avec une aile de 2 cm de long, la plantule est de 7 a 11 cotylédons (Brunetti
etal., 2001; Demarteau et al., 2007). Le cycle de reproduction s'étend sur 3 ans, en commencant
par la floraison et la pollinisation la premiere année, la fertilisation la deuxiéme année et la
maturation des cones et la dissémination la troisieme année (Till, 1985).

1.3. Cédre de I’ancien monde

Le genre Cedrus semble avoir été largement, mais de facon discontinue, distribué dans
I'’Ancien Monde a I'époque pré-quaternaire (Dagher-Kharrat et al., 2007). De plus, sur la base
de preuves paléobotaniques, les vrais cédres semblent avoir été largement, mais également de
facon discontinue, distribués dans le Tertiaire supérieur (Bou Dagher-Kharrat et al., 2001).
D'autre part, les données, combinées, moléculaires et fossiles indiguent que C. atlantica M. a
survécu au dernier maximum glaciaire dans au moins trois refuges disjoints toute au long de la
cote de la mer Méditerranée, tandis que le Moyen Atlas, aujourd'hui le noyau de l'aire de
répartition de I'espéce, a été colonisé relativement récemment (<10 000 ans AP) (Terrab et al.,
2008).

1.4. Populations

Des études cytogénétiques ont montré un nombre de chromosomes diploide de 2n = 2x =
24 dans 11 populations échantillonnées sur les quatre especes (Bou Dagher-Kharrat et al.,
2001). Ces espéces sont caractérisées par un génome relativement grand évalué a 30 x 10°
paires de bases (Dagher-Kharrat et al., 2007). De plus, a partir des especes de ce genre, I'analyse
des cpSSR (chloroplaste ADN microsatellite) indique que C. atlantica semble maintenir un
niveau élevé de diversité génétique avec PD et He de 65,2% et 0,95, respectivement (He:
diversité des haplotypes ;% PD: proportion distinguable) (Terrab et al., 2006). D'autre part, les
derniéres analyses génétiques ont identifié deux grands groupes de populations répartis I'un
dans les montagnes du Rif et du Moyen Atlas au Maroc et l'autre a travers les montagnes
Algeriens du Tell Atlas et Aures ainsi que le Moyen Atlas (Terrab et al., 2008). Mais ce méme
auteur a montré a travers l'analyse de 'ANOVA que la majeure partie de la variation de C.
atlantica se situe au sein des populations (Terrab et al., 2006).
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1.5. Ecologie et habitat

L'optimum du cédre de I'Atlas est situé a des altitudes de 1 400 m & 2 000 m, avec des
précipitations annuelles de 900 a 1 500 mm par an (Brunetti et al., 2001). Il peut étre trouve
dans des peuplements dispersés a des altitudes de 1000 a 2500 m (Terrab et al., 2006) et de 500
a 2000 mm et la température minimale du mois le plus froid se situe entre -1 et -8 °C (Thomas,
2013) avec jusqu'a 6 mois de sécheresse estivale (di Matteo et al., 2012). De plus, le cédre de
I'Atlas est une espéce exigeante en lumiére et ne supporte pas trop les hivers froids et longs,
avec des sécheresses estivales uniquement lorsque I'année est suffisamment pluvieuse, les
précipitations dépassent les 800 mm, (Brunetti et al., 2001) car sa distribution dépend fortement
du climat (Navarro-Cerrillo et al., 2013). En revanche, cette espece a besoin de sols siliceux,
alors que les sols carbonatés ne sont tolérés que lorsqu'ils sont profonds et dans des stations
suffisamment pluvieuses (Brunetti et al., 2001) ou lorsque les plants sont mycorhizés (Piou,
1979).

1.6. Répartition géographique et étendue

Les foréts du cédre de I'Atlas sont réparties au Maroc (Rif, Moyen Atlas et Haut Atlas) et
en Algérie (Aures, Belezma, Hodna, Djbel Babor, Djurdjura, Blida et Ouarsenis). La superficie
totale d'occupation en Algérie et au Maroc est estimée entre 1300 et 1500 km? (Terrab et al.,
2008) dont 130 000 ha dans I'Atlas marocain, 15 000 ha dans le Rif et 40 000 ha dans I'Atlas
algérien (Linares et al., 2011). Les foréts du cedre constituent environ 2,8% de la superficie
forestiéere totale du Maroc et 1,3% de la surface forestiére totale de I'Algérie (Terrab et al.,
2008). Le Moyen Atlas (Nord du Maroc) contient a lui seul environ 80% de la superficie
forestiére du cédre de I'Atlas. La zone d'occurrence est de plus de 20 000 km? (Thomas, 2013).

Selon Mhirit (1999), C. atlantica est maintenant répartie en sept régions géographiques
inégales, fragmentées et distinctes, dont cing dans les montagnes marocaines et deux dans les
montagnes algériennes (Figure 1):

» Les cédraies du Rif, d'une superficie d'environ 15 000 ha, le cedre se développe a partir
de 1 500 m sur calcaire et sur les substrats de quartz et de schiste du Ketama ou sur des
substrats de grés du Tizirene,

» La cédraie de Tazekka d'une superficie d'environ 850 ha se développe sur des schistes
primaires non calcaires,

» Les cédraies du Moyen Atlas central constituent I'ensemble le plus important avec une
superficie d'environ 120 000 ha sur calcaire ou substrat dolomitique de Lias et
Jurassique. Deux groupes se distinguent par leur structure morphologique et
phytoécologique : le groupe du plateau tabulaire du Moyen Atlas au nord et le groupe
du Moyen Atlas plissé au sud qui constituait des reliefs plus individualiseés,

» Les cédraies de I'Atlas du Moyen-Orient (23 000 ha) sont individualisées en petits Tlots
dans les massifs de Bou Iblane, Taffert et Tamtroucht au Nord et dans les massifs de
Bou Naceur au Sud sur un substrat dolomitique ou marno-calcaire du Toarcien-
Aalenian,

» Les cédraies du Haut Atlas oriental (26 000 ha) se développent sur les versants nord de
Jbel Ayachi et Jbel Masker sur des marno-schistes calcaires,
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» Les cédraies de I'Atlas tellien en Algérie, individualisées en quatre petites Tles : le massif
du Djurdjura (200 ha), des Babors (1300 ha), d’Ouarsenis (1000 ha) et du Mont Blidéen
(1000 ha) sur grés calcaire, schistes et marnes-calcaire,

» Les cédraies de I'Atlas saharien, ensemble le plus important de la forét du cedre
algériens, constituent des peuplements importants dans les Monts des Aures et Belezma
(17000 ha.) Ainsi que dans les Monts du Hodna (8000 ha) sur les dolomites et les
calcaires dolomitiques du jurassique supérieur et du calcaire du crétacé inférieur.
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Figure 1. Aire de répartition naturelle de C. atlantica. Les cédraies du (1) Rif, (2) Tazekka, (3) Moyen
Atlas Oriental, (4) Moyen Atlas central, (5) Haut Atlas oriental, (6) Atlas tellien, (7) Atlas saharien.

1.7. En dehors des natives populations

En Europe, le cédre de I'Atlas a été introduit au cours de la premiére moitié du X1Xe siecle
comme arbre ornemental (Brunetti et al., 2001) et a des fins forestieres les plantations mises en
place a la fin du XIXe siecle, notamment en France, mais aussi en Espagne, Italie et autres
régions du sud de I'Europe (Hapla et al., 2000). Dans les foréts méditerranéennes francaises, les
plantations montrent que Cedrus atlantica présentent une faible inflammabilité, une capacité
de régénération éleveée, une plasticité remarquable, une bonne tolérance au stress climatique et
une qualité de bois supérieure a celle des pins méditerranéens (Sabatier et al., 2003). Cedrus
atlantica est de plus en plus introduit en Italie pour le boisement dans les sols marginaux et
endommagés, et récemment dans les plantations pour la production de bois et la restauration
des paysages (di Matteo et al., 2012). Dans de nombreux pays européens et aux Etats-Unis, des
essais d'introduction sont actuellement en cours afin d'évaluer la possibilité réelle de diffusion
(Brunetti et al., 2001).

1.8. Importance

Malgré la petite superficie couverte par les cédraies, le cédre de I'Atlas est I'espece la plus
importante sur le plan économique, car c'est la principale essence de bois dans les foréts
marocaines. 1l produit entre 80 000 et 120 000 m? de bois par an (Messat, 1994) ou 100 000
tonnes par an (Terrab et al., 2006). Cette production représente pres de 90% de la production
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totale et couvre prés de 15% de la demande nationale dans cette catégorie (Messat, 1994).
Convient pour les meubles, les matériaux de construction et aprés distillation a sec pour la
fabrication du goudron. Benabid (2000) a également mentionné que les feuilles (aiguilles) sont
utilisées dans les tanneries. Comme tous les bois du genre cedrus, le bois est parfumé (odeur
aromatique marquée et persistante), répulsif contre les insectes, les acariens et imputrescible en
raison de la teneur en huile essentielle (Terrab et al., 2006). La texture du bois de cedre est assez
forte, la proportion de bois final est plus forte que la largeur des cernes, en plus d’une trés faible
rétractibilité quand le bois perd de I'eau (EI Azzouzi and Keller, 1998). Le parfum et la
durabilitée remarquable du bois du cédre étaient deja connus et ont été intensivement utilisés au
cours des siecles par les civilisations anciennes ; Assyriens, Babyloniens, Phéniciens et
Egyptiens pour la construction navale, la décoration des temples, la momification,
I'embaumement et la production de résine (Bou Dagher-Kharrat et al., 2001; Chaney and
Basbous, 1978; Dagher-Kharrat et al., 2007).

1.9. Ecotypes

Les foréts du cedre de I'Atlas constituent un grand réservoir génétique de la biodiversité
caractérisé par un nombre important d'écotypes uniques estimé a mille espéces dont environ
10% d'arbres, 15% d'arbustes et 75% de plantes herbacées annuelles ou pérennes (Demarteau
et al., 2007) comprennent Sorbus aria Crantz, S. torminalis Garsault, Acer opalum subsp.
granatensis (Boiss.) Font Quer & Rothm., Acer monspessulanum L., Prunus lusitanica L.,
Prunus mahaleb L., Prunus insititia L., Betula pendula subsp. fontqueri (Rothm.) G. Moreno
& Peinado, Lonicera etrusca G. Santi, Lonicera arborea Boiss., Quercus rotundifolia Lam.,
Juniperus oxycedrus L., llex aquifolium L., Acer opalus Mill., Crataegus laciniata Ucria et
Taxus baccata (Bentouati, 2008; Terrab et al., 2006). Cependant, Mhirit (1999) classe ces
espéces, selon leurs critéres floristiques et selon leurs exigences écologiques dans différents
groupements de communautés végétales:

» Abies maroccana-Cedrus atlantica dans le Rif (Maroc) et Abies numidica-Cedrus
atlantica dans les Babors (Algérie) avec les principales espéces : Taxus bacata, Ilex
aquifolium, Quercus mirbekii, Acer granatense et Acer obtusatum,

» Cedrus atlantica avec Acer monspessulanum et Ilex aquifolium dans le Rif marocain et
le Moyen-Aitlas,

> la cédraie mésophile du Moyen Atlas, le Rif et I'Ouarsenis avec domination
d’Argyrocytisus battandieri et Ilex aquifolium,

» lacédraie orophile dans les crétes calcaires du Rif, du Moyen Atlas oriental et des Aurés
avec Juniperus thurifera, Juniperus oxycedrus et xérophytes épineux.

D'autre part, la forét du cédre se caractérise également par une faune tres diversifiée : 37
mammiferes, 142 oiseaux, 33 amphibiens, grande quantité d'invertébreés, trois classes d'insectes
comprennent les espéces qui vivent aux depens du cedre comme les phyllophages qui se
nourrissent des aiguilles et de la séve du cédre, des xylophages qui attaquent le bois du cedre et
de quelques insectes qui apprécient les cones et les graines de I'arbre (Demarteau et al., 2007).
De plus, plusieurs champignons, lichens et mousses apprécient également I'atmosphére humide
des cédraies.
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1.10. Déclin

Conformément @ Thomas (2013) le déclin au cours des 50 derniéres années est suffisant
pour classer Cedrus atlantica comme espéces menacées d'extinction "Endangered” selon les
criteres de A2 correspondant a la liste rouge de I'UICN des especes menacées. En comparaison
a la couverture forestiére d'origine, le Maroc a perdu 75% de ses cédraies, soit 3300 km? entre
1940 et 1982 (Benabid, 1994) ; le Rif a perdu 1000 km? de ses hautes foréts entre 1956 et 1971
(Terrab et al., 2006). D'autre part, le suivi de la variation annuelle de six sites au cours de la
période 1910-2006 montre que la croissance des sites orientés au nord a diminuée entre les
années 1980 et 2006, tandis que la croissance des sites de moyenne altitude a diminué a partir
du début du XXe siécle jusqu'aux années 40, est resté stable jusqu'aux années 80, puis a diminué
jusgu'en 2006 (Navarro-Cerrillo et al., 2019).

1.11. Limites

Il a bien démontré que Cedrus atlantica est une espéce tolérante au déficit hydrique selon
la classification de Levitt (Epron, 1997) mais une période de sécheresse sévere limite
I'établissement et la croissance des semis (Linares et al., 2013). Des études antérieures sur les
cernes ont confirmé que la croissance des plantules du cédre est trés sensible a la sécheresse
(Esper et al., 2007; Navarro-Cerrillo et al., 2019). Egalement, il a été prouvé que la sécheresse
affecte dramatiquement la conductivité hydraulique, la vulnérabilité du xyleme (Ladjal et al.,
2005) et la photosynthese des plantules (Aussenac and Finkelstein, 1983). De plus, les
sécheresses récentes ont entrainé de nouveaux déclins dans de nombreuses parties de son aire
de répartition et il est probable qu'elles se poursuivront si le climat régional continue de devenir
plus aride (Thomas, 2013) ; surtout que les cédraies méditerranéens connaitront un changement
climatique rapide et sévére dans un avenir proche (Dagher-Kharrat et al., 2007; Hoerling, 2003).
Ce qui signifie que la difficulté de la germination des graines et le maintien des jeunes plantules
pour traverser la période de chaleur estivale et le froid tardif est au cceur du probléme autour
duquel gravitent tous les facteurs de I'environnement. De plus, les foréts de cédres marocains
déclinent plus et se rajeunissent moins aujourd'hui (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018).
La différence entre I'abondance relative des plantules et I'abondance des adultes confirme que
le changement climatique joue un réle important dans la déconnexion entre le renouvellement
et la performance des adultes (Linares et al., 2011; Navarro-Cerrillo et al., 2013). Parce que la
régéneération de C. atlantica devrait étre le résultat d’un remplacement, c'est-a-dire un équilibre
entre la mortalité et les différentes tranches d’age : production, viabilité et germination des
semences, et emergence et survie des semis (Navarro-Cerrillo et al., 2013). L'étude de ce dernier
auteur a démontrer que la densite des jeunes plants dans les foréts de cedres est inférieure a
celle suggérée dans la littérature et qu'a I'heure actuelle, C. atlantica ne se régénere pas avec
succes dans les sites forestiers du Moyen Atlas. De plus, au fil des siécles, la déforestation du
cédre est couplée a la pression anthropique et au paturage intensif qui ont réduit de nombreuses
grandes foréts de cédres a des peuplements isolés, contenant parfois trés peu d'individus
(Dagher-Kharrat et al., 2007; Navarro-Cerrillo et al., 2019). En revanche, les foréts de C.
atlantica souffrent également des incendies de forét (Quezel, 1998) et du papillon
processionnaire du pin Thaumetopoea pityocampa qui est un defoliateur important des cédraies
du sud du Maroc et de I'Algérie (Sbabdji and Kadik, 2011).
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2. Développement racinaire

2.1. Développement de la racine primaire

Lors de la germination, la majorité des graines des plantes donne naissance a une structure
appelée radicule qui est un primordium pour la future racine primaire. Le développement de la
radicule des graines provient d'un méristétme racinaire primaire, communément appelé
méristéme apical racinaire, qui se forme au cours de I'embryogenése (Grunewald et al., 2007).
Le méristéme apical racinaire est une structure subapicale qui est recouverte a son apex par des
couches de cellules protectrices qui constituent la coiffe racinaire (Jansen et al., 2013). Il est
formé de I'nypophyse prés de la base de I'embryon globulaire précoce (Bishopp et al., 2011) qui
a debuté avec la spéciation d'une seule cellule d'hypophyse qui se divise asymeétriqguement en
une cellule supérieure en forme de lentille qui donne naissance au centre quiescent (CQ) et un
groupe de quatre cellules basales plus grandes qui forment les cellules souches de la columelle.
Ces deux représentent de la niche de cellules souches (RCS) sont le cceur de la racine primaire
en particulier le méristéme apical racinaire (Del Bianco et al., 2013). Ainsi, la division cellulaire
se produit au niveau du méristeme apical racinaire composé d'un petit groupe de cellules qui se
divisent lentement (le centre quiescent), les cellules souches environnantes et une population
de cellules mitotiquement actives dérivées des cellules souches de la columelle (Street et al.,
2015). Sur la face proximale, les cellules voisines du centre quiescent sont les initiales
fonctionnelles desquelles les cellules de la racine proprement dite sont directement dérivées
(Potocka et al., 2011) ; en fonction de leur position donnent naissance a différents types de
tissus : la columelle, le tissu vasculaire, I'épiderme et la coiffe racinaire [qui agit non seulement
en lubrifient et protegent la racine, mais pergoivent également des signaux chimiques (Shekhar
etal., 2019)]. Cependant, puisque le méristeme apical racinaire est le réservoir crucial de toutes
les cellules qui constituent la racine primaire tout au long de sa vie, signifie que toute
perturbation de son arrangement spatial et / ou de I'entretien fonctionnel finira par affecter le
développement et la croissance des racines primaires (Giehl et al., 2014). Au fur et a mesure
que la racine se développe, les filles des cellules souches génerent des cellules qui se divisent
plusieurs fois avant d'entrer dans la zone d'allongement rapide sans division (stade d'élongation
cellulaire puis de différenciation, Bishopp et al. 2011). Le contact direct des initiales de la
columelle avec les cellules du centre quiescent empéche sa différenciation et maintient I'identité
des initiales en permettant leur division continue, ce qui suggere que le centre quiescent
maintient les cellules initiales dans un état indifférencié ; ainsi, le maintien de ce caractére
"souche" des cellules initiales qui définit la croissance indéterminée de la racine principale tout
au long de sa vie (Zhang et al., 2015). Le taux de croissance racinaire est déterminé d'une part
par la taille du méristéme apical racinaire qui est ensuite déterminé par le nombre de cellules
en division et leur taux de division et d'autre part par la taille de la zone d'élongation qui pourrait
étre régulée par des cellules qui s'allongent rapidement pour une durée de temps donné
(Beemster and Baskin, 1998). Des divisions supplémentaires sont subies au niveau du
méristeme proximal, et la différenciation cellulaire est activée au niveau du méristeme distal de
la zone de transition, puis les cellules atteignent la zone d'élongation / différenciation et arrivent
finalement a maturité dans la zone de différenciation (Pacifici et al., 2015). La transition entre
les zones méristématiques et d'allongement est délimitée par l'augmentation rapide de la

. 28



Ch I. Synthése bibliographique

longueur des cellules épidermiques mais le début de la zone de différenciation est marqué par
I'apparition de poils racinaires (Overvoorde et al., 2010). L'équilibre entre la division et la
différenciation cellulaire marque une stabilité dynamique qui fixe la taille finale du méristéme
proximal et assure ainsi la croissance continue des racines (Bishopp et al., 2011). Le méristeme
apical racinaire n'atteint sa maturité que lorsque le taux de génération de nouvelles cellules
(division cellulaire) et la différenciation cellulaire deviennent égaux (Bishopp et al., 2011).
Ensuite, la racine primaire embryonnaire montre un fort gravitropisme et croit verticalement
vers le bas en suivant la direction de la gravité (Shekhar et al., 2019).

2.2. Développement des racines latérales

Contrairement a la racine principale et aux pousses primaires, qui prennent naissance aux
extrémités de I'axe de la plante embryonnaire, les racines latérales ont une origine endogeéne et
sont initiées apres le développement de I'embryon -postembryonnaire- (Szymanowska-Putka,
2013). Mais la pointe de la racine principale agit comme un régulateur négatif de la formation
des racines latérales, ou I'élimination de la pointe de la racine principale supprime un site majeur
du métabolisme de l'auxine, et donc une concentration accrue d'auxine dans la racine restante
(Singla and Kaur, 2018). La formation d'une nouvelle racine latérale commence par le processus
de préinitiation appelé "priming", qui pré-modéle les cellules du péricycle pour devenir
compétent pour la formation de la future racine latérale (Santos Teixeira and ten Tusscher,
2019). Apres le priming les processus de formation se déclenchent par I’activation du cycle
cellulaire des cellules fondatrices du péricycle suivie par 1’établissement du primordium de la
racine latérale, I’émergence via I'expansion cellulaire, I'activation du méristeme et le maintien
de la fonction du méristeme (Singla and Kaur, 2018).

La distribution réguliére des racines latérales le long de la racine primaire est contr6lée par
un mécanisme endogéne de type horloge qui génere des oscillations d’auxine dans les cellules
du protoxyleme dans la zone d'oscillation (Lavenus et al., 2013). Les cellules du péricycle sont
plus susceptibles de devenir des cellules fondatrices dans la zone faible en auxine de la racine
primaire. Les cellules fondatrices sont spécifiées dans la région caractérisée comme une
"fenétre de développement" (Szymanowska-Putka, 2013). Le priming des cellules du péricycle
pour l'initiation des racines latérales a lieu trés tot, dans la zone d'élongation / différenciation
adjacente a la zone de transition, ou la réactivité locale d’auxine oscille avec des pics
d'expression a un intervalle de temps régulier (Singla and Kaur, 2018). Dans I'apex racinaire,
les porteurs d'efflux d'auxine (PIN) transportent I'auxine en suivant une voie "fontaine inverse"
dans la région du méristéme basal juste au-dessus du méristéme apical racinaire. Cependant, ce
reflux d’auxine est responsable du priming des cellules fondatrices des racines latérales
(Lavenus et al., 2013). Contrairement aux cellules du péricycle normales, les cellules sont
arrétées dans la phase G1 du cycle cellulaire, les cellules du péricycle qui donneront naissance
a une racine latérale passent par la phase S et sont arrétées au G2 (Singla and Kaur, 2018).
Lorsque les plantes sont traitées par du NPA (acide n-1-naphtylphtalamique), le cycle cellulaire
reste en phase G1, suggerant que l'auxine joue un role dans la régulation du cycle cellulaire et
donc dans l'initiation des racinaires latérales (Himanen et al., 2002). De plus, I'accumulation de
I’ ATA (Acide indole-3-acétique), favorisée par le gene AUX1, influence ainsi le taux d'initiation
des primordiums des racines latérales (Marchant et al., 2002). Cependant, I'application exogéne

. 29



Ch I. Synthése bibliographique

d'auxine peut activer le péricycle entier pour former les primordiums des racines latérales,
tandis que l'application d'inhibiteurs de transport d’auxine bloque la formation de racines
latérales sans perte d'identité du péricycle, indiquant que toutes les cellules a l'intérieur du
péricycle conservent la capacité de former des racines latérales mais seulement certaines d'entre
elles le faire (Himanen et al., 2002). Le fait que toutes les cellules du pericycle du p6le xyléeme
peuvent former des cellules fondatrices de racines latérales en réponse a des niveaux éleves
d'auxine suggere que l'initiation d'une racine latérale est simplement un cas de dépassement
d'un seuil de concentration d'auxine (Del Bianco and Kepinski, 2011). Immédiatement apres la
specification, ils subissent une activation auxine dépendante pour commencer a se diviser
(Szymanowska-Puika, 2013).

L'initiation, comprenant les événements décrits ci-dessus, est suivie par la formation d'un
nouveau méristtme accompagné de la mise en place de l'organisation de la racine latérale
(Szymanowska-Putka, 2013). Tous ces événements de développement présentent une
régulation du cycle cellulaire, en particulier aux étapes d'initiation, d'établissement du
primordium de la racine latérale et d'activation du méristeme (Singla and Kaur, 2018). Au stade
de Il'initiation, les divisions cellulaires donnent naissance a un primordium de racine latéral
croissant (Santos Teixeira and ten Tusscher, 2019). Au fur et & mesure que le primordium diffus
entame sa croissance et son développement, un gradient dynamique d’auxine avec un maximum
aux extrémités des primordiums, médié par un efflux cellulaire nécessitant des protéines PIN
asymétriquement localisées, définit les cellules fondatrices de la racine latérale (Benkova et al.,
2003). Ce processus forme ainsi un hotspot d'auxine qui est un domaine de signalisation stable
avec une concentration d’auxine élevé appelé site du pré-branchement (Santos Teixeira and ten
Tusscher, 2019). La formation du site du pré-branchement dépend a la fois de l'auxine
synthétisée localement et de l'auxine dérivée de la partie aérienne transportée vers I'apex
racinaire a travers le phloeme (Lavenus et al., 2013). L'auxine est également requise pour le
développement de la racine latérale au-dela du stade 3 a 5 couches cellulaires, au stade post-
émergence (Singla and Kaur, 2018), principalement lorsque le primordium de la racine latérale
traverse I'endoderme, le cortex et I'épiderme pour se déplacer vers I'extérieur ou l'auxine
participe a la reprogrammation des cellules adjacentes du nouveau primordium de la racine
latérale ce qui facilite son émergence (Péret et al., 2009). Une troisieme signalisation d’auxine
est impliquée lors de l'organogenése de la racine latérale par son réle important dans la
canalisation du flux d'auxine vers la pointe du primordium de la racine latérale nouvellement
formée (Santos Teixeira and ten Tusscher, 2019). D'autre part, le brassinolide favorise
également le développement de la racine latérale, une application exogene de brassinolide peut
augmenter l'initiation de la racine latérale, mais cette induction du brassinolide nécessite de
l'auxine (Malamy, 2005). De plus, il est supposé que les brassinostéroides agissent par
I'intermédiaire de I'auxine pour favoriser l'initiation du primordium de la racine latérale par
I’augmentation du transport acropetal de l'auxine. Cet effet est confirmé par le fait que
I'application du NPA a presque complétement supprimé le brassinolide qui induit
I’augmentation du nombre des primordiums de la racine latérale (Bao et al., 2004).
Contrairement au r6le promoteur de l'auxine, l'induction de I'éthylene a réprime le
développement des racines latérales (Tian et al., 2009) et les mutants avec des niveaux accrus
d'éthyléne montrent une inhibition de I'initiation des racines latérales (Ivanchenko et al., 2008;
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Prasad et al., 2010). L'acide abscissique (ABA) antagonise également I'effet de l'auxine en
induisant I'expression des protéines KRP (kinesin related proteins), bloquant ainsi la transition
du cycle cellulaire G1-S (Jansen et al., 2013). De plus, I'ABA peut limiter la prolifération
cellulaire en dehors du site d'initiation des racines latérales (De Smet et al., 2006) par
I'expression des génes de la 9-cis-époxycaroténoide dioxygénase, impliqués dans la biosynthese
de I'ABA, au niveau des cellules du péricycle entourant les sites d'initiation de la racine latérale
(Tan et al., 2003). Les plantes déficientes en cytokinines (CKs) (Werner, 2003) ou avec une
transduction de signal de cytokinine réduite (Mason et al., 2005) présentent une augmentation
plus importante de la formation de racines latérales, tandis que les traitements exogenes de
cytokinine inhibent I'initiation et le développement des racines latérales (Kuderova et al., 2008;
Rani Debi et al., 2005) ce qui montre I'effet régulateur négatif de la cytokinine sur la formation
des racines latérales. L'inhibition de l'initiation des racines latérales par les cytokinines
s’effectue en bloguant le cycle des cellules fondatrices du péricycle a la phase de transition G2
vers M, mais joue un réle positif dans I'allongement des racines latérales grace a la stimulation
de la transition G1 vers S (Li et al., 2006). De plus, comme il a été souligné par Jansen et al.
(2013), I'ajout de la cytokinine influence négativement I'expression des génes PIN et induit la
dégradation des protéines PIN1, empéchant ainsi la formation d'un maximum d'auxine via un
effet sur le transport polaire de l'auxine (Bielach et al., 2012). D'ou la nécessité de la diminution
de la sensibilité et de la signalisation des cytokinines dans les cellules du péricycle pour
démarrer correctement le priming des racines latérales a un stade précoce dans la zone
d'élongation-différenciation du méristéme proximal (Moreira et al., 2013). Cette diminution se
produit par la répression localisée d'un gene rapporteur sensible aux cytokinines puisque les
cytokinines régulent les processus précoces impliquant les cellules fondatrices de la racine
latérale pour perturber l'initiation de la racine latérale (Bishopp et al., 2011) et supprimer
I'induction de la division cellulaire dans le péricycle racinaire (Chandler and Werr, 2015;
Werner, 2003). Le role des gibbérellines dans la formation des racines latérales n'a pas été
étudié en détail, mais il existe des preuves de son implication dans la formation de ces racines.
Par exemple, les arbres mutants avec une biosynthese accrue de gibbérellines ont montré une
faible production de racines latérales (Eriksson et al., 2000) et une application de gibbérellines
exogeénes inhibe la production de racines adventives (Busov et al., 2006), en outre, I'application
des inhibiteurs de la biosynthese des gibbérellines comme le paclobutrazol a accéléré I'initiation
des racines latérales (Berova and Zlatev, 2000; Watson, 2004). Les expériences citées ci-dessus
peuvent suggérer que les gibbérellines ont un effet antagoniste sur la formation des racines
latérales. Le jasmonate est une autre phytohormone qui régule le développement des racines
latérales a travers I’interaction avec l'auxine. Il a été signalé que I'application exogene de
jasmonate de méthyle (MeJA) favorise la formation de racines latérales a travers une
augmentation de l'accumulation locale d'auxine dans le méristeme basal par I'activation de
I'anthranilate Synthase Alpha Subunit 1 (ASA1) dépendante de la biosynthése de 1’auxine ; le
jasmonate affecte également I'auxine par l'atténuation de son transport, donc la distribution
locale de I'auxine dans le méristeme basal racinaire (Sun et al., 2009).

La derniere étape de la formation de la racine latérale est I'émergence définie comme "un
processus continu par lequel le primordium de la racine latérale fait activement son chemin a
travers les tissus externes jusqu'a la rhizosphére” (Lavenus et al., 2013). Cependant, comme il
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a été souligné par Jansen et al. (2013), I'étude de différentes especes végétales a donné lieu a
I'expansion de plusieurs hypotheses qui expliquent les processus impliqués dans I'émergence
des racines latérales telle que la pression mécanique exercée par le primordium de la racine
latéral, et les activités enzymatiques au cours de cette phase de développement. L'activation et
le maintien de la croissance du méristeme de la racine latérale sont liés a sa capacité
d’augmenter leur propre synthése d'auxine ce qui leur permettant d'échapper a la dominance
apicale de la racine primaire qui nécessite par la suite un transport polaire d'auxine pour créer
un maximum d'auxine a l'extrémité du primordium de la racine latérale (Giehl et al., 2014;
Singla and Kaur, 2018). Ce processus nécessite I'activation du remodelage de la paroi cellulaire
et des changements de la turgescence par l'intermédiaire de la biosynthese de l'auxine qui
facilite par la suite le processus d'émergence (Lavenus et al., 2013; Péret et al., 2012). A mesure
que les tissus végétaux se developpent lorsque les parois cellulaires se détendent et se dilatent
en réponse a la pression de turgescence cellulaire. Ensuite, l'augmentation de la taille est
principalement soutenue par I'absorption de soluté et le maintien du potentiel osmotique des
cellules grace a un approvisionnement suffisant en eau pour maintenir la turgescence (Péret et
al., 2012). Le développement du nouveau primordium devient indépendant de la racine primaire
une fois qu'il forme environ trois a cinq couches cellulaires et devient lui-méme une source
d'auxine (Jansen et al., 2013). Cependant, le fait que l'altération du transport de l'auxine
acropete, en raison de la mutation du gene MDR1, arréte I'allongement des racines latérales a
50% plus lentement que le type sauvage (Wu et al., 2007), suggére que l'allongement et le
développement continue des racines latérales dépendent toujours de I'auxine dérivée de la partie
aérienne et de la racine primaire. Cependant, le transport de l'auxine est également impliqué
dans l'allongement des racines latérales par le contrdle de la division cellulaire a partir du
méristéeme (Wu et al., 2007). Malgré le fait que les cytokinins inhibent la formation des racines
latérales, il a été démontré que les CKs exogénes n'ont aucun effet inhibiteur sur le
développement des primordiums des racines latérales initiées et favorisent I'allongement des
racines latérales (Li et al., 2006), ce qui suggere l'effet stimulateur de cette hormone sur
I'allongement des racines latérales. A I'opposé, I'ABA a un effet négatif sur I'émergence des
racines latérales (De Smet et al., 2006), de sort que I'application exogene de I'ABA inhibe
I'émergence des primordiums latéraux de la racine parentale avant I'activation du méristeme de
laracine latéral (Fukaki and Tasaka, 2009). Cette inhibition est réalisée en inhibant I'expression
des génes du cycle cellulaire nécessaire a l'activité du méristeme (Singla and Kaur, 2018).
L'ABA assure également la médiation de I'équilibre entre la CK et I'auxine, par leur effet sur la
distribution et le niveau d'auxine et de cytokinine dans les racines, ce qui inhibe indirectement
la formation des racines latérales (Shkolnik-Inbar and Bar-Zvi, 2010). D'autre part, les
concentrations élevées en NOz™ inhibent le développement des racines latérales immediatement
aprés I'emergence des primordiums de la racine parentale. Cependant, cet effet inhibiteur de
NOs" est significativement réduit chez plusieurs mutants insensibles a I'ABA et les mutants de
synthese de I'ABA (Fukaki and Tasaka, 2009; Signora et al., 2002) suggérant ainsi que I'ABA
est également impliquée dans la formation des racines latérales médiée par les nutriments. Le
développement cellulaire continu s'accompagne des changements continus dans la morphologie
des primordiums (Szymanowska-Putka, 2013) jusqu’aux stades de développement ultérieurs
ou les racines latérales ressemblent aux racines primaires et on pense que la plupart des
processus de développement qui régulent la croissance des racines primaires sont également
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impliqués dans la croissance des racines latérales (Giehl et al., 2014). Par conséquent,
I'organisation cellulaire de I'apex de la racine latéral développé est similaire a celle de I'apex de
la racine principal (Szymanowska-Putka, 2013). Une fois émergées, les divisions dans le
méristeme de la nouvelle racine latérale doivent étre activées et maintenues, afin que la
croissance des racines latérales puisse étre maintenue (Jansen et al., 2013). Les étapes décrites
ci-dessous sont résumeées et illustrées dans la figure 2.
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Figure 2. Développement d’une racine latérale. (a) Cellules du péricycle, (b) Site du priming oscillant,
(c) Formation du site du pré-branchement, (d) Etablissement de I'identité de la cellule fondatrice, (e)
Initiation, (f) Développement du primordium, (g) Emergence, (h) Maturation, (i) Zone méristématique,
(j) Zone d'élongation, (k) Zone de différenciation, (L) Direction du développement temporel.

3. Architecture racinaire

3.1. Définition

Le systeme racinaire caché sous la surface du sol, englobe un organe déterminant dans le
regne végétal. 1l a évolué pour remplir de nombreuses fonctions diverses telles que le soutien,
I'absorption d'eau, l'absorption des nutriments, la reproduction végétative, la biosynthese
hormonale, le stockage des photo-assimilats et I'établissement de relations symbiotiques avec
les micro-organismes (Singla and Kaur, 2018). Ces systemes racinaires ont une architecture
bien définie qui est généralement décrite comme un ensemble de classes racinaires différant par
leur origine de croissance et des caracteristiques conservées telles que la frequence de
ramification, I’angle de croissance, le diametre et la longueur (Postma et al., 2014; Zobel and
Waisel, 2010). De plus, I'architecture racinaire joue un role important dans le maintien des
jeunes plants pour assumer la régénération de l'espece (EL Amrani and Bendriss Amraoui,
2018). Récemment, I'étude de la plasticité phénotypique des racines en réponse a des facteurs
environnementaux sous-optimaux a regu une attention renouvelée en tant que voie vers une
productivité accrue en particulier pour les sols a faible fertilité (Postma et al., 2014).
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3.2. Composition

Malgré leur apparence relativement simple, les racines sont des organes incroyablement
complexes et hautement adaptés a des environnements différents. Le systéme racinaire est
composé de racines embryonnaires (racine primaire) et de racines post-embryonnaires (racines
latérales, Shahzad and Amtmann 2017). Par conséquent, la plasticité racinaire est definie
comme l'architecture globale du systéme racinaire et la capacité d'adapter cette architecture en
réponse aux conditions environnementales (Santos Teixeira and ten Tusscher, 2019). La
plasticité du systéme racinaire dépend principalement des racines post-embryonnaires (Shekhar
et al., 2019) résultent de la formation continue de nouvelles racines supplémentaires (Santos
Teixeira and ten Tusscher, 2019). De plus, le développement de I'architecture racinaire est
coordonné par de subtiles différences spatiales dans les concentrations des phytohormones ; de
sort que les événements allant de la formation d'une racine lors de I'embryogenese a la
détermination du réseau de racines latérales sont contrdlés par les interactions entre ces
hormones (voir le développement des racines primaires et latérales). Nous assistons a une
période de découvertes au cours de laquelle nous commencons a comprendre comment ces
voies hormonales communiquent pour réguler la formation des racines (Bishopp et al., 2011).
De plus, les phytohormones sont également des molécules de signalisation importante qui
assurent la médiation des réponses de l'architecture des systémes racinaires a la fois pour
détecter et pour répondre aux stimuli environnementaux (Smith and De Smet, 2012).
Curieusement, les réseaux de signalisation, régulés par les hormones végétales, spécifiques aux
tissus ou aux cellules sont essentiels pour la croissance et le développement racinaires (Ding
and De Smet, 2013). Par exemple, la signalisation de l'acide brassinostéroide et l'acide
gibbérellique, respectivement dans I'épiderme et I'endoderme, ont sauvé la croissance des
racines en rétablissant la taille du méristeme racinaire (Ubeda-Tomas et al., 2012). Une
signalisation d’ABA localisée peut servir de médiateur a la plasticité de la croissance des
racines (Ding and De Smet, 2013). Ce qui suggére que le développement du systéme racinaire
est un processus dynamique spatio-temporel dans le cycle de vie des plantes ; dont la perception
et l'intégration des différentes voies de signalisation, prescrites par la communication
hormonale, déterminent le degré de complexité métabolique et la réaction des plantes au milieu
de vie changeant (Liu et al., 2014). Cependant, la fagon dont les stimuli environnementaux sont
traduits en signalisation spécifique aux tissus ou aux cellules, a travers I'action sur la dynamique
de la croissance racinaire déclenchée par les phytohormones, n'est pas entierement comprise
(Ding and De Smet, 2013). Des preuves récentes suggerent que la coiffe et leur renouvellement
autour de I'extrémité de la racine en croissance peuvent également percevoir et transmettre des
signaux environnementaux pour coordonner la croissance de la racine primaire avec la
ramification racinaire afin d'optimiser I'exploration du sol (Otvés and Benkova, 2017). Outre la
longueur de la racine primaire, le nombre et la longueur des racines latéraux sont la partie la
plus dynamique et physiologiquement active du systeme racinaire qui permet a la plante
d'explorer les sols trés hétérogénes et de s'adapter a la variation des nutriments et a la
disponibilité de I'eau (Singla and Kaur, 2018).
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3.3. Obstacles

Il a été suggéré que pour une deuxiéme révolution verte, nécessaire pour nourrir plus de
personnes de maniere plus durable, nous devons comprendre comment I'architecture du systeme
racinaire des plantes permet aux plantes de s'adapter a leur environnement et comment nous
pouvons améliorer ce potentiel ou le transférer d'une espéce a une autre. Pour y parvenir, nous
devons mieux comprendre les processus de développement de base qui sous-tendent la
morphogenése du systéme racinaire en interaction avec différentes conditions
environnementales (Santos Teixeira and ten Tusscher, 2019). D'un autre cOté, les larges
différences architecturales, morphologiques et anatomiques entre la partie aérienne et le
systeme racinaire représentent une indication indirecte sur les différentes stratégies de
croissance pour dépasser les conditions défavorables. Cependant, les stratégies aériennes sont
les mieux comprises et décrites que celles du systeme racinaire (Postma et al., 2014). De telle
plasticité dans les réponses intraspécifiques a la disponibilité des ressources ont été observées
au niveau de la partie aérienne des arbres forestiers matures, mais sont rarement étudiées au
niveau des racines des jeunes plantules (Weemstra et al., 2017). Ceci n'est pas seulement dd au
fait que le sol est un environnement tres hétérogéne qu'au-dessus du sol ou que la croissance
des racines est beaucoup plus opportuniste et moins structurée, mais aussi a cause du nombre
élevé de ressources et des interactions biotiques et abiotiques complexes au niveau de la
rhizosphére (Postma et al., 2014). A ces obstacles s'ajoute le défi di & la nature "cachée" de ces
organes et a leur complexité (Lobet et al., 2018) et au manque de méthodes de mesure efficaces.
De plus, les courbes de croissance des plantes sont sigmoides avec une phase exponentielle,
linaire et de saturation, et cela fournit des preuves de rétroaction positive et négative sur la
croissance ; ces ajustements lents et irréversibles de la croissance des racines peuvent également
signifier que méme dans des conditions naturelles, la morphologie des plantes n'est pas toujours
adaptée de maniére optimale aux conditions du sol (Postma et al., 2014).

3.4. Aspect génétique

L'environnement est un modificateur de I'architecture du systeme racinaire, mais il existe
un fort contréle génétique qui est clairement illustré au niveau de lI'espece (Nada et al., 2019;
Postma et al., 2014). En effet, ’architecture du systéme racinaire est controlée par les
interactions entre les composants génétiques et environnementaux qui établissent un cadre avec
lequel la plante explore le sol et répond aux signaux externes qui dictent les futurs modeles de
croissance (Rogers and Benfey, 2015). Cette interaction génotype-environnement peut provenir
des réponses a des facteurs environnementaux tels que la sécheresse, la salinité du sol, la
carence en nutriments, ou a la suite de la concurrence avec les plantes voisines pour I'eau et les
nutriments disponibles ou méme la concurrence pour l'espace (Kumar et al., 2014). Par
consequent, le phénotype de I’architecture du systéme racinaire, produit en réponse a un
stimulus nutritionnel particulier, peut différer entre les especes méme si la voie de signalisation
des différents programmes de développement est conservée (Shahzad and Amtmann, 2017).
Cependant, la classification des génotypes en fonction de leurs caracteristiques architecturales
pourrait étre plus difficile dans tous les environnements car les racines peuvent présenter une
grande plasticité phénotypique (Postma et al., 2014). En outre, le fait que l'architecture du
systéeme racinaire est composée de nombreux types de racines avec différentes fonctions
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spécifiques et que l'architecture racinaire est extrémement flexible en réponse a I'hétérogénéité
et aux changements brusques et rapides de la rhizosphere environnante (Grossman and Rice,
2012; Rogers and Benfey, 2015). Ainsi, I'expression génotypique fonctionnelle des plantes peut
étre ajustée a I'environnement en permettant aux plantes de la méme espece de croitre et de
survivre dans diverses conditions environnementales (Weemstra et al., 2017). Cependant,
plusieurs formes d’architecture racinaire peuvent également étre adoptées au sein du méme
génotype et méme pendant la durée de vie d'une seule plante ; car la vitesse a laquelle des parties
individuelles du systeme racinaire se développent peut-étre modifiée par des signaux
environnementaux a court terme, y compris des changements dans I'eau, la disponibilité des
nutriments et de I'oxygéne ou également les agents pathogénes et les ravageurs (Shahzad and
Amtmann, 2017). Ensuite, la capacité des plantes a surmonter les variations spatiales et
temporelles des conditions environnementales en modifiant leur croissance et leur physiologie
est cruciale. Egalement, la plasticité phénotypique (caractéristiques morphologiques du systéme
racinaire, telles que sa taille, le nombre de branches et leur distribution spatiale) est
particulierement importante pour la survie dans des conditions de sol sous optimales (Tracy et
al., 2015). Ce qui suggere que la plasticité des plantes dépend de I'architecture optimale du
systeme racinaire (Szymanowska-Putka, 2013) qui peut étre définie comme la capacité des
racines a s'allonger ou a se ramifier en développant des racines latérales et / ou adventives
(Shekhar et al., 2019; Singla and Kaur, 2018).

3.5. Nutrition

Les facteurs environnementaux tels que la disponibilité de I'eau et des nutriments, la gravité
et la lumiere ont des effets profonds sur la détermination de I'architecture du systéme racinaire
des plantes (Ding and De Smet, 2013). Parce que le systéme racinaire est un déterminant majeur
de l'acces des plantes a I'eau et aux nutriments (Santos Teixeira and ten Tusscher, 2019). De
plus, la réponse des plantes aux fluctuations des conditions rhizosphériques est basée sur la
modification de la croissance et du développement du systéme racinaire, et elle nécessite des
mécanismes de détection et de signalisation complexe (Shahzad and Amtmann, 2017). Ainsi,
les plantes détectent les concentrations externes et internes de minéraux et ajustent leur
architecture et leur taux de croissance racinaire en conséquence (Singh et al., 2018) : en
modifiant le déploiement en trois dimensions de leur architecture racinaire. Ce qui suggére que
I'étendue du systeme racinaire détermine la capacité des plantes a exploiter les réserves du sol
(Tracy et al., 2015) puis qu’il s’agit d’une stratégie importante utilisée par les plantes pour
soutenir leur croissance (Jansen et al., 2013) et leur permet de s'acclimater a des conditions
environnementales en constante évolution (Ding and De Smet, 2013). Cela grace a la
détermination du volume de sol disponible pour absorber I'eau et les nutriments nécessaires a
la croissance (Szymanowska-Putka, 2013).

Le fait que les nutriments ont une mobilité différente dans le profil du sol et donc leur
distribution différe dans I'espace et le temps (Hodge, 2004). Dans de nombreux sols, une grande
partie de ces nutriments ne se trouve pas dans la phase aqueuse mais plutot liée a la matiere
organique du sol et aux minéraux du sol chargés négativement, ou enfermée dans des sels et
des complexes peu solubles. Ces nutriments s'accumulent souvent dans les couches
superficielles du sol "topsoil" en raison du dépot de la litiere végétale. Ainsi, la biodisponibilité
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des nutriments immobiles est généralement plus élevée dans cette couche de sol (Postma et al.,
2014). De ce fait, lI'une des fonctions primordiales de l'architecture racinaire est de placer les
racines dans les domaines du sol avec la plus grande biodisponibilité des nutriments. A cette
fin, les plantes forment de nouvelles racines latérales non seulement pour explorer le sol, mais
aussi pour proliferer dans des parcelles riches en nutriments qui peuvent permettre aux plantes
d'économiser de I'énergie en inhibant I'allongement des racines latérales dans les régions ou
I'eau et les nutriments sont rares, tout en maintenant la croissance de la racine primaire pour
atteindre les ressources souterraines (Jansen et al., 2013). Il est communément admis que le
systeme racinaire profond est I’élément-clé pour optimiser I'absorption d'eau : les systémes
racinaires profonds sont capables de prospecter plus de couches de sol et d'absorber plus d'eau
(Tron et al., 2015). D’autre part, I'enracinement peu profond peut étre une bonne stratégie pour
augmenter I'absorption de nutriments immobiles, tandis que les ions qui se trouvent dans la
solution aqueuse du sol peuvent s'infiltrer dans les couches profondes du sol qui sont plus
difficiles a atteindre par les systemes racinaires latéraux (Postma et al., 2014). Par exemple, les
mécanismes controlant la réponse de 1’architecture racinaire aux nutriments individuels, en
particulier I'azote (N) et le phosphore (P), ont été largement étudiés (Shahzad and Amtmann,
2017) ; de sorte que la réaction des plantes a la carence en P dépend de I'espece, mais la réponse
générale comprend une diminution de la longueur des racines primaires et une stimulation de
la formation de différentes catégories de racines latérales (Kawa et al., 2016; Nguyen and
Stangoulis, 2019). Cependant, la réponse générale a une faible teneur en N comprend une
augmentation des racines verticales et profondes avec moins de racines prés de la surface du
sol, ce qui suggére que les racines peu profondes sont avantageuses lors de I'établissement des
racines (McMurtrie et al., 2012; Rogers and Benfey, 2015). Mais I’interaction entre les
différents signaux nutritifs et les réponses de I’architecture racinaire dans une condition
particuliére doit encore étre caractérisée systématiquement (Shahzad and Amtmann, 2017).

3.6. Plasticité face aux propriétés édaphiques

La plasticité de I'architecture racinaire joue aussi un réle important dans la réponse aux
propriétés édaphiques du milieu a travers les signaux mécaniques externes telle que la
composition et la densité du sol (Kumar et al., 2014), ainsi le niveau élevé du compactage et de
la dureté du sol (Grzesiak, 2009) ou également le contact d'une barriére physique (Richter et
al., 2009). De plus, il est bien connu que la texture du sol affecte la circulation de I'eau, la
capacité d'échange ionique, la distribution des pores de différentes tailles et donc la disponibilité
de l'eau, et la croissance et I'architecture racinaire (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018).
De plus, les interfaces texturales du sol jouent un réle elémentaire sur la disposition spatiale du
systeme racinaire des plantes (Jung et al., 2014). En outre, des études récentes ont montré qu'un
compactage élevé du sol produit une architecture racinaire peu profond et étroit, composé d'un
grand nombre de racines courtes avec un grand diameétre, ce qui peut effectivement réduire
I'étendue de I'exploration du sol (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2020, Figure 3). De plus,
il a été prouvé que I'allongement des racines est plus influencé par les propriétés mécaniques et
physiques que par les propriétés chimiques du sol (Rogers and Benfey, 2015).
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Figure 3. Aspect général de I’effet de la compaction du sol sur le développement de I’architecture
racinaire entre une espéce sensible et tolérante (Correa et al., 2019).

3.7. Ancrage

Le systéme racinaire remplit une autre fonction essentielle nécessaire a la survie et au
développement des plantes, car c'est aussi une structure qui est responsable de I'ancrage de la
plante dans le substrat, fournissant un support mécanique, garantissant ainsi la position verticale
de la plante pour répondre aux différentes contraintes environnementales telles que le vent
(Szymanowska-Putka, 2013; Tamasi et al., 2005) et lutter contre le glissement de terrain.

3.8. Racines courtes

Les racines courtes jouent un réle vital dans les systémes racinaires car elles présentent une
activité physiologique élevée lors de I'absorption des nutriments et de I'eau du sol (Razaq et al.,
2017a) et également leur réle principal dans l'activité biotique car elles sont le siége de la
mycorhization (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2020). De plus, la disponibilité des
ressources du sol (eau et nutriments) régule 1’architecture des racines courtes (Weemstra et al.,
2017) sachant que leur morphologie est suggestive car elle est indispensable a de nombreuses
fonctions dont I'absorption des nutriments (Razag et al., 2017a). L'hypothése de certaines études
prédit que la biomasse des racines courtes dépend de la biomasse totale de la plante surtout
quand les conditions rhizosphériques sont limitantes (Hertel et al., 2013; Weemstraet al., 2017).
Cependant, la plasticité importante des racines courtes peut se produire, en réponse aux
changements des conditions environnementales, au niveau des différentes caractéristiques
architecturales qui décrivent la disposition spatiale du systéme racinaire dans son ensemble (par
exemple la distribution de la masse et la longueur en fonction de la profondeur), au niveau des
caractéristiques morphologiques qui représentent les propriétés de différentes racines
individuelles (par exemple le diamétre et la longueur d’une racine spécifique) ou au niveau des
caractéristiques biotiques qui caractérisent leurs relations avec d'autres organismes (par
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exemple abondance mycorhizienne, couleur, forme) (Bardgett et al., 2014; Potvin et al., 2012).
La quantification de la biomasse des racines courtes reste tres difficile dans les environnements
forestiers en raison du fait que la biomasse élevee des racines fines peut étre atteinte par les
faibles taux de renouvellement des racines courtes, également par une croissance rapide des
racines courtes ou les deux (McCormack et al., 2012).

Les racines courtes des arbres jouent un role prépondérant dans le fonctionnement des
écosystemes forestiers malgre leur contribution mineure en terme de biomasse forestiére totale
(Finér et al., 2011; Yuan and Chen, 2010) qui ne fluctue qu'entre 2 et 5% (Olesinski et al.,
2012), il joue un réle dominant dans la dynamique du carbone des sols (Hendricks et al., 2006)
et dans le maintien du bilan du carbone dans les écosystemes forestiers (Hertel and Leuschner,
2002; Majdi et al., 2005). De plus, il a été estimé que la production annuelle de racines courtes
était deux fois supérieure ou plus a la production de feuillage dans les foréts de sapins baumier
(Abies balsamea (L.) Mill.) (Olesinski et al., 2012) et que la croissance des racines fines peut
représenter environ un tiers a deux tiers de la production primaire nette annuelle mondiale
(Satomura et al., 2007; Yuan and Chen, 2010). Cette production souligne le réle important de
la dynamique des racines courtes dans le cycle du carbone et dans la dynamique des
écosystemes des sols forestiers (Hertel et al., 2013). Le désaccord entre leur contribution
significative a la biomasse forestiére totale et la production primaire nette totale annuelle se
produit dans leur durée de vie relativement courte, leur renouvellement rapide et leur
décomposition beaucoup plus rapide (Olesinski et al., 2012; Yuan and Chen, 2010). Il a été
estimé que le taux de renouvellement annuel des racines fines (arbres + sous-bois) était de 0,77
+ 0,70, 1,21 + 1,04 et 1,44 + 0,76 dans les foréts boréales, tempérées et tropicales,
respectivement (Finér et al., 2011). Il est admis par la totalité des chercheurs que les racines
courtes contribuent largement a la production primaire des foréts, mais la connaissance de la
longévité et du renouvellement des racines fines est encore incompléte et limitée a quelques
espéces d'arbres (Hansson et al., 2013).

A coté de I'effet de la dynamique des racines courtes sur le cycle du carbone, ils jouent un
role primordial sur la composition et I'abondance de la microflore rhizosphérique ; cet effet est
peut-étre attribuable aux exsudats racinaires (composé nutritif et éléments phyto-chimiques)
(Liu et al., 2018a) parce que les racines courtes représentent un puits majeur pour le gain annuel
de glucides des arbres (Hertel et al., 2013) et, par conséquent, contribue de fagcon importante
aux pools de carbone détritique (Olesinski et al., 2012; Persson, 2012). lls peuvent également
agir comme source de nutriments minéraux pour la communauté microbienne du sol, par
exemple, il a été signalé que le rapport N: P des racines courtes des plantes est fortement corrélé
avec la composition de la communauté microbienne du sol (Ren et al., 2017).

3.9. Conclusion

Le développement racinaire et les conditions générales de I'environnement qui modulent
la ramification du systéme racinaire ont clairement une influence cruciale sur la croissance et
le développement de la plante entiére. Ce qui suggere que pour une utilisation optimale et
durable des ressources végétales, il est indispensable d'en savoir plus sur les racines, sa réponse
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dans différentes conditions environnementales et sur les moyens d'exploiter ces connaissances
dans l'activité forestiere et d'autres domaines agricoles (Figure 4).
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Figure 4. lllustration générale des interactions entre les facteurs Biotique et abiotique sur la croissance
et le développement de la plante (Ali et al., 2017).

4. Microorganismes du sol

4.1. Microbiote rhizosphérique

La rhizosphere, une zone étroite de sol qui entoure les racines des plantes, abrite un nombre
de microorganismes qui interagissent avec les plantes et le sol environnant, et est considérée
comme l'une des interfaces les plus dynamiques sur Terre (Philippot et al., 2013). De plus,
depuis leur colonisation des milieux terrestres, les plantes terrestres ont formé des symbioses
avec des microorganismes (Fitzpatrick et al., 2018). Ils ont été accompagneés de champignons,
de bactéries, de virus et de protistes au cours des millions d'années, et ces associations qui
permettent et accéléerent I'adaptation des plantes a la vie terrestre (Shekhar et al., 2019). Il a été
estimé que la symbiose entre les plantes et les champignons est établie au début avec des
champignons mycorhiziens arbusculaires depuis > 450 Ma de la colonisation de la Terre par
les plantes, comme la symbiose la plus ancienne et la plus abondante (Field et al., 2015a).
Cependant, la structure et I’activité des communautés microbiennes du sol sont intimement liées
a leurs réles dans les processus écologiques, qui déterminent leurs relations avec les autres
constituants de la rhizosphére, donc un théme central des théories écologiques (Talbot et al.,
2014). De plus, le microbiome du sol est divisé en deux compartiments microbiens distincts,
selon leur position par rapport aux racines des plantes, les microorganismes entourant les
racines communément appelées rhizosphériques et les microorganismes dans les racines ou
endophytes (Fitzpatrick et al., 2018). Les interactions entre la plante et son microbiote vont du
parasitisme au mutualisme, et leurs resultats peuvent étre déterminants pour la performance de
la plante (Almario et al., 2017). Les microorganismes endo-phytiques du sol colonisent les
racines des plantes en formant des communautés complexes et fournissent des fonctions
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bénéfiques a travers I’amélioration de la croissance de la plante, la santé et la défense contre les
ennemis, ce qui améliore leur adaptation face aux contraintes environnementales comme la
sécheresse et la carence en nutriments (Almario et al., 2017; Shekhar et al., 2019). Cet effet
bénéfique du microbiote racinaire sur les plantes est réalisé par la secrétion de différentes
hormones de croissance comme l'auxine, la cytokinine et l'acide gibbérellique, ou par la
réduction de la production d'éthylene et relie ainsi la promotion de la croissance des plantes aux
changements dans I'architecture du systeme racinaire (Shekhar et al., 2019) et également en
augmentant I'acquisition de nutriments (Fitzpatrick et al., 2018), car le microbiote végétal peut
étre considéré comme une prolongation de la plante, dans le sens ou il peut augmenter I’acces
de la plante aux nutriments dans les sols pauvres (Vandenkoornhuyse et al., 2015). 1l a été
estimé que 80% des especes de plantes vasculaires recoivent du phosphore (P) et d'autres
éléments nutritifs des champignons en échange de photosyntheses (Almario et al. 2017, Figure
5).
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Figure 5. Schématisation des interactions entre les racines et les communautés microbiennes du sol.

4.2. Facteurs affectant les microorganismes du sol

4.2.1. Dynamique et interactions

Les communautés microbiennes du sol sont vitales pour qu'un écosysteme forestier
maintienne la durabilité des interactions écologiques a long terme (Chang et al., 2017). Ils sont
essentiels pour la plante par leur contribution a sa croissance, son développement et sa
productivité (Trivedi et al., 2013) car elle maintient la fertilité du sol grace aux roles importants
qui jouent dans la disponibilité des nutriments (Chang et al., 2017). Les communautés
microbiennes du sol jouent également un role fondamental dans les cycles biogéochimiques du
sol (Falkowski et al., 2008; Rousk and Bengtson, 2014) parce que la structure dynamique du
sol dépend en grande partie de I'interaction entre la biologie des microbes et les racines des
plantes vivant dans le sol (Jin et al., 2013). Cependant, les facteurs biotiques et abiotiques sont
considérés comme les facteurs d'influence les plus importants pour prédire la structure des
communautés microbiennes du sol, y compris egalement leurs variations spatiales (Cao et al.,
2016; Chen et al., 2015b). Ces facteurs biotiques et abiotiques sont tres dynamiques et
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constitués de nombreux éléments qui peuvent interagir et influencer les communautés
microbiennes du sol. Certaines études ont élucidé l'interaction entre les communautés
microbiennes du sol et les différents facteurs biotiques et abiotiques en tant qu'un impact intégré
des facteurs climat-sol-plante sur le microbiome du sol (Jiménez et al., 2019; Pingel et al., 2019)
et que les communautés microbiennes du sol réagissent plutdt aux changements dans les
interactions plante-sol (Herrera Paredes and Lebeis, 2016; Yao et al., 2018).

4.2.2. Boisement

Le boisement a un rdle trés important dans le fonctionnement de I'écosysteme forestier, il
améliore les conditions du sol et favorise le développement des sols, en particulier dans les
écosystemes dégradés avec un environnement extrémement pauvre (Ren et al., 2017; Zhao et
al., 2015). De plus, le fait que les microbes du sol réagissent rapidement au boisement, ce
dernier provoque une énorme augmentation de la prolifération microbienne (van der Wal et al.,
2006). 1l a été montré que les phylums bactériens dominants, a la fois les protéobactéries et les
bactéroides, étaient significativement plus abondants dans le sol boisé que dans les terres
abandonnées (Ren et al., 2018) et le développement des communautés fongiques montre
également une augmentation significative apres le boisement (Gunina et al., 2017) en réponse
a I'amélioration des propriétés chimiques du sol comme le cas de la conversion des terres
abandonnées en forét (Yang et al., 2018). Cependant, les écosystemes des foréts naturelles
maintiennent une grande diversité microbienne du sol que celle du boisement en monoculture
(Monkai et al., 2018). D'autant plus les changements dus au type de boisement peuvent étre liés
aux phylas fongiques de sort que certaines études ont montrées que les Ascomycota ont répondu
positivement aux changements d'affectation des terres tandis que les Basidiomycota ont
répondu négativement (Ren et al., 2018) et également au fait que les écosystemes qui
contiennent un mélange de différents genres de plantes ont le potentiel de présenter une plus
grande hétérogénéité de la communauté microbienne que les plantations d'une seule espece
(Carnovale et al., 2019).

4.2.3. [Espéce végétale

L'effet du boisement sur les communautés microbiennes peut étre di a la nature et a la
diversité des especes végétales. De plus, il a été démontré que les espéces végeétales ont
considérablement influencé la composition et la structure microbienne du sol (Yang et al.,
2018). Par conséquent, la structure et la fonction de la communauté microbienne du sol se sont
souvent révelees spatialement associées a la composition, a la richesse et a la biomasse des
communautés végetales (Carnovale et al., 2019; Gomdryova et al., 2013), ainsi qu'aux stades
de croissance des plantes (Chaparro et al., 2014; Sheng et al., 2017). De plus, il a été estimé que
le microbiote du sol réagit rapidement aux variations des espéces végétales (Mastrogianni et
al., 2014; Yang et al., 2018) en raison de l'interaction directe entre les racines des plantes et les
microorganismes du sol (Gémdryova et al., 2013; Herrera Paredes and Lebeis, 2016). Mais cet
effet n'est pas homogene et il est plus prononcé sur les communautés fongiques que sur les
communautés bactériennes (Carnovale et al., 2019). Cependant, en plus de I'effet direct des
especes végétales sur les communautes microbiennes du sol, la structure et la fonction des
communautés végétales peuvent indirectement influencer (inhiber ou stimuler) ces
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communautés microbiennes en modifiant les propriétés physiques et chimiques du sol (Shen et
al., 2013; Thoms et al., 2010; Yang et al., 2018). Par conséquent, les racines des plantes exercent
un impact important sur les agents pathogenes du sol et les micro-organismes bénéfiques dans
la rhizosphére en produisant des exsudats ainsi que des métabolites secondaires (Feng et al.,
2019; Wu et al., 2016).

4.2.4. Litiére

Les principales méthodes par lesquelles les communautés végetales affectent les propriétés
chimiques du sol et par la suite les communautés microbiennes sont principalement la litiére
des racines et des feuilles, et les exsudats racinaires. Parce que les arbres produisent la majorité
des déchets déposés sur le sol de I’écosysteme forestier, en plus d'une trés grande partie
d'exsudats racinaires et de racines mortes sous le sol (Gomdoryova et al., 2013), ce qui fournit
différents intrants en quantité et en qualité au sol (Yao et al., 2018). Il est indispensable de
proclamer que les arbres influencent le microbiote du sol essentiellement de la méme maniére
que les autres végétaux, mais leur effet est potentiellement plus fort en raison de la plus grande
biomasse d'entrée (Gémdryova et al., 2013). Par conséquent, la différence dans la quantité et la
qualité de la litiere et d'exsudats intrants, en raison des différentes espéces et communautés
végétales, qui modulent et provoquent un changement dans les communautés microbiennes du
sol (Santonja et al., 2018) méme a I'échelle régionale (Chen et al., 2015a). Dans le méme sens,
plusieurs études antérieures ont signalé que les différences dans la qualité de la litiere entre les
espéces d'arbres affectent I'abondance et la composition des communautés bactériennes et
fongiques du sol (Pingel et al., 2019; Santonja et al., 2018). De plus, les différences dans la
qualité de la litiere se produisent au niveau de la nature des intrants tels que le lessivage de la
matiéres organique dissoute et des nutriments, et I'exsudation de différentes sortes d'ions et de
composés organiques (Yang et al., 2018), qui peuvent modifier difféeremment le taux et la
vitesse des processus fondamentaux du sol, tels que le cycle des nutriments et la dynamique du
carbone (Carnovale et al., 2019). Par conséquent, le plus grand effet des especes végétales sur
les propriétés chimiques du sol est observeé dans la couche arable correspondant a la plus grande
quantité de matiére organique apportée (Hagen-Thorn et al., 2004; Kooch et al., 2017).

4.2.5. Meétabolites secondaires

Les métabolites secondaires constituent un autre composant de la litiere végétale qui
intéresse particulierement les écosystemes forestiers de coniféres et exerce un effet majeur sur
leur microflore édaphique, car la teneur en phénol complexe était significativement élevée dans
les sols forestiers (Yang et al., 2018). Dans le méme sens Santonja et al., (2018) ont montré une
réponse contrastée des communautés bactériennes et fongiques en réponse a la diversité de la
litiere végétale dans une forét méditerranéenne. Ces auteurs et d'autres ont montré que les
métabolites secondaires répriment la biomasse et l'activité des communautés microbiennes
(Chomel et al., 2016; Santonja et al., 2018; Ushio et al., 2013). De méme, Chomel et al., (2014)
ont montré un effet inhibiteur élevé des composés phénoliques, dépendant de la concentration,
sur la biomasse fongique dans une pinéde méditerranéenne. D'un autre coté, Amaral and
Knowles, (1998) ont signalé un effet négatif de la présence de monoterpénes sur la croissance
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et l'activité de certains groupes microbiens du sol tout en ayant un effet positif sur les autres
groupes.

4.2.6. Cycle biogéochimique

Les caractéristiques du sol sont I'un des facteurs clés dans la régulation de la communauté
microbienne de la rhizosphére (Liu et al., 2018a) ; telle que les processus biogéochimiques dans
les écosystémes terrestres qui modifient de maniére significative les propriétés du sol (C, N, P),
leur stoechiométrie écologique et influencent par conséquent la structure et la fonction des
communautés microbiennes du sol (Ren et al., 2017; Yang et al., 2018). L'azote total du sol et
le phosphore facilement soluble dans le sol étaient les principaux prédicteurs de cette altération
(Xu et al., 2018). D’autres études antéricures ont rapporté que la composition et la diversité des
communautés microbiennes du sol montrent un changement profond suivant le N total, le
rapport N / P (Liu et al., 2018a) et sont également corrélées avec le rapport carbone / azote du
sol (Grosso et al., 2016).

4.2.7. pH du sol

La modification du pH est également une conséquence de l'interaction biogéochimique qui
a un effet majeur sur la composition et I'activité de la communauté microbienne du sol. Il a été
signalé que les changements dans la composition et la diversité des communautés microbiennes
sont positivement corrélés a la variation du pH du sol et cette variation contr6le leur distribution
spatiale dans la rhizosphere (Shen et al., 2013), qui était plus faible dans les plantations
monoculture que dans les foréts naturelles (Monkai et al., 2018). Comme il a été rapporté dans
I'étude de Chen et al. (2015b), il est bien documenté que l'acidification du sol a diminué la
respiration microbienne du sol dans les écosystémes forestiers ; ce qui suggere que la réduction
du pH du sol peut entrainer une baisse de la biodiversité, des taux de cycles biogéochimiques
et du fonctionnement de I'écosystéme (Chen et al., 2015b). A linverse des communautés
bactériennes, l'acidification du sol a un effet légérement favorable sur la richesse en
champignons dans les écosystemes forestiers (Rousk et al., 2011).

4.2.8. Climat

Les conditions climatiques des écosystemes forestiers constituent I'un des parametres les
plus déterminants de la distribution des communautés microbiennes. Des recherches antérieures
ont confirmé que la variation spatiale de la biomasse microbienne du sol dépend de
I'nétérogénéité spatiale des conditions climatiques (Xu et al., 2018). Ce qui justifie l'utilisation
des propriétés microbiologiques comme meilleurs indicateurs de la qualité des sols en
particulier, la grande capacité des communautés microbiennes a réagir rapidement aux
changements environnementaux (Marinari et al., 2006). En tant qu'exemple, plusieurs études
ont rapporté que les températures annuelles moyennes et les précipitations annuelles moyennes
montrent un controle positif sur la composition et la diversité microbienne (Cao et al., 2016; Tu
etal., 2016). Egalement la faible humidité du sol et les conditions séches pendant la période de
sécheresse estivale exercent un effet négatif sur la diversité et la richesse microbiennes grace a
la sélection des champignons résistant a la sécheresse telle que les champignons avec des
besoins nutritionnels plus faibles et une capacité d'acquisition d'eau plus élevée ou les bactéries
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a Gram positif (avec une couche de paroi cellulaire de peptidoglycane plus épaisse) (Manzoni
et al., 2012; Williams and Rice, 2007; Xi et al., 2018).

4.2.9. Propriétés physiques du sol et la profondeur

On sait peu de choses sur les effets des propriétés physiques du sol sur I'interaction plante-
microorganismes. Cependant, il a été rapporté que les propriétés physiques du sol provoquent
des changements profonds sur les communautés microbiennes du sol (Brussaard et al., 2007,
Thoms et al., 2010; Xu et al., 2018). Outre les propriétés physiques du sol, la biomasse et
I’activités des communautés fongiques et bactériennes changent également a différentes
profondeurs du profil du sol (Carnovale et al., 2019); de sorte que les champignons
prédominent dans la couche arable du sol généralement entre 0 et 10 cm de profondeur, et les
bactéries et les actinomycetes prédominent dans les sols profonds entre 40 a 100 cm de
profondeur (Yao et al., 2018).

4.3. Effets des communautés microbiennes du sol sur les plantes

4.3.1. Les effets positifs

Les interactions entre les plantes et les microorganismes du sol jouent un réle clé dans la
colonisation et la persistance des plantes terrestres (Field et al., 2015b). Egalement la
productivité et la physiologie des plantes sont associées a la variation de la diversité et de la
composition du microbiome racinaire (Fitzpatrick et al., 2018). Cependant, certaines études ont
démontré que la croissance et le développement de la plante héte sont associés a la composition
microbienne des racines, mais pas a la diversité (Fitzpatrick et al., 2018), de sorte que l'identité
des espéces du microbiome a un effet plus fort que la diversité des especes (Guninaet al., 2017).
Pourtant, a cdté des micro-organismes endophytes, les effets microbiens du sol sur les plantes
peuvent étre induits par l'activité et la structure de la communauté microbienne (Chang and
Chiu, 2015). Ce qui suggére que l'effet des microorganismes du sol sur les plantes peut étre
direct par les différents types d'associations entre eux ou indirect par leur influence sur les
processus biogéochimiques du sol. Il est bien connu que la diversité des microorganismes du
sol et la composition de la communauté jouent un rdle clé dans la détermination de la
fonctionnalité du sol (Feng et al., 2019). Parce qu'ils jouent un réle essentiel dans la
décomposition de la litiere et la minéralisation des nutriments (Pingel et al., 2019). De
nombreuses eétudes ont rapporté que la communauté microbienne du sol modifie
considérablement la fertilité du sol en jouant un réle important dans la régulation du cycle du
carbone (C) et de lI'azote (N) (Yao et al., 2018). Par conséquent, la communauté microbienne
du sol exerce un effet de contrdle important sur le recyclage des nutriments entre les plantes et
le sol dans la rhizosphére (Liu et al., 2018a). En plus de I'effet crucial des microorganismes du
sol sur les processus biogéochimiques, ils ont le potentiel d'influencer la croissance et les
fonctionnalités des plantes grace a la capacité du sol a favoriser des communautés pathogénes
ou mutualistes (Smith-Ramesh and Reynolds, 2017). Des études récentes suggerent que les
réponses des especes de plantes aux changements environnementaux peuvent également étre
médiées par les micro-organismes du sol (Xi et al., 2018). Différentes études ont montré
I'importance des communautes microbiennes du sol dans la médiation des réponses des plantes
a la sécheresse de sorte que la sécheresse et 1’abondance en microorganismes du sol diminuent
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la croissance des plantes et la biomasse produite par gramme d'azote accompagnée d'une
augmentation de la biomasse racinaire (Xi et al., 2018). Ce qui suggere que la présence de
microorganismes dans le sol augmente la capacité des plantes a résister a la carence en eau. De
méme, il a été démontré que les microorganismes du sol peuvent également moduler la santé et
la performance des plantes en favorisant ou en supprimant les agents pathogénes transmis par
le sol (Feng et al., 2019). En fonction de la résistance de chaque espéece ou génotype végetal
aux différents microorganismes pathogenes du sol, la diversité et la productivité des plantes
peuvent étre modifiées (van der Heijden et al., 2008) ce qui nous améne au phénomene de
compétition végétale. De méme, un certain nombre d'études ont suggeré que les
microorganismes du sol ont un réle-clé sur la compétition des plantes (Hodge and Fitter, 2013).
Par exemple, le recrutement d’une communauté / espéce microbienne peut &tre utilisée par les
racines des plantes pour combattre indirectement les unes avec les autres, car le recrutement
d'une communauté / espece microbienne choisie par une plante peut améliorer ses performances
par rapport a la seconde (Fitzpatrick et al., 2018). Ce qui suggére que le maintien de la
croissance des plantes dépend de leur capacité a coopérer et des especes avec lesquelles
coopérer.

4.3.2. Les effets négatifs

La rhizosphére est un hotspot d'interactions microbiennes, en plus des microorganismes
qui ont des effets bénéfiques sur le développement des plantes, les exsudats libérés par les
racines des plantes dans la rhizosphére attirent également des organismes qui exercent
différentes formes d’effets déléteres. Outre les effets négatifs directs que peuvent jouer les
microorganismes pathogenes du sol sur la croissance et la santé des plantes (Berger et al., 2007),
ils peuvent également avoir un autre effet négatif a travers la compétition avec les plantes sur
les nutriments du sol (Hodge et al., 2000; Zhu et al., 2016).

4.4. Les ectomycorhizes

4.4.1. Importance

Les racines courtes des arbres forestiers s'associent en symbiose avec le mycélium de
certaines especes de champignons, formant un organe appelé ectomycorhize (Courty et al.
2011 ; Figure 6). Cette symbiose ectomycorhizienne a été décrite comme une association
mutualiste ou la plante autotrophe fournit des photosynthétats sous forme de sucres simples
comme source d'énergie carbonée au champignon hétérotrophe (Courty et al., 2011). La plante
mycorhizée peut fournir jusqu'a 21% de sa production primaire nette a la biomasse du partenaire
fongique dans les pointes mycorhiziennes et les hyphes extra-radiculaires, et environ la moitié
de celle-ci a été allouée aux hyphes extra-radiculaires (Mikusinska et al., 2013), jouant donc un
role important dans le cycle des macronutriments végétaux-sols (Talbot et al., 2013).

Les associations ectomycorhiziennes sont particulierement importantes pour la croissance
des plantes hotes, en particulier, dans des conditions de sécheresse et de sols pauvres en
nutriments (Lehto and Zwiazek, 2011) ; de sorte que les champignons ectomycorhiziens
augmentent considérablement I'absorption des nutriments et le statut hydrique des arbres hotes
(Mikusinska et al., 2013). Les hyphes extra-radiculaires du champignon facilitent I'acces et

46



Ch I. Synthése bibliographique

I'absorption des nutriments, principalement de I'azote (N) et du phosphore (P), et de I'eau dans
des conditions de sol limitants (Ding et al., 2011; Xi et al., 2018). Cette amélioration de la
résistance des plantes a la sécheresse et a I'infertilité des sols a été obtenue grace au mycélium
fongique extra-radiculaire qui rayonne dans des surfaces trés importantes du sol, ce qui peut
étre critique pour le boisement d'un nouvel habitat avec un sol et des conditions
environnementales particulieres (O’Hanlon and Harrington, 2012). Par ailleurs, la
mycorhization des plantes augmente le développement des racines latérales en particulier les
racines courtes, peut-étre afin d'augmenter les sites appropriés pour la colonisation, mais aussi
cette stimulation donne naissance a une architecture racinaire tres ramifiée (Fusconi, 2014).
Malgré le fait que les champignons ectomycorhiziens sont capables de produire des enzymes
extracellulaires, telles que des protéases, impliquées dans la mobilisation directe des nutriments
a partir des substrats organiques (Courty et al., 2011), I'association ectomycorhizienne peut
également améliorer la capacité des arbres a synthétiser et sécréter différentes catégories
d'enzymes. Par exemple, I'ectomycorhization entre les racines de peuplier et Laccaria bicolor
améliore leur capacité a sécréter des enzymes impliquées dans la dégradation de la matiére
organique ou la mobilisation du phosphore organique tel que la N-acétylglucosaminidase, la 3-
glucuronidase, la cellobiohydrolase, la B-glucosidase, la B-xylosidase, la laccase et l'acide
phosphatase (Courty et al., 2011). Le champignon ectomycorhizien peut également protéger,
comme agent de lutte biologique, la plante hdte contre un large éventail de phytopathogénes,
de composés toxiques et les dommages de salinité (Chai et al., 2013; Rana et al., 2020). Tous
ces exemples cités ici et dautres suggerent les ro6les critiques des champignons
ectomycorhiziens dans I'établissement, la résistance et la survie des plantes ectomycorhizées et
garantissent 1’équilibre durable et a long terme de la dynamique des communautés vegetales
(Ding et al., 2011).

Figure 6. Coupe transversale et schéma d’une racine du cédre colonisés par un champignon
ectomycorhizien. (a) réseau de Hartig, (b) Cellule végétale, (c) manteau fongique, (d) Hyphes extra-
radiculaires.

4.4.2. Signalisation fongique

Les modifications les plus évidentes de I'architecture du systeme racinaire (suite a
I'interaction avec les champignons mycorhiziens) sont la formation précoce de racines latérales
et une dichotomie des méristemes apicaux chez un certain nombre d'especes (Hodge et al.,
2009). De sorte que seule la germination des spores peut directement stimuler I'architecture
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racinaire comme le cas de Medicago truncatula qui montre une augmentation de leur
architecture racinaire suite a la germination des spores du champignon Gigaspora margarita
(Oléh et al., 2005). Ce qui suggere que I'établissement d'une association mycorhizienne entre
les racines de la plante hote et le mycélium des champignons symbiotiques nécessitent un
échange de signaux coordonné entre les deux partenaires. Ce dialogue biochimique entre les
champignons et leur plante hote a pour premier objectif la stimulation de la formation des
racines latérales et surtout des racines courtes qui sont les organes de 1’association
mycorhizienne (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2020). De plus, comme il a été reporté par
Fusconi (2014), les exsudats fongiques impliqués dans la communication entre les
champignons et leur plante héte pendant la phase de pré-colonisation jouent un réle bien
documenté dans la formation des racines latérales. Ces signaux symbiotiques actifs libérés par
les spores des champignons en germination ou par les racines mycorhizées sont souvent appelés
"Myc-factors"” (Liang et al., 2014; Rasmussen et al., 2016). Les molécules Myc-factors libérées
par les champignons symbiotiques et percus par les plantes hotes peuvent également étre
libérées méme en absence de ces plantes hotes, en plus de leur réle de signaux symbiotiques
qui stimulent la formation de mycorhizes, ces molécules actives peuvent également agir comme
des régulateurs de croissance des plantes qui modifient la croissance et le développement des
racines (Fusconi, 2014).

4.4.3. ldentification

L'identification des champignons ectomycorhiziens est facilement realisée grace aux
caractéristiques morphologiques du sporocarpe (appelé également carpophore), cependant, les
recherches sur les communautés fongiques ectomycorhiziennes basées uniquement sur cet
organe ne peuvent pas fournir une image compléte des communautés ectomycorhiziennes dans
les écosystemes naturels car certaines champignons ectomycorhiziens ne fructifient pas
périodiquement et certains espéces ne forment pas de carpophore visible ou rarement (Wang et
al., 2012). D'un autre c6té, les champignons ectomycorhiziens différent par la quantité et le type
de mycélium extra-radiculaire qu'elles produisent (Agerer, 2001), et comme la structure de
I’ectomycorhize est constituée de tissus fongiques, les ectomycorhizes formées par différentes
espéces de champignons sont structurellement distinctes, en particulier en ce qui concerne la
quantité de mycéliums extra-radiculaires produite, et la présence de différents types de
rhizomorphes formés (Agerer, 1991). Ce qui conduit & la formation d'un complexe de
différences morphologique et anatomique telles que la nature différente et le degré de
ramification ectomycorhizienne, ainsi qu'un manteau et un rhizomorphe avec des
caractéristiques différentes. De plus, la description des ectomycorhizes basée sur ces
caractéristiques morphologiques et anatomiques des morphotypes permet la reconnaissance des
taxons fongiques dans les échantillons de terrain et peut fournir I'identification des especes
(Pritsch et al., 2010). En paralléle a la caractérisation taxonomique, 1’identification peut se faire
par des outils moléculaires comme ceux utilisant les amorces ITS 1 (5°-
TCCGTAGGTGAACCTGCGC-3’) et ITS 4 (5’-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3’) et la
petite sous unité ribosomale 5,8 S. La réalisation de cette technique se fait par I’extraction du
matériel génétique, I’amplification PCR de ces espaceurs internes transcrits (ITS) et leur le
séquencage, et en dernier lieu l'identité des séquences fongiques est obtenue aprés une
recherche d’homologie dans des bases de données génétiques telles que le Genbank du Centre
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National d'Informations Biotechnologiques (NCBI, http://ncbi.nlm.nih.gov/BLAST/), le Projet
de base de Données Ribosomale (RDP, http://www.psb.ugent.be/rRNA/blastrrna.html) et
I’Institut Européen de Bioinformatique (EMBL-Bank, http://www.ebi.ac.uk/embl/) (Anderson
and Cairney, 2004; Martin et al., 2002; Mitchell and Zuccaro, 2006).

4.4.4. Les préférences vis-a-vis de la plante hote

Les champignons ectomycorhiziens sont un élément essentiel pour la diversité et le
fonctionnement des écosystemes terrestres (Talbot et al., 2013). Ils jouent un rdle important
dans le maintien de la dynamique des communautés végétales dans les écosystemes forestiers
(Chai et al.,, 2013). De sorte que 94% des angiospermes et 100% des gymnospermes
apparaissent comme des especes mycorhizables (Wang and Qiu, 2006). Cependant, malgré le
fait que la majorité des champignons ectomycorhiziens sont des hotes généralistes (O’Hanlon
and Harrington, 2012), certains résultats antérieurs des essais biologiques sur les semis ont
indiqué que différents plantes-hotes peuvent s'associer de maniere sélective a différents groupes
de champignons ectomycorhiziens (Ding et al., 2011). Par conséquent, la structure des
communautés fongiques ectomycorhiziennes dans les écosystemes forestiers est fortement
contr6lée par cette préférence et cette sélectivité de la plante hote (P6Ime et al., 2018; Tedersoo
et al., 2010, 2008). Parce que la compatibilité entre les champignons et I'h6te est importante
pour la réussite de la colonisation des plantules (Ding et al., 2011). Ce qui suggere que la
flexibilité écologique et l'activité des champignons ectomycorhiziens dépendent de leurs
génotypes, des facteurs environnementaux, des génotypes des plantes hotes et des interactions
entre tous ces facteurs (Courty et al., 2011).

4.4.5. Champignons ectomycorhiziens de cedrus atlantica M.

Du fait que les champignons ectomycorhiziens different par leurs degrés de spécificité vis-
a-vis de la plante héte (Godbold, 2004), la richesse et la diversité floristique en plus des
différentes interactions avec le biotope dépendent de I’identité des especes fongiques.
Malheureusement, jusqu’a présent, aucune base de donnees sur les espéces ectomycorhiziennes
du cedre de 1’ Atlas n’a été réalisé et le peu d’informations dont on dispose est encore éparpillé
entre certaines études (Abourouh, 2000; Boukcim, 1999). Pour cela on a essayé dans cette partie
de rassembler différentes informations sur les champignons ectomycorhiziens vivant avec
cedrus atlantica M. (Tableau 2) ainsi que sur 1’arbre phylogénétique des différentes groupes
fongiques mycorhiziens du cedre (Figure 7).

Tableau 2. Inventaire des champignons ectomycorhiziens récoltés sous cedrus atlantica M.
Espéce fongique Localités

Agaricus jonquille MA (El Bhar) (Boukcim, 1999)

Agaricus langei Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)

Agaricus purpurellus Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)

Agaricus silvaticus Fr (FEC) (Boukcim, 1999)

Agaricus silvicola MA (Seheb) ; Fr (FEC) (Boukcim, 1999)

Amanita citrina Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)

Amanita gemmata MA (Azrou et Tazekka) Cité par Nounsi et al. (2014)
Amanita muscaria Rif (Abourouh, 2000)
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Amanita rubescens

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Astraeus hygrometricus

MA (Seheb, EL Bhar)

(Boukcim, 1999)

Boletopsis leucomelaena

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Boletopsis subsquamosa

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Boletus erythropus

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Bovista lilacina

Rif (Ktama)

(Boukcim, 1999)

Calocera viscosa

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Calvatia excipuliformis

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Cenococcum geophilum

Plusieurs cédraies

Cité par Nounsi et al. (2014)

Chanterelles Sp.

MA (Ras El Ma)

(EL Amrani, 2011)

Chroogomphus rutilus

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clathrus ruber

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe alexandri

MA (Ifrane)

(El-Assfouri et al., 2003)

Clitocybe costata

Fr (Grammont, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe dealbata

Fr (Grammont) MA (Seheb)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe geophylla

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe infundibuliformis

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe nebularis

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe nivea

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe odora

MA (Ifrane); Atlas Blida (baleota)

(El-Assfouri et al., 2003)

Clitocybe petiophila

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe pheophtalma

MA (Seheb); Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe squammulosa

MA (Seheb)

(Boukcim, 1999)

Clitocybe squamulosoides

Fr (Grammont)

(Boukcim, 1999)

Clitopilus prunulus

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Crinipellis tomentosa

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Crucibulum laeve

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Collybia butyracea

Rif (Ktama); Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Collybia dryophila

MA(Seheb); Fr (Grammont, Belvezet) (Boukcim, 1999)

Collybia kuehneriana MA (Seheb) (Boukcim, 1999)
Collybia nitellina Atlas de Blida (El-Assfouri et al., 2003)
Cortinarius anomalus MA (Ifrane) Cité par Nounsi et al. (2014)

Coriolus abietinum

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Cortinarius cedretorum

MA (Seheb) ; Rif (Ktama)

(Boukcim, 1999)

Cortinarius herculeus

Fr (FEC, Belvezet) ; MA(Seheb)

(Abourouh, 2000)

Cortinarius infractus

MA (EL Bhar)

(Boukcim, 1999)

Cortinarius multiformis

Rif ; MA (Azrou, Ifrane)

Cité par Nounsi et al. (2014)

Cortinarius odorifer

(Abourouh, 2000)

Conocybe sp.

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Cystoderma granulosum MA (Seheb) (Boukcim, 1999)
Flammulina velutipes MA (Saheb) (Boukcim, 1999)
Fomitopsis pinicola Rif (Ktama) (Boukcim, 1999)

Galerina autumnalis

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Galerina marginata

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Geastrum badium

MA (EL Bhar)

(Boukcim, 1999)

Geastrum fimbriatum

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

50



Ch I. Synthése bibliographique

Geastrum rufescens

MA (Seheb)

(Boukcim, 1999)

Geastrum sessile

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Gomphus crassipes

MA (Ifrane, Azrou, Moudemame)

(El-Assfouri et al., 2003)

Gomphus Sp.

MA (Ras El Ma)

(EL Amrani, 2011)

Hebeloma eburneum MA (Seheb) (Boukcim, 1999)

Hebeloma edurum Fr (Grammont) (Boukcim, 1999)

Hebeloma crustuliliforme MA (Abourouh, 2000)
Hebeloma hiemale MA (Seheb) (Abourouh, 2000)
Hebeloma pallidum Rif (Ktama) Cité par Nounsi et al. (2014)

Hebeloma sordidum

(Abourouh, 2000)

Hebeloma sinapizans

MA (Seheb) Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Hebeloma versipelle

MA (Seheb)

(Boukcim, 1999)

Hygrophoropsis aurantiaca

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Hygrophorus Sp.

MA (Ras El Ma)

(EL Amrani, 2011)

Hypholloma fasciculare

Rif (Ktama) ; Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Hyzrophorus purpurascens

MA (Seheb, EI Bhar)

(Boukcim, 1999)

Inocybe geophylla Rif ; MA ; Fr Cité par Nounsi et al. (2014)
Inocybe praetervisa Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)
Irpex fuscoviolaceus Rif (Ktama) (Boukcim, 1999)

Laccaria sp.

Fr (Grammont)

(Boukcim, 1999)

Lepiota Clypeolaria

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lepiota ignivolvata

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Lepiota gr. subincarnata

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lepista flaccida

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lepista inversa

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lepista sordida

Fr (Grammont)

(Boukcim, 1999)

Leucocortinarius bulbiger Fr (FEC) (Boukcim, 1999)
Leucopaxillus amarus Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)
Lycoperdon Molle Rif (Ktama) (El-Assfouri et al., 2003)

Lycoperdon perlatum

MA (Seheb) ; Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lyophillum hymmendum

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Lyophillum melanoleucon Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)
Macrolepiota konradii Rif (Ktama) (Boukcim, 1999)
Macrolepiota mastoidea Fr (FEC) (Boukcim, 1999)

Macrolepiota procera

MA (Seheb, Bou Jrirt); Rif (Ktama)

(Boukcim, 1999)

Melanoleuca strictipes

MA (Seheb); Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Mycena galericulata

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Mycena rosea

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Mycena polygramma

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Mycena pura

Fr (Grammont, FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Mycena Sp. MA (Ras El Ma) (EL Amrani, 2011)
Nolanea Sp. MA (Ras El Ma) (EL Amrani, 2011)
Panellus serotinus Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)

Panellus Sp. MA (Ras El Ma) (EL Amrani, 2011)

Paxillus involutus

Fr (Grammont, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Phellodon melaleucus

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)
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Phellodon niger

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Pisolithus arrhizus

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

pluteus Sp.

MA (Ras El Ma)

(EL Amrani, 2011)

Psilocybe cyanescens

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Postia styptica

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Pseudomphalina compressipes

Fr (FEC)

(Boukcim, 1999)

Ramaria cedretorum

MA (col de Taililout)

(El-Assfouri et al., 2003)

Ramaria gracilis

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Russula Sp.

MA (Ras El Ma)

(EL Amrani, 2011)

Russula acrifolia

MA ; HA ; Rif

Cité par Nounsi et al. (2014)

Russula adusta

Rif ; MA

Cité par Nounsi et al. (2014)

Russula albonigra

MA ; (Azrou et Moudemame)

Cité par Nounsi et al. (2014)

Russula amoenicolor

MA

(Abourouh, 2000)

Russula basifurcata

Rif ; (Jbel Dahdoh)

Cité par Nounsi et al. (2014)

Russula cyanoxantha Fr (FEC) (Boukcim, 1999)
Russula delica Fr (FEC) (Boukcim, 1999)
Russula maculata MA (Seheb) (Boukcim, 1999)

Sarcodon cirneum

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Sarcosphaera coronaria

MA (Tioumliline, Ifrane)

(El-Assfouri et al., 2003)

Sepultaria sumneriana

MA

(Abourouh, 2000)

Scenidium nitidum

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Scleroderma meridionale

Fr (Grammont)

(Boukcim, 1999)

Stereum hirsutum

MA (EL Bhar)

(Boukcim, 1999)

Strobilurus stephanocystis

Fr (FEC, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Stropharia coronilla

MA (EL Bhar, Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Thelephora caryophyllea

Fr (grammont)

(Boukcim, 1999)

Trametes hirsuta

MA (Bou Jrirt)

(Boukcim, 1999)

Trametes versicolor

Rif (Ktama)

(Boukcim, 1999)

Tricholoma batschii

Fr (Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Tricholoma caligatum

Rif ; rare au MA

(Abourouh, 2000)

Tricholoma cedrorum

Rif ; trés rare au MA

(Abourouh, 2000)

Tricholoma flavovirens Rif (Ktama) Cité par Nounsi et al. (2014)
Tricholoma, myomyces Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)
Tricholoma orirubens MA (Seheb) (Boukcim, 1999)
Tricholomopsis rutilans Fr (Belvezet) (Boukcim, 1999)
Tricholoma saponaceum Rif Cité par Nounsi et al. (2014)

Tricholoma sejunctum

Rif (Bab-Bessene)

Cité par Nounsi et al. (2014)

Tricholoma scalpruratum

Fr (Grammont, Belvezet)

(Boukcim, 1999)

Tricholoma terreum

Rif ; MA

(Abourouh, 2000)

Tricholoma tridentinum Rif ;: MA (Abourouh, 2000)
Tomentella echinospora Rif Cité par Nounsi et al. (2014)
Xanthochrous Sp. MA (Ras El Ma) (EL Amrani, 2011)
Xerocomus chrysenteron Fr (FEC) (Boukcim, 1999)
Xerocomus subtomentosus Fr (FEC) (Boukcim, 1999)

HA : Haut Atlas Marocain ; FEC : Forét des Ecrivains Combattants ; Fr : France ; MA : Moyen Atlas

Marocain.
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Figure 7. L’arbre phylogénétique des différentes groupes fongiques mycorhiziennes de cedrus atlantica
M.. AG : Groupe artificiel ; C : Classe ; F : Famille ; O : Ordre ; S : Série ; SC : Sous-Classe ; SS : Sous-
Série (Buscot and Herrmann, 2004).

4.4.6. Les facteurs influencant I'ectomycorhize

La diversité élevée des champignons ectomycorhiziens est critique pour I'établissement des
plantules forestiéres (Ding et al., 2011), par la suite, elle constitue une condition préalable
importante pour des écosystemes forestiers sains qui devraient étre préservés de maniére
durable (Mardji, 2014). 1l est donc essentiel d'étudier les facteurs susceptibles de moduler la
diversité et la composition de la communauté fongique ectomycorhizienne (Ding et al., 2011).
Différentes recherches montrent que la diversité des champignons ectomycorhiziens est
contrélée par un grand nombre de facteurs de sorte qu’une méme composition forestiére
(Buscardo et al., 2011; Ma et al., 2010; Palmer et al., 2008) ou méme un sol local (Twieg et al.,
2009) peuvent montrer des différences significatives dans la diversité des champignons
ectomycorhiziens. Cela suggére que les communautés ectomycorhiziennes peuvent varier
spatialement et temporellement en réponse a des changements microenvironnementaux de
I'échelle locale a I'échelle régionale (Talbot et al., 2013). Cependant, tous les facteurs attribués
au changement de la diversité des champignons ectomycorhiziens peuvent étre divisés en
facteurs biotiques et abiotiques.

4.4.7. Le microenvironnement

Du fait que la croissance des plantes et la diversité des champignons ectomycorhiziens
dépendent fortement de I'état des nutriments du sol en particulier I'azote et le phosphore, la
disponibilité en ces deux éléments et d’autres devraient étre bien équilibrés car la carence ou
I’excés en azote peut réduire la diversité des champignons ectomycorhiziens et également
I'association avec I'hote (Parrent and Vilgalys, 2007; Yoneyama et al., 2007). De plus, les
conditions du microenvironnement tel que la concentration du CO», I'humidité relative, le pH,
les niveaux de phytohormones ont également un effet important sur la diversité des
champignons ectomycorhiziens (Chai et al., 2013).

4.4.8. Les bactéries

Dans des conditions forestiéres naturelles, la richesse en espéces ectomycorhiziennes et la
structure de ces communautés est entourée d'un complexe de communautés microbiennes libres
qui interagissent et modulent ainsi I'association et la fonction mycorhiziennes (Frey-Klett et al.,
2007). Du fait que les champignons ectomycorhiziens produisent des enzymes extracellulaires
pour degrader la matiére organique complexe, ils peuvent étre concurrenceés directement par les
bactéries du sol pour les nutriments (Liu et al., 2018a; Svenningsen et al., 2018). A c6té de ce
role negatif des microorganismes libres de la rhizosphere, les champignons ectomycorhiziens
peuvent étre influencés positivement par les chronoséquences des bactéries vivant dans le sol.
Il a été montré que certaines catégories de bactéries appelées "Les bactéries auxiliaires de la
mycorrhization™ peuvent favoriser la formation de 1’association ectomycorhiziennes entre les
plantes hotes et les champignons mycorhiziens, ainsi que la fonction de cette symbiose dans
I'écosysteme (Garbaye, 1994). De plus, I'association ectomycorhizienne montre une stimulation
en réponse a la majorité des especes bactériennes isolées du manteau de l'ectomycorhize
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racinaire entre Pinus radiata et Rhizopogon luteolus (Frey-Klett et al., 2007; Garbaye and
Bowen, 1989). De méme, I'établissement de 1’ectomycorhize entre Acacia holosericea et
Pisolithus sp. est stimulée par les bactéries auxiliaires isolées de la mycorhizosphere naturelle
de ces especes (Founoune et al., 2002). Cependant, ces bactéries auxiliaires se trouvent
également a la surface des racines mycorhizées et a des emplacements intercellulaires et
intracellulaires dans le manteau et le réseau de Hartig (Chai et al., 2013).

4.4.9. Le génotype de la plante hote

L’espéce de la plante hote constitue le premier facteur biotique considérablement corrélé a
la diversité et a la richesse en especes ectomycorhiziennes. Il a été démontré que le
remplacement d'une forét indigene par une espéce d'arbre exotique, bien que les espéces
d'arbres de remplacement puissent étre colonisées par le méme champignon, réduit
généralement la répartition des champignons ectomycorhiziens indigenes (O’Hanlon and
Harrington, 2012). De plus, la différence dans la composition de plantes hétes de I'écosysteme
forestier donne naissance a différentes communautés de champignons ectomycorhiziens (Chai
etal., 2013).

4.4.10. Production

La production du mycélium extra-radiculaire dépend de plusieurs facteurs liés a l'arbre
hote, par ex. la disponibilité de I'h6te, I'abondance racinaire et I'age des hotes (Ortega-Martinez
et al., 2011; Wang et al., 2012) ; les facteurs environnementaux tels que la disponibilité des
nutriments, I'numidité du sol (Lehto and Zwiazek, 2011) et tous les différents facteurs qui
affectent I'allocation et la disponibilité du carbone comme la défoliation (Ekblad et al., 2013;
Saravesi et al., 2008). Cependant, la production de mycéliums extra-radiculaires varie
considérablement entre les différents sites et peut atteindre 980 kg ha™ an™! ou une moyenne de
160 kg de matiére séche ha an’ uniquement dans les 10 cm supérieurs du sol forestier
(Mikusinska et al., 2013). Ce qui signifie que la production de mycéliums extra-radiculaires est
plus élevée dans les couches superficielles du sol et diminue avec la profondeur comme le cas
de la distribution des racines. Cependant, le fait que les couches superficielles du sol sont
généralement constituées de quelques cm d'épaisseur seulement, plus de la moitié du mycélium
extra-radiculaire produit peut-étre enfoncée dans la couche minérale du sol (Wallander et al.
2004; Mikusinska et al. 2013).

5. L'impédance mecanique

5.1. Présentation

En plus des caractéristiques biologiques et physico-chimiques, les propriétés mecaniques
du sol sont tres hetérogeénes (Jin et al., 2013), de sorte que I'impédance mécanique du sol est
souvent reconnue comme un probléme critique pour la croissance des racines des plantes et
pour la qualité du sol (Lipiec et al., 2012). En particulier, le compactage du sol et les barrieres
physiques formées par les différentes particules de sol représentent la principale cause qui peut
limiter le développement de I'architecture racinaire, limitant ainsi l'alimentation en eau et en
nutriments et par conséquent le maintien et la croissance des plantules (Chen et al., 2014).
Cependant, la réponse des plantes a cette limitation dépend du stade de croissance des plantes

55



Ch I. Synthése bibliographique

et également de I'organe, mais le plus important est que la réponse ne devient clairement
apparente qu'aprés une longue période depuis le debut de la perception du stress (Trupiano et
al., 2012). De plus, au cours des dernieres décennies, les chercheurs se sont attachés davantage
a étudier le réle critique qui joue la contrainte physique du sol sur la croissance et le
développement des racines et les conséquences sur le maintiennent des jeunes plantules
(Grzesiak et al., 2017; Ramalingam et al., 2017; Somerville et al., 2018).

5.2. Effets de I'impédance mécanique sur la qualité du sol

Les propriétés mécaniques du sol, telles que la texture, la teneur en matiére organique et
en différents types de minéral, et la teneur en humidité sont un trait environnemental majeur
qui contrdle la croissance et le développement des plantes, car ces propriétés déterminent le
niveau de compactage et d’impédance mécanique du sol (Chen et al., 2014). Par la suite, le
degré de compactage du sol détermine le rapport des solides, des liquides et des gaz dans le
substrat (Wang et al., 2019), et donc la croissance et le développement des racines des plantes.
De plus, le compactage du sol peut restreindre le mouvement des gaz et des racines (Busse et
al., 2017) par la diminution de la macroporosité, la porosité totale et I'augmentation des pores
fins ce qui affecte par conséquent la continuité des pores et I'anisotropie des flux (Lipiec et al.,
2012). D'autre part, la matrice du sol constituée principalement / uniquement de pores trés fins
limitera mécaniquement la croissance des racines dans le sol sec et provoquera une asphyxie
racinaire, aération insuffisante, dans le sol humide (Grzesiak et al., 2017; Somerville et al.,
2018). Ce qui suggere la relation élevée entre le compactage et I'humidité du sol. De méme
plusieurs études ont rapporté que I'effet de I’'impédance du sol et de I'impédance mécanique sur
la croissance des racines augmente avec la diminution de I'numidité du sol malgré le fait que
I’impédance du sol augmente de facon non linéaire avec la diminution de I'humidité du sol
(Bengough et al., 2011; Chimungu et al., 2015). Dans I'ensemble, la contrainte mécanique et le
stress hydrique agissent comme des contraintes interdépendantes qui peuvent influencer
simultanément le développement et la distribution des racines (Chen et al., 2014). En d'autres
termes, c'est la combinaison entre la contrainte mécanique et la carence en eau qui limite la
croissance des racines dans le sol sec (Chimungu et al., 2015).

5.3. La réponse des plantes a la contrainte mécanique

5.3.1. Limitation

Les racines sont continuellement exposées a différents niveaux de contraintes mécaniques
du sol qui entrainent souvent une grande variabilité dans la morphologie de I'appareil racinaire
; comme une adaptation / réponse morphogénétique a ces stress environnementaux (Trupiano
etal., 2012). Les changements du systeme racinaire les plus évidents en réponse aux contraintes
mécaniques sont principalement des changements dans la forme, I'orientation, la production et
la densité des racines latérales, et sont souvent accompagnés de modifications anatomiques
comme le nombre, le modele et la morphologie des cellules (Potocka and Szymanowska-Putka,
2018).

Une impédance mécanique accrue du sol, causee par des couches de sol compactés, des
obstacles physiques et / ou le frottement avec des particules du sol, entraine une limitation
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physique de la croissance des racines des plantes, en particulier pour l'allongement et la
pénétration des racines (Bengough et al., 2011; Yan et al., 2017). Cette limitation affecte
négativement I'exploration des sols en restreignant I'exploration des sols par les racines et
I'acces aux nutriments et a I'eau nécessaires a la croissance et a la différenciation des plantes
(Colombi et al., 2017). De plus, cette contrainte mécanique restreint I'enracinement en
profondeur ainsi que I'enracinement latéral car il a été prouvé récemment, chez les plantules de
Cedrus atlantica, que I'augmentation de I'impédance mécanique du sol diminue la longueur des
racines primaires et latérales méme si elle stimule la formation des racines latérales (EL Amrani
and Bendriss Amraoui, 2020). De méme, il a été démontré que le compactage élevé du milieu
diminue la teneur des racines en éléments minéraux tels que P, K, Mg, Mn, Fe, Cu et Zn (Wang
etal., 2019). Dans I'ensemble, la présence de couches de sol dur ou compacté sur la morphologie
des racines empéche souvent I'exploitation des nutriments du sol, ce qui diminue I'absorption
des éléments minéraux en raison de la faible architecture du systéme racinaire (Chimungu et
al., 2015; Nawaz et al., 2013). En plus de I'inhibition de la longueur des racines par la dureté
du sol, il stimule également I'épaississement des racines. Par conséquent, cette relation négative
entre la taille du systeme racinaire et le compactage du sol (Czyz, 2004) oblige les plantes a
investir plus d'énergie pour explorer des sols avec une impédance mécanique élevee (Colombi
etal., 2017). Ce qui se reflete négativement sur la partie aérienne ; car il existe plusieurs études
qui montrent que la réponse des plantes au compactage du sol entraine une réduction
significative de la biomasse, de la superficie et du nombre de feuilles et aussi de la biomasse
des tiges chez les plantules de Pinus contorta Dougl. Ex. Loud. var. latifolia Engelm (Blouin
et al., 2008). D'autre part, I'effet du compactage du sol sur la croissance des plantes n'est pas
toujours négatif mais dépend du degré de compactage de sorte que le compactage a un niveau
modéré peut influencer positivement la croissance des plantes alors que le dépassement du seuil
de résistance des plantules, varie d’une espéce a une autre, entraine une réduction de la
biomasse vegétale (Wang et al., 2019).

5.3.2. Réponses morphologiques

L'augmentation du diametre des racines est la réponse commune la plus importante des
plantes qui poussent & travers un sol avec une impédance mécanique trés élevee. Cet ajustement
racinaire modere fortement les propriétés biomécaniques des racines et la capacité des racines
a pénétrer les couches dures du sol (Chimungu et al., 2015). Cependant, les racines les plus
épaisses soient plus efficaces pour une bonne pénétration des couches dures de sol et offrent
également une haute résistance face au sol compacté (Clark et al., 2003; Jin et al., 2013) car
cela réduit le risque de flambage des racines a travers I'amélioration de la résistance a la flexion,
diminue le stress de pénétration et stabilise les racines (Bengough et al., 2011; Jin et al., 2013).
De plus, I'épaississement des racines en réponse a la contrainte mécanique est une
caractéristique d'un large éventail d'especes dans des conditions de terrain et de laboratoire
(Colombi et al., 2017).

L'incidence de I'angle racinaire constitue un deuxieme aspect important de lI'adaptation du
systéme racinaire a la contrainte mécanique, car la propagation angulaire étroite des racines a
un effet important sur la probabilité de pénétration des racines et un enracinement plus profond
par la suite (Jin et al., 2015). Cette réponse racinaire est favorisee par le phénomeéne de
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gravitropisme (Yan et al., 2017). Cependant, les racines latérales sont plus susceptibles de
pénétrer la couche horizontale du sol compacté ou lorsqu'elles rencontrent un obstacle physique,
la probabilité accrue de pénétration horizontale peut remplacer I'échec de la racine primaire a
traverser I'obstacle rencontré (Jin et al., 2015), ou méme si la racine primaire ne peut pas
s'échapper de ces mécano-stimulus par l'altération morphogénétique du thigmotropisme
(réponse directionnelle d'un organe végétal au toucher ou au contact physique avec un objet
solide) (Wyatt and Kiss, 2013; Yan et al., 2017). Par conséquent, cette interaction complexe
entre la croissance racinaire et le contréle des mecano-stimulus contribue a l'adaptation des
plantes a ces types de contraintes environnementales (Yan et al., 2017). De plus, le
renouvellement cellulaire et le détachement cellulaire au niveau de la coiffe racinaire
contribuent fortement a I'adaptation de la plante aux conditions de sol contraignantes, malgré
le fait qu’il augmente les colts métaboliques, car ces cellules libérées dans la rhizosphére
agissent, simultanément avec les mucus des exsudats racinaires, comme un lubrifiant qui
modere les forces de friction entre les racines et le milieu (Colombi et al., 2017). Cependant,
des interactions entre ces modifications morphogénétiques et d'autres facteurs
environnementaux tels que la température, la durée du jour, la nutrition minérale peuvent
également étre mises en jeu (Trupiano et al., 2012).

5.3.3. Réponses anatomiques

L'augmentation du diametre radiculaire se traduit anatomiquement par une augmentation
de la surface corticale (Chen et al., 2014) ; ce qui coincide avec un nombre et une taille plus
élevés des cellules corticales et s'accompagne également d'une altération du taux de production
cellulaire au niveau de la coiffe radiculaire (lijima et al., 2003; Lipiec et al., 2012). Comme
indiqué ci-dessus, les plantes doivent investir plus d'énergie pour explorer les sols a haute
contrainte mécanique, il semble donc que la réduction du nombre de cellules corticales puisse
réduire le colt métabolique pour I'exploration du sol mais cela affaiblit la résistance de la racine
a percer les couches de sol a haute impédance mécanique (Chimungu et al., 2015). Ainsi, il a
été montré sur des plantules de Cedrus atlantica que I'augmentation de la contrainte mécanique
du milieu stimule le diametre de la racine primaire par la stimulation de I'épiderme, du cylindre
central et surtout du cortex en taille et en nombre et de cellules (EL Amrani and Bendriss
Amraoui, 2020). Dans I’ensemble, on peut suggérer que les réponses anatomiques des racines
sont les meilleurs prédicteurs de la capacité de pénétration des racines dans les milieux a forte
contrainte mécanique. Cette sensibilité élevée de Il'anatomie racinaire aux propriétés
mécaniques du sol est due au fait que les changements dans I'anatomie racinaire modifient la
capacité des plantes a utiliser efficacement I'eau et les nutriments ainsi que la résistance
hydraulique du systéme racinaire (Lipiec et al., 2012). Ces réponses morpho-anatomiques a
l'augmentation de la contrainte mécanique du sol visent a promouvoir les forces radiculaires,
gréce a des contraintes de pénétration plus élevées, nécessaires pour pénétrer le sol avec succes
; par conséquent, cette stratégie racinaire des plantes nécessite de I'énergie supplémentaire pour
une exploration efficace du sol et par la suite la croissance et le développement des plantes
(Colombi et al., 2017; Ruiz et al., 2016). Cependant, peu d'études ont été réalisées pour
comprendre la relation entre les phénotypes de 1’anatomie racinaire, leurs propriétés
biomécaniques et leur capacité de pénétration qui ne sont pas encore bien comprises et
nécessitent plus d'investigations (Lynch and Wojciechowski, 2015).
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5.3.4. Reéponses métaboliques et hormonales

En plus de l'altération des événements cytologiques décrits ci-dessus, les variations
morphogénétiques impliquent également une série d'événements tres complexes au niveau
moléculaire, cellulaire et tissulaire, avec I'implication de la signalisation phytohormonales et
d'autres voies métaboliques (Trupiano et al., 2012). Récemment, des chercheurs ont montré que
le compactage du milieu augmente la teneur en Ca au niveau des racines et que le Ca était une
molécule de signalisation qui pouvait réguler I'absorption d'autres éléments nutritifs, de méme,
ils ont montré que le Ca pouvait réguler I'absorption de P, K , Fe et Mg (Wang et al., 2019).
Comme exemple de I'implication de la signalisation hormonale endogéne, il a été rapporté que
I'impédance mécanique du sol peut altérer la réponse de 1’auxine dans les racines des plantes
(Szymanowska-Putka, 2013). De plus, Wang et al. (2019) ont montré que cette altération de la
réponse de I’auxine se manifeste par une inhibition de la distribution longitudinale de I'auxine
dans les cellules racinaires, suite a une augmentation de la teneur en Ca, ce qui améliore la
distribution latérale de l'auxine a travers les cellules racinaires, par conséquent, elle stabilise la
structure de la paroi cellulaire des racines, augmente la plasticité de la paroi cellulaire et favorise
I'expansion renforcée des cellules racinaires (Hepler, 2005).

6. Caractéristiques physicochimiques du sol

6.1. L’azote

Les plantes peuvent acquérir de l'azote par leurs racines dans le sol sous des formes
inorganiques (nitrate et ammonium) et organiques (urée, acides aminés, peptides) (Kiba and
Krapp, 2016). Dans des conditions naturelles, la disponibilité du nitrate et de I'ammonium, les
deux formes d’azote utilisées par les plantes dans la plupart des sols, est trés variable en fonction
de divers facteurs biotiques et abiotiques tels que les propriétés mécaniques et physico-
chimiques du sol ainsi que l'activité microbienne. De plus, sa disponibilité est généralement
faible dans la plupart des écosystemes des sols forestiers et incapable de répondre aux exigences
de la croissance des plantes (Song et al., 2018). Le fait que I'azote est un facteur déterminant de
la croissance et du développement des plantes et il est requis en trés grande quantité, cela fait
de I’azote un facteur limitant majeur dans la plupart des écosystemes terrestres (Zhang et al.,
2007). De plus, la variation de la concentration de I'azote disponible dans le milieu affecte
difféeremment la croissance des plantes a différents niveaux tels que I'état nutritionnel des
plantules, le partage de la biomasse entre les racines et les pousses, la morphologie des racines,
I'élasticité de la paroi cellulaire, le nombre de cellules méristématiques, la croissance cellulaire
(Razag et al., 2017b) ainsi que les réponses moléculaires telles que celles qui régissent son
absorption et son transport (Nacry et al., 2013), de méme, toutes ces reponses sont sous une
courbe dose-effet avec un optimum.

La source d'azote inorganique est tres variable a la fois dans I'espace et dans le temps,
méme a petite échelle (Norby et al., 2019), ce qui pousse les plantes a impliquer différentes
stratégies pour lutter contre ses fluctuations dans le milieu naturel. La réponse la plus adaptee
qui peut-étre déployer par la plante est l'utilisation de différents types de transporteurs pour
I'acquisition de I’azote ; Il est bien connu que I'ammonium et le nitrate sont absorbés activement
par les cellules racinaires a travers différents ensembles de transporteurs localisés sur la
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membrane plasmique (Kiba and Krapp, 2016). En fonction de la concentration d’azote dans la
rhizosphere environnante, les plantes régulent leurs systemes d'absorption vis-a-vis les sources
d'azote disponibles, mais également une rétroaction systémique sur 1’¢tat de I’azote dans le sol
peut étre impliquée par des signaux dans la plante entiére afin de réguler I'absorption d’azote
(Martin-Rejano et al., 2011). Dans presque toutes les especes étudiées a ce jour, ces systéemes
d'absorption combinent deux groupes de transporteurs, tant pour le nitrate que pour
I'ammonium, qui appartiennent a des familles multigéniques qui operent a différentes
concentrations d'azote disponible. Le premier groupe de transporteurs, communément appelés
systemes de transport a haute affinité, fonctionnent a une faible concentration d’azote et ils sont
capables de collecter les ions du milieu a des concentrations aussi faibles que 1 uM et sont
saturables a une concentration donnée (Nacry et al., 2013). Le deuxieme groupe de
transporteurs, communément appelé systémes de transport a faible affinité, fonctionne a des
concentrations élevées généralement supérieures a 0,5 ou 1 mM selon les especes, ces
transporteurs ne sont pas saturables et montrent une augmentation linéaire en réponse a
I'augmentation de la concentration d’azote du milieu (Nacry et al., 2013).

La plasticité de l'architecture du systeme racinaire est d'une importance cruciale, en
particulier pour l'acquisition de 1’azote a partir du sol (Martin-Rejano et al., 2011). En plus de
leur capacité a réguler les systémes de transporteurs d'absorption d’azote, les plantes sont
également capables d'adapter leur croissance et leur développement racinaires pour maintenir
I'homéostasie de I’azote (Nacry et al., 2013). Parce que les différents processus d'altération tels
que la division cellulaire au niveau des méristemes racinaires, l'allongement racinaire, la
formation de racines latérales ont la capacité de développer différents types d'architecture
racinaire en fonction des signaux locaux détectés par les racines a propos de la disponibilité
d’azote dans le sol ainsi que I'état nutritionnel de la plante elle-méme (Martin-Rejano et al.,
2011). Cette modulation de l'architecture racinaire peut améliorer I'absorption d'azote en
augmentant la surface d'absorption des racines et également en orientant la croissance des
racines vers des parcelles riches en azote (Kiba and Krapp, 2016). Plusieurs aspects différents
de la morphologie racinaire en réponse a l'insuffisance d'azote sont rapportés (Forde, 2014;
Giehl et al., 2014). Généralement, compte tenu de la forte mobilité de 1’azote dans le sol (Kiba
and Krapp, 2016), la masse racinaire totale est répartie verticalement de sorte que les
augmentations les plus importantes de la masse racinaire se produisent a des profondeurs de sol
inférieurs & —30 cm, ce qui entraine une meilleure extraction de 1’azote a partir des couches
profondes du sol (McMurtrie et al., 2012). Toutefois les mécanismes de régulation impliqués
dans la réponse a la fluctuation de I'azote dans le sol sont multiples et impliquent également
une régulation hormonale. En outre, il a été récemment démontré que ce réseau régulateur
complexe implique également du calcium (Caz2") qui agit comme messager secondaire dans la
réponse primaire a la carence en azote (Riveras et al., 2015).

6.2. Le phosphore

Le phosphore est considéré comme le deuxieéme nutriment majeur qui limite la croissance
des plantes et comme un nutriment principal pour leur croissance (Razaqg et al., 2017b). Cette
importance est acquise de son r6le essentiel pour la division cellulaire, la reproduction et le
métabolisme des plantes et son réle est également lié a I'acquisition, au stockage et a l'utilisation
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de I'énergie (Razaq et al., 2017b), d'ou sa corrélation positive avec la croissance des plantes.
Par exemple, leur application stimule la hauteur de la plante, le diamétre du collet racinaire et
le diametre de la tige ainsi que d'autres parameétres de croissance (Cicek et al., 2010; Huda et
al., 2007). En plus de I'effet du phosphore sur la croissance, il peut affecter indirectement le
maintien des plantes par leur effet sur la composition microbienne du sol ; DeForest et al. (2012)
montrent que les pools de phosphore disponibles étaient fortement corrélés a la composition
microbienne. De plus, la disponibilité du phosphore peut moduler la réponse des racines au
stress salin par le changement de I'architecture racinaire (Kawa et al., 2016). Cependant, la
majorité des écosystéemes des sols forestiers sont généralement caractérisés par une forte
carence en phosphore (Nguyen and Stangoulis, 2019). Parce que la plus grande partie du
phosphore disponible pour les plantes est liée aux oxydes d'Al / Fe dans les sols acides ou au
carbonate de calcium dans les sols alcalins, moins de 1% du phosphore total dans les sols (varie
de 0,2 g kg* a 3,0 g kg!) est accessible aux plantes (Zhou et al., 2016). Aussi parce que
I'élément phosphore est une ressource finie et s'épuise lentement de la roche-mére phosphatée
(Cordell et al., 2009). D'autre part, la modification de la morphologie et I'architecture du
systéme racinaire sont les principaux mécanismes d'adaptation que les plantes peuvent utiliser
pour répondre a une carence en phosphore, par exemple, les plantes peuvent favoriser la
croissance et le développement de ses racines latérales comme un ajustement de leur systéeme
racinaire en réponse a la carence en phosphore (Nguyen and Stangoulis, 2019; Niu et al., 2013).
Parallelement, cette stimulation de la densité, de la longueur et de la surface des racines latérales
(Razaq et al., 2017b; Ruiz Herrera et al., 2015) implique également I'inhibition de I'allongement
de la racine principale par un arrét immédiat de l'allongement cellulaire dans la zone
d'élongation suivie d'une interruption du maintien du méristeme apical racinaire (Balzergue et
al., 2017; Singh et al., 2018). Outre ces changements morphologiques racinaires qui permettent
I'accessibilité au phosphore du sol la ou elle est plus disponible (Singh et al., 2018), d'autres
stratégies peuvent étre utilisées pour augmenter I'absorption du phosphate du sol ; comme
I'augmentation de leur mobilité dans le sol a travers la libération de différents anions, acides
organiques et des phosphatases (Meng et al., 2013).

6.3. La matiere organique du sol

Le sol contient le plus grand réservoir de carbone de I'écosysteme terrestre beaucoup plus
que dans la végétation, I'atmospheére ou les deux ensemble (Ren et al., 2018). De plus, la matiére
organique du sol est considérée comme l'indicateur le plus important de la qualité du sol et de
la durabilité de la croissance des plantes (Giacometti et al., 2013), mais ses changements au fil
du temps sont lents et leur effet sur les différentes composantes de I'écosysteme nécessite
beaucoup de temps avant d'étre détectable expérimentalement (Giacometti et al., 2013). D'autre
part, la fertilisation organique sous forme d'amendements en résidus des végétaux ligneux est
bien connue pour améliorer la croissance des plantes (Z. Li et al., 2018) en améliorant le carbone
organique du sol qui maintient et améliore les propriétés biologiques, physiques, chimiques et
hydrologiques du sol (L.-J. Li et al., 2018). Le carbone organique du sol améliore les propriétés
biologiques du sol (Godde et al., 2016) grace a I'amélioration de I'activité, la fonction et la
biomasse microbienne, parce que la matiere organique du sol agit comme une source de carbone
et d'energie pour les communautés microbiennes du sol (Jin et al., 2018). De plus, la matiére
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organique du sol améliore également les propriétés physiques du sol (Godde et al., 2016) car
elle s'integre aux constituants minéraux du sol et agit comme un constituant leger facilement
pénétrable par les racines en présence d'une barriére mécanique. De plus, la matiere organique
du sol affecte la distribution des agrégats du sol en tant qu'agent de liaison, ce qui augmente la
proportion de grands et de petites macro-agrégats (Mangalassery et al., 2019) ; par la suite, la
réduction de la contrainte mécanique du sol (Bulmer et al., 2007). Le carbone organique du sol
joue un réle important dans le renouvellement des nutriments dans le sol (Ding et al., 2017) et
améliore la fertilité du sol agissant d'une part comme source de nutriments et d'autre part comme
un réservoir des nutriments du sol (Mangalassery et al., 2019). Il a été démontré que les
éléments N, P et K du sol sont considérablement améliores suite & un amendement par la matiére
organique forestiere (Z. Li et al., 2018). Outre leur effet sur les nutriments du sol, la matiére
organique du sol améliore les propriétés chimiques du sol (Godde et al., 2016) puisqu'elle agit
comme un tampon qui équilibre les autres propriétés chimiques telles que le pH, la conductivité
électrique et peut méme doubler la capacité d'échange cationique dans le sol (Z. Li et al., 2018;
Ramos et al., 2018). D’autre part, la capacité de rétention d'eau du sol dépend en grande partie
de la teneur en matiére organique du sol, cependant, l'augmentation du carbone organique du
sol est largement considérée comme un élément bénéfique pour I’état hydrique du sol (Godde
et al., 2016). 1l a été démontré que les amendements par la matiére organique améliorent la
persistance de I'humidité dans le sol (Z. Li et al., 2018), cette amélioration des propriétés
hydrologiques du sol est réalisée grace a la capacité de la matiere organique végétale a
augmenter les capacités d'infiltration, de capture et de rétention de I'eau (Mangalassery et al.,
2019) ; afin qu'il fonctionne mieux qu'un film du plastique-polyéthylénique pour maintenir une
humidite élevée dans le sol (Splawski et al., 2016).

6.4. Le pH du sol

Un faible pH et une haute activité des ions hydrogéne (H™) sur les sols acides, généralement
a un pH inférieur & 5,0, stimulent la libération de I'aluminium sous une forme ionique soluble
(Chen and Liao, 2016). Parallelement, le faible pH améliore la fixation du phosphore par les
oxydes d'aluminium et de fer (Fink et al., 2016). Ainsi, une forte baisse de la biodisponibilité
du phosphore inorganique (DeForest et al., 2012) et par conséquent une mauvaise croissance
des plantes (Igbal, 2014). Cela suggere que le sol acide exerce un effet double et simultané sur
la croissance et le développement des racines des plantes, a la fois toxicité de I'aluminium et
carence en phosphore inorganique (Chen and Liao, 2016). D'un autre cote, I'alcalinité du sol
peut également affecter négativement I'accumulation de nutriments et la croissance des plantes.
Ce stress alcalin fait référence a I'abondance de différents sels alcalins tels que CaCO3, Na,COs
ou NaHCO:a. Il a été abordé dans de nombreuses études que I'alcalinité plutdt que la salinité est
la principale contrainte pour la croissance et le développement des plantes (Paz et al., 2012).
Parce que les sols alcalins notamment calcaires inhibent la croissance des plantes directement
par adsorption et diminuent ainsi la solubilité de certains éléments minéraux comme le fer, le
manganeése et le zinc (Labidi et al., 2012), induisant par la suite un déséquilibre des ions du sol
(Ishida et al., 2009). De méme, ce déséquilibre chimique provoqué par le stress d'alcalinité peut
fortement influencer la structure et les fonctions de la communauté microbienne du sol
(DeForest et al., 2012). En dépit du fait que le carbonate de calcium peut stimuler le
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développement du mycélium des champignons ectomycorhiziens comme le champignon de la
truffe d'été (Tuber aestivum; Gryndler et al. 2017), la croissance et la richesse de la majorité
des champignons ectomycorhiziens sont considérablement réduites dans des conditions
alcalines (Kernaghan et al., 2002) parce que la plupart des champignons ectomycorhiziens
préférent les sols modérément acides aux acides dans les écosystemes forestiers (Ishida et al.,
2009).

7. Conclusion

D’apres cette étude bibliographique il apparait clairement que Cedrus atlantica est une
espéce emblématique pour le Maroc et I’ Afrique du Nord généralement, elle offre une multitude
d’avantages pour I’environnement et pour les populations locales. Cette espéce qui montre une
large flexibilité adaptative envers les changements climatiques et les conditions
environnementales contraignantes, est confrontée a de nombreux problémes, particulierement
d’origine anthropique, liée principalement aux stades de développement précoces ce qui affecte
dramatiquement la régénération naturelle de cette essence forestiere. Cependant, la régénération
naturelle est le pilier principal de la dynamique des populations forestiéres. Malgré le fait que
I’ectomycorhization des plantules du ceédre jeux un rdle primordial dans la résistance et le
maintien de ces plantules dans les conditions environnementales extrémes, ¢’est I’hétérogénéité
des facteurs biotiques et abiotiques du sol qui détermine le succeés de la régénération naturelle
ou d’un reboisement ; parce que la formation de 1’ectomycorhize elle-méme dépend de
I’architecture racinaire qui est contrdlée par les différents facteurs pédologiques. D’ou la
nécessité d’étudier les effets des facteurs a/biotiques du sol sur la croissance et le
développement du systéme racinaire des plantules du cédre et I’utilisation de ces acquis pour
réussir I’ectomycorhization dans les différentes conditions de sol et par la suit la régénération
et le maintienne durables des différentes cédraies.
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8. Objectifs généraux de la these

Compte tenu du déclin dramatique des surfaces naturelles des cédraies et de la faible
régénération naturelle constatée sur les différents sites prospectés au cours de la préparation de
cette thése et aussi ceux annoncés dans les essais de reboisement par les forestiers d’une part,
d’autre part, la grande difficulté a mycorhizer le cedre aux stades juvéniles, malgré le fait que
cette symbiose est indispensable pour le succés du reboisement de cette espéce, nous avons
essaye de répondre dans ce travail de these aux hypothéses suivantes :

Tester la réaction des plantules de Cedrus atlantica, a la variabilité physicochimique et
texturale des sols forestiers naturels de point de vue architecture racinaire qui est un facteur
crucial pour sa mycorhization.

Sachant que le niveau d’azote et du phosphore dans le sol affecte la croissance de la plante,
du champignon et la formation de I’association mycorhizienne, il serait intéressant d’étudier
I’effet de la concentration et de la forme d’azote sur le développement des racines des jeunes
plantes du cedre entre et au sein des provenances ; ainsi que déterminer 1’organe qui détermine
la forme de 1’architecture racinaire en réponse a la fluctuation de I’azote et par conséquent la
mycorhization du cedre au stade juvénile.

Sachant que les propriétés hydromécaniques du sol constituent un facteur majeur qui
contréle le développement du systéme racinaire et la mycorhization des plantules du cedre, il
nous a semblé nécessaire d'étudier la réponse des plantules de Cedrus atlantica aux variations
des caractéristiques hydromécaniques du sol et comment peuvent t’ils affecter la réceptivité des
racines aux champignons mycorhiziens et donc le succes du reboisement.

Le fait que beaucoup de travaux n'arrivent pas a réussir une ectomycorhization artificielle
du cedre, nous avons fixé comme objectif d'étudier I'effet des communautés microbiennes
natives du sol sur la croissance et le développement des plantules de C. atlantica dans I’objectif
de comprendre comment ils peuvent favoriser la colonisation ectomycorhizienne des racines
du cedre aux stades juveniles.

A la fin de cette thése nous voyons la nécessité d'appliquer les lecons tirées des chapitres
précédent pour la sélection et la préparation des sols dans le but de piéger le maximum de
champignons mycorhizienne capable de former une association mycorhizienne avec les
plantules de Cedrus atlantica du stade juvénile, les caractériser et les identifier. Ainsi évaluer
le pouvoir mycogéne des principales cédraies du Moyenne Atlas marocain.
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Ch 1l. Matériel et méthodes

Ch I1. Matériel et méthodes

1. Prospection et choix des sites d’études

Apres les études bibliographiques ce travail de these a été débuté par une large
prospection des différentes cédraies Marocaines du Moyen et du Haut Atlas afin de mettre le
point sur 1’état sanitaire des plantes du cédre aux différentes tranches d’age, localiser les plantes
porte-graines dans les différents sites a étudier ainsi que le pouvoir germinatif sur ces différents
sites et la persistance des gérminats ; puisque la régénération constitue une phase essentielle
pour la dynamique des populations forestiéres et résume les processus impliquant le cycle de
vie de la plante depuis la production des graines, leurs dispersion, leurs stockage, leurs
germination jusqu'a I’installation des semis assurée par la qualité et la continuité de la
croissance et du développement.

Du fait que le sol est I’élément majeur qui détermine la réussite ou non des jeunes gérminats
puisqu’il héberge la majorité des interactions vitales entre la plante et leur environnement, on a
donné une importance cruciale a ce parametre avant le démarrage de ce travail de thése a travers
le dépistage des conditions abiotiques tel que la nature de la roche-mere, le taux de
développement de la fraction sol, la richesse et la diversité de la litiere, et des conditions
biotiques telles que 1’abondance de fructifications fongiques et leurs diversités.

2. Caractéristiques générales des sites d’études

Le Moyen Atlas est une chaine de montagnes allongée sur 350 km, du Sud-Ouest au Nord-
Est du Maroc, situé au cceur du Maroc entre le Rif et le Haut Atlas, et couvre une superficie
totale de 27 550 km?. Il se caractérise par un climat méditerranéen de montagne ol les
précipitations sont généralement sous forme de neige au-dela de 1400 m d'altitude. Au-dessus
de 1600 m, les précipitations hivernales sont presque toujours neigeuses et la majeure partie de
neige dure de décembre a fevrier. Cependant, la répartition géographique des précipitations, la
durée d’enneigement et les variations de la température sont intimement corrélées a I’altitude
et a I’exposition (Jihad, 2016).

2.1. Le parc naturel d’Ifrane

Le parc naturel d’Ifrane se présente comme une chaine de moyenne montagne au relief
aeré ou quasi-tabulaire a I’Ouest et fortement plissé et accidenté a I’Est. Il constitue la zone
forestiere par excellence et une zone d’élevage extensif des moutons. Il se situe a la tranche
altitudinale comprise entre 1300 et 2440 m. Les formations geologiques sont essentiellement
des schistes, des dolomies sableuses, des dolomies litées, des calcaires dolomitiques et des
bancs alternés de calcaires marneux et calcaires. Du point de vue bioclimatique trois étages se
succédent de bas en haut : le Méso-méditerranéen (1200 & 1600 m), le Supra-méditerranéen
(1600 a 2000 m) et le Montano-méditérranéen (2000 a 2440 m) (AEFCS, 2006).

2.2. Le parc naturel d'Azrou

Le parc naturel d'Azrou offre quatre grands groupes de sols : les sols sur roches volcaniques
bruns fersiallitiques, les sols sur roches volcaniques bruns andiques, les sols sur roches calcaires
rouges fersiallitiques et les sols sur roches dolomitiques pararendzines. Avec une grande
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ressemblance au parc naturel d’Ifrane, les foréts se répartissent principalement sur les hautes
régions de la chaine qui recoivent des précipitations moyennes annuelles supérieures a 800
mm/an. D’une maniére générale, la couverture forestiére comprend une cédraie et une chénaie
a chéne vert et cedent la place a des matorrals a thym et a adénocarpe, et a des steppes a
xérophytes épineuses qui se développent davantage sur les hautes altitudes du Moyen Atlas
plissé (Labhar and Lebaut, 2012; Quezel, 1998). Cependant, les cédraies constituent I'ensemble
le plus important du parc qui se développe principalement sur les substrats dolomitiques.

2.3. Le parc naturel de Tazekka

Le parc naturel de Tazekka est rattaché a la province de Taza. Limité par le Rif au Nord,
le Moyen Atlas au Sud, la plaine du Rharb a 1’Ouest et la plaine de Guercif a I’Est, il forme la
terminaison septentrionale du Moyen Atlas qui s’étend sur une longueur de 50 km, une largeur
de 15 km et sur des altitudes comprises entre 500 et 1980 m. Il est intensément raviné et entaillé
avec de multiples facettes et expositions. Les versants sont caractérisés par de fortes pentes qui
fluctuent entre 10 a 70 % (EI Fellah, 1983). De point de vue pédologique, il est constitué par
des schistes traversés par un pointement granitique hercynien et des terrains secondaires
représentés par des argiles, des dolomies, des calcaires et des marnes. Ce massif rassemble dans
un espace réduit 6 espéces forestieres de grande importance pour le Maroc : Cedrus atlantica,
Quercus faginea, Q. suber, Q. rotundifolia, Q. coccifera et Tetraclinis articulata (Fougrach et
al.,, 2007). La cédraie de Tazekka se développe sur une superficie d'environ 850 ha
principalement sur des schistes primaires non calcaires (Mhirit 1999).

3. Récolte et germination des graines

Des graines du cedre de I’Atlas ont été récoltées sous forme de cones matures (semi-
ouverts) sur un arbre semencier, isolé et bien ensoleillé, seules les graines de méme taille ont
été utilisées. Les graines homogénes ont été rincées trois fois a I’eau distillée et stratifiées a 4
°C pendant 15 jours a 1’obscurité en conditions semi-axéniques. Les graines stratifiées ont été
trempées dans 1’eau distillée pendant 48 h pour imbibition et elles ont été transférées dans des
boites de germination tapissées avec du papier-filtre humide et mises a germer jusqu'a
I'apparition d'une radicule d'environ 1,5 cm.

4. Conditions et supports de culture

Vu I’importance qu’on s’aper¢oit avoir le support de culture pour la croissance et le
développement des jeunes plantules du cedre on a testé dans cette thése une multitude de
supports de culture de différentes caractéristiques physico-chimique, texturale,
hydromécanique et microbiologique : plusieurs provenances de sols de cédraies, hydroponie,
sciure, vermiculite, sable, concasseur ou des mélanges entre ces substrats.

Les pots de cultures sont maintenus dans une chambre de culture, ventilée, montée sur des
tables de 67 cm de hauteur équipées par 4 tubes néons fluorescents de 26/1200 mm
diamétre/longueur de 40 W et 3 lampes spirale en néon fluorescent de 26 W (Figure 8) avec
une intensité lumineuse moyenne de 70 umol m2 s, Les plantules du cédre sont cultivées sous
une photopériode de 16/8 h, une température allant de 24 a 32 °C et une humidité relative allant
de 50 a 70%.
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Figure 8. Jeunes plantules de Cedrus atlantica cultivés dans des pots de 07 x 07 x 25 cm sous les
conditions de la chambre de culture.

5.

Caractérisation des propriétés du sol

Les substrats utilisés dans les différentes manipes sont caractérisés de point de vue :

>

>

6.

Physico-chimique par un dosage de la teneur en azote, en phosphore, en carbone et en
carbonate de calcium, et la mesure de la salinité, la conductivité et du pH,
Granulométrique a travers le pourcentage des différentes fractions texturales : gravier,
sable grossier, sable fin, limon grossier et limon fin-argile,

Hydromécanique a travers la mesure de la perméabilité, la porosité, la densité
apparente, la densité a saturation et la capacité de rétention d'eau,

Microbiologique a travers 1’abondance de la microflore viable totale, des champignons
filamenteux, des levures, actinomycetes et des champignons mycorhiziens.

Parameétres de croissance et de mycorhization

Dans notre étude, 1’estimation de la croissance et du développement des plantules du cedre
a été effectuée par I’analyse :

>

e

Des paramétres physiologiques a travers le gain de la masse de matiére séche et
fraiche, et la teneur relative en eau des aiguilles ; de la tige, de la racine principale, des
racines secondaires et des racines tertiaires,

Des parametres morphologiques au niveau de I’architecture racinaire par la mesure de
la longueur, du diametre et du nombre des différentes classes de racines ainsi leur
densite et leur branchement,

Des paramétres anatomiques a travers la mesure du nombre, de la longueur, de la
surface et du diametre des différents tissus racinaires,

Des paramétres myogenes a travers le comptage du nombre de pointes mycorhizeées, le
calcul de leurs densités, et la détermination des criteres morphologiques, anatomiques
et la réaction des mycorhizes avec les differents réactifs chimiques.
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7. Analyses statistiques

Les données brutes obtenues par les manipes de cette thése ont fait I’objet de plusicurs
types d’études statistiques a travers le calcul des moyennes, des écarts types, des maximums,
des minimums et des coefficients de variations. Ces données on fait également 1’objet des
analyses statistiques comme [’analyse de la variance (ANOVA) et la comparaison des
moyennes par le test post hoc de la Différence Significative Minimale (LSD) de Fisher a P <
0,05, I’analyse des coefficients de la corrélation bilatérale de Pearson au niveau individuel et a
un risque d'erreur de 5% et I’analyse de correspondance multiple.

8. Outils informatiques

Les criteres anatomiques sont examinés et photographiés a l'aide du logiciel Optimias
d’une caméra intégrée a un microscope optique (Optika DM-15). Les mesures géométriques
sont effectuées a ’aide du logiciel ImageJ (version 1.501, 2016). Toutes les études statistiques
ont été effectuées par IBM SPSS Statistics (version 20.0, 2011). Le dessin des graphiques et
des tableaux a été effectué par le logiciel Excel (Microsoft Office, 2016). Les caracteres
morphologiques, morpho-anatomiques et chimiques sont déterminés en utilisant la liste des
caractéres du logiciel (NaviKey v. 5.0).
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1. Introduction

Les coniferes, qui ont de longs cycles de régénération et un génome de trés grande taille,
occupent une grande surface dans le globe terrestre (Ralph et al., 2008). Dans la famille des
Pinacées, I’espéce Cedrus atlantica Manetti est un arbre forestier endémique du nord de
I’ Afrique avec des valeurs bioécologiques et socioéconomiques importantes (M hirit, 1994).
La longue évolution confére a cette espece une place de choix dans les projets de création et de
revalorisation des populations méditerranéennes (M’hirit, 1994). Grace a ce pouvoir
d'adaptation exceptionnel vis-a-vis des conditions variées et souvent difficiles, de nombreux
scientifiques se sont intéressés a cette espéce devenue hors de son aire naturelle comme une
essence de base pour la reconstruction de foréts improductives ou dégradées et la restauration
de montagnes dénudées (Lanier, 1993). Malgré cela, il est reconnu depuis longtemps que le
cedre est soumis a de nombreux obstacles, dont le plus important est la faible régénération
naturelle qui entrainent de grandes difficultés dans la conservation du capital forestier et le
rajeunissement de la forét du cedre (Zin el Abidine et al., 2013). La difficulté de la germination
des semences et du maintien des plantules pour traverser la période de chaleur estivale et le
froid tardif est le nceud du probléme, autour duquel gravitent tous les facteurs de
I'environnement. Parmi ces facteurs étudiés, ceux qui affectent le plus la régénération du cédre
- la lumiére et la température (Grossnickle, 1988; Taskin and Eler, 1994), les propriétés du sol
(Ezzahiri and Belghazi, 2000; Ladjal et al., 2007; Le Tacon et al., 1997), la densité et la
composition des peuplements, le génotype, la morphologie et la physiologie (Lamhamedi and
Chbouki, 1994). De plus, le fait que les cédraies marocaines déclinent plus et se rajeunissent
moins aujourd’hui peut aussi étre di a I'impossibilité d'étre colonisé par des mycorhizes,
naturellement ou artificiellement, lorsque les conditions optimales sont absentes (Boukcim et
al., 2001; Gaba-Chahboub et al., 2016; Nezzar-Hocine et al., 1998).

La croissance des plantes est controlée par des programmes génétiques, des hormones
endogenes et lI'action des stimuli environnementaux (Malamy, 2005). Le sol des écosystémes
forestiers est hétérogene a la fois dans le temps et dans l'espace, méme a petite échelle
(Smilauerova and Smilauer, 2002). Dans des conditions naturelles, le chevauchement simultané
des facteurs biotiques et abiotiques du sol régule la croissance et le développement des plantes
aux niveaux physiologique et morphologique (Kiba et al., 2011). Le carbone organique du sol
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a un effet majeur sur la croissance des plantes et des racines en affectant I'activité microbienne
et les propriétés du sol (Z. Li et al., 2018) et constitue une source importante d'azote dans les
foréts de coniféres (Zhang et al., 2018). Il régule le niveau des composés d’azote organique
primaire et secondaire, la croissance et la ramification des racines (Walch-Liu et al., 2006) selon
le stade de croissance et le type de racine impliqué (Forde and Lorenzo, 2002). Les quelques
études de Boukcim et al. (2001) et Boukcim and Plassard (2003) chez I’espéces Cedrus
atlantica ont montré que l'architecture du systeme racinaire, le nombre de racines latérales et la
densité de ramification racinaire sont tres sensibles a I'apport d'azote par contre les informations
sur la réponse du cedre au niveau d'azote dans les sols naturels sont manquantes. Le phosphore
est une ressource finie qui s'épuise lentement (Cordell et al., 2009) ; sa disponibilité pour les
plantes est principalement liée & son association avec Ca et Fe, Al dans les sols alcalins et
acides, respectivement (Richardson et al., 2009). L'acceés des plantes au phosphore du sol est en
outre affecté par les caractéristiques racinaires et les processus biochimiques de solubilisation
du phosphore rocheux (Lambers et al., 2006). Chez de nombreuses especes, les scientifiques
ont également montré que la croissance et la morphologie des racines sont corrélées avec la
disponibilité du phosphore dans le sol (Zhang et al., 2012) comme indiqué pour les especes du
cedre de I'Atlas sur sol artificiel par Boukcim and Mousain (2001), mais jusqu'a présent aucune
étude n’existe sur la variation de ces caractéres racinaires du cédre aux différents stades de
croissance avec des niveaux naturels de phosphore dans le sol.

La plasticité de l'architecture racinaire joue un réle trés important dans la réponse des
racines aux propriétés du sol (Fan and Yang, 2007). Il est bien connu que la texture du sol
affecte la circulation de I'eau, la capacité d'échange d'ions, la distribution et la taille des pores
et donc la disponibilité de I'eau, et la croissance (Aderoju and Festus, 2013; Dexter et al., 2008)
et l'architecture racinaire (Lipiec et al., 2012). L’impédance mécanique augmente 1’épaisseur
des racines, favorise la ramification du systeme racinaire et diminue 1’allongement des racines
(Bengough et al., 2011; Lipiec et al., 2012), cependant, cette réponse a été réduite par un
stimulateur de floculation induit par salinité (‘t Lam et al., 2016). De plus, l'architecture
racinaire joue un role important dans le maintien des jeunes plants pour assurer la régénération
de I'espéce (Smilauerova and Smilauer, 2002).

Le but de ce chapitre est de comprendre comment la texture du sol et les changements des
éléments nutritifs affectent Il'architecture racinaire de C. atlantica qui peut contrbler sa
mycorhization au stade plantule. Ce chapitre décrit également la caractérisation des réponses
des plantules de Cedrus atlantica M. aux changements dans cing sols de cédraies naturelles en
analysant les parametres architecturaux des plantules agées de 4 et 8 mois cultivés sur ces sols.

2. Matériel et méthodes

2.1. Caractéristiques des sols

Les sols étudiés ont été échantillonnés de cing localités (Tableau 3). Avec cing répétitions,
le carbone organique total du sol (Corg) a été déterminé selon la méthode titrimétrique de
Walkley and Black (1934). La teneur en azote total (Niwt) et en phosphore total (Ptt) du sol ont
été estimées par la méthode colorimétrique selon Berthelot (1859) et Murphy and Riley (1962),
respectivement, aprés minéralisation de 100 mg de sol par le mélange acide sulfurique et le
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peroxyde d'’hydrogéne selon la méthode de Kjeldahl (1883). Apres séchage et tamisage de 100
g de sol, les caractéristiques granulométriques des sols de cédraies ont été déterminées selon
Bouyoucos (1935).

Tableau 3. Les coordonnées géographiques et climatiques des provenances de sols.

Altitude Moyenne annuelle

Localite Acronymes Latitude Longitude (masl) T (C) P (mm)
Zerouka Zrk 33°32'22,56"N 5°06'00,88"0 1675 11,3 843
Tioumlilin ~ Tio 33°24'46"N  5°12'31"O0 1654 14,2 779
Moudemame Mdm 33°24'49"N  5°11'48"0 1746 14,2 779
Saheb Sah 33°22'04"N 5°13'23"0 1824 14,2 779
Tazekka Taz 34°05'03"N  4°10'36"0 1782 12,1 456

T : température ; P : précipitation ; asl : au-dessus du niveau de la mer.

2.2. Conditions de croissance des plantules

Aprés 48 h d’imbibition dans 1'eau, des graines du cédre de I'Atlas (Cedrus atlantica
Manetti) récoltées sur un arbre abattu dans la forét de Saheb (21.09.2013), ont été transférées
sur papier humide jusqu'a I'apparition d'une radicule d'environ 1,5 cm.

Les graines germées sont transplantées dans des pots d'un litre contenant des sols de cédraie de
cing provenances (Tableau 3) et maintenu jusqu'a 4 et 8 mois. La culture a été réalisée a une
température allant de 24 a 32 °C, une photopériode de 16/8 h et une humidité relative de lI'ordre
de 50 a 70% dans une chambre de croissance de novembre a juillet. Les plantules sur tous les
sols ont été irriguées avec de l'eau courante deux fois par semaine et une humidification
quotidienne pendant les périodes séches. La croissance a été estimée en mesurant la longueur
et le nombre de racines a l'aide du logiciel ImageJ (version 1.50i, 2016) et en pesant la masse
séche de la racine principale (R1), des racines secondaires (R2) et des racines tertiaires (R3)
obtenus apres séchage a 70 °C pendant 48 h.

2.3. Analyses statistiques

Avec quatre répétitions de chaque organe, les données obtenues ont été soumises a 1’analyse de
variance (ANOVA) et les moyennes ont été comparées par le test de Différence Significative
Minimale (LSD) de Fisher a P < 0,05. Les coefficients de la corrélation bilatérale de Pearson
ont été calculés pour estimer la relation entre les sols et les parametres racinaires des plantules
a un risque d'erreur de 5%. Toutes ces statistiques ont été realisees par IBM SPSS Statistics
(version 20.0, 2011).

3. Résultats

3.1. Caractéristiques texturales des sols de cédraies

La texture des sols testés dans cette étude est présentée dans le tableau 4. Le sol de Tazekka
est le plus aéré avec seulement 0,36% limon-argile et 19,64% de sable fin contre 80% de gravier
et de sable grossier. Le sol de la forét de Saheb est le plus sablonneux avec plus de 90% de
sable. Celles de Zerouka et Tioumlilin ont presque les mémes tendances avec plus de 50% de
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particules fines (sable fin, limon-argile) et une faible teneur en gravier. En revanche, le sol de
Moudemame est caractérisé par une prépondérance limon-argile et de sable grossier, contenant
une proportion de gravier similaire a celle du sable fin (Tableau 4).

Tableau 4. Pourcentages des caractéristiques granulométriques des sols de cédraies.

Diametre des

; Zerouka Tioumlilin Moudemame Saheb Tazekka
particules (mm)

Gravier (> 2) 3,08 0 16,02 7,66 19,28
Sable grossier (0,2-2) 41,4 49,54 34,8 60,62 60,72
Sable fin (0,05-0,2) 35,32 25,6 13,64 30,8 19,64
Limon-argile (< 0,05) 20,2 24,86 35,54 0,92 0,36

3.2. Caractéristiques chimiques des sols de cédraies

La caractérisation physico-chimique des sols étudiés dans ce chapitre est présentée dans le
tableau 5. Les sols de Zerouka et de Tazekka ont la plus forte teneur en carbone organique (>
14%). En retour, le sol de Tioumlilin possede le pourcentage le plus bas avec seulement
0,934%. Les deux sols Saheb et Moudemame contiennent 7,937 a 9,788% de carbone
organique. Pour l'azote total, seul le sol de Tioumlilin a une tres faible quantité de I'ordre de
0,31 mmol g de sol contre 4,2 & 5,55 mmol g dans les autres sols. La teneur en phosphore
présente la méme tendance que celle de I'azote total avec une faible quantité de I'ordre de 10,3
mg g ide sol a Tioumlilin et une teneur élevée de 39,4 a 52,87 mg g* dans les autres sols. Le
sol Moudemame dispose de la salinité la plus élevée avec 0,6 et elle est bas sur le sol de
Tioumlilin avec 0 ppm (Tableau 5).

Tableau 5. Caractéristiques chimiques des sols de cédraies utilisés.

Localité Corg (%) pH N (m1m0|'9' P (mg-g?) Salinité
) (PpM)
Zerouka 14,215 10233 7,16 002  550:o050 52,16 +0.8 01
Tioumlilin 0,934 + 0,001 6,89 + 003 0,31 +0035 10,3 +03 0
Moudemame 7,937 10,452 6,73 +01 555.0530 49,21 + 080 0.6
Saheb 9,788 + 0,002 7,01 +0,04 4,20 0193 52,87 +041 0,1
Tazekka 14,914 4000 5,35 003 4,90 + 0,608 39,4 +385 0,3

Corg : carbone organique.

3.3. Croissance du jeune cedre sur différents sols

Parmi les cing sols, la longueur moyenne de R1 ne montre pas de différence significative
au 4°™ mois mais elle augmente sur le sol de Tioumlilin (43,8 cm) et diminue sur les sols de
Saheb et de Zerouka au 8°™ mois (Figure 9a). La longueur cumulée de R2 au 4°™ mois est
faible dans le sol Tazekka et élevée dans le sol Moudemame, alors qu'au 8°™ mois elle devient
similaire sur les sols Tazekka et Moudemame avec un maximum de 232,10 cm sur le sol
Tioumlilin (Figure 9a) qui stimule également le nombre de R2 aux deux stades de croissance
(53,8 a 79,3 ; Figure 9b). Les moyennes du nombre et de la longueur cumulée de R3 diminuent
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sur le sol de Tioumlilin, Tazekka et Saheb au stade de 4 mois (Figures 9a et b). En contrepartie,
la longueur cumulée du R3 sur le sol de Tazekka (235,5 cm) dépasse considérablement celle
des autres sols au stade de 8 mois, alors que le nombre de ces racines reste inchangé a ce stade
de croissance (Figures 9a et b).
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Figure 9. Moyenne de la longueur cumulée (a) de la racine principale (R1), des racines secondaires (R2)
et des racines tertiaires (R3), et le nombre (b) de R2 et R3 cultivés sur des sols de cédraies pendant 4 et
8 mois. Les lettres minuscules et majuscules indiquent les différences significatives (P <0,05 test de
LSD) au 4°™ et au 8™ mois, respectivement. Les acronymes des sols sont ceux indiqués dans le tableau
3.

La figure 10 montre que le type de sol affecte I'architecture racinaire au stade 4 mois. Au
stade 8 mois, la longueur de R1 distingue significativement I'architecture racinaire du cedre sur
le sol de Tioumlilin de celles de Zerouka et Saheb mais pas de Tazekka et Moudemame (Figure
9a), tandis que la longueur du R2 sur le sol de Tioumlilin est distincte de celles de Tazekka et
Moudemame mais pas de Zerouka et Saheb (Figure 9a). La densité de R2 (nombre de R2 /
longueur de R1) est stimulée par Tioumlilin alors que la densité des racines tertiaires (nombre
de R3/ longueur de R2) est stimulée par le groupe des sols de Zerouka et Moudemame (Figure
11a). Le type de sol affecte la densité de R2 au stade de 8 mois de la méme maniére qu'au 4°™
mois (Figure 11b). En revanche, aucun effet du sol sur la densité de R3 au 8™ mois n'a été
observé.

75



Ch Ill. Effets de certaines propriétés des sols de cédraies
sur les racines secondaires de Cedrus atlantica Manetti

(b)

Figure 10. L’architecture racinaire des plantules du cédre cultivées sur cing sols de cédraies pendant 4
mois (la barre d'échelle correspond a 10 cm) : Zerouka (a), Tioumlilin (b), Moudemame (c), Saheb (d),
Tazekka (e).
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Figure 11. Densité des racines secondaires (R2) et tertiaires (R3) de Cedrus atlantica Manetti cultivé
sur des sols de cédraies pendant 4 (a) et 8 (b) mois, R1 : racine principale ; les lettres minuscules et
majuscules indiquent des différences significatives (P <0,05 test de LSD) de la densité racinaire
secondaire et tertiaire, respectivement. Les acronymes des médiums sont ceux indiqués dans le tableau
3.

4. Discussion

4.1. Effet des caractéristiques texturales sur I'architecture racinaire

La texture correspond a la distribution granulométrique des particules minérales primaires
dans le sol. Différentes textures donnent lieu a une différenciation dans la taille des pores,
I'impédance mécanique et la rétention de I'eau dans le sol. L'équilibre entre ces paramétres
contréle la croissance du systéme racinaire et de la plante entiere par la suite (Lipiec et al.,
2012). Le compactage du sol affecte la distribution, la taille, la géométrie des pores, les flux de
gaz et d'eau, et par conséquent la croissance des racines (Dexter et al., 2008; Lipiec and Hatano,
2003). Comme le montre le tableau 4, le sol de Tioumlilin peut provoquer une impédance de
compression car il contient 50% de particules fines (argile, limon et sable fin) avec une faible
teneur en matiere organique (Tableau 5). Dans ce sol, I'allongement et le nombre de R2 ont
augmenteé (Figures 9a et b) par rapport au sol de Tazekka qui ne contient que 20% de particules
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fines, 19,28% de gravier et 60,72% de sable grossier (Tableau 4) avec 14,91% de matiére
organique (Tableau 5). Sur un sol ayant des caractéristiques similaires a celles du sol de
Tazekka, Dexter (2004) s'est révélé fournir un état 1éger et aéré avec une faible rétention d'eau
dans le systéme du sol.

Le pourcentage éleve de particules fines dans les sols Saheb, Tioumlilin, Moudemame et
Zerouka (30 a 50%) peut provoquer une impédance mecanique dans ces sols induisant ainsi une
augmentation du nombre de racines secondaires, un aplatissement des racines et la modification
de leur forme comme on le trouve dans le sol Tioumlilin (Figures 9b, 10 et 12). Cette réponse
est conforme aux conclusions de Bengough et al. (2011) et Lipiec et al. (2012), qui ont montré
que l'impédance mécanique du substrat augmente I'épaisseur de la racine et favorise la
ramification du systéme racinaire et aplatit la racine. De plus, il est bien connu que le
compactage augmente également la teneur en eau du sol mais déshydrate les racines et implique
toujours de I'acide abscissique (Moura et al., 2010; Richard et al., 2001; Sreenivasulu et al.,
2012).

Figure 12. Forme des racines des plantules du cedre cultivées sur des sols de cédraies de Zerouka (a),
Tioumlilin (b), Moudemame (c), Saheb (d), Tazekka (e) et pendant 4 mois.

Les plantules cultivées sur le sol de Tazekka présentent une croissance rapide, par rapport
aux autres, bien que sa salinité moyenne (0,3 ppm) se situe au milieu de la plage de variation
de la salinité (Figure 13 et Tableau 5). De plus, I'exces de salinité réduit I'impédance mécanique
du sol en contribuant a la formation de floculation (‘t Lam et al., 2016). Ces données montrent
que les sols de Tioumlilin, Zerouka et Saheb qui ont de faibles salinités et une barriére
mécanique causée par le niveau élevé de particules fines (30-50%) peuvent étre responsables
de la diminution de la croissance des plantules entiéres (Figure 13). Le fait que sur le sol de
Moudemame la croissance diminue malgré une salinité de 0,6 ppm suggeére que d'autres facteurs
peuvent réduire la croissance des plantules ou 0,6 ppm n'est pas suffisante pour réduire
considérablement ses obstacles mécaniques.
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Figure 13. La masse de matiere seche (MMS) des plantules entiéres cultivées sur des sols de cédraies
pendant 4 et 8 mois respectivement. Les lettres minuscules et majuscules indiquent des différences
significatives (P <0,05 test de LSD) aux 4°™ et 8™ mois, respectivement. Les acronymes des sols sont
ceux indiqués dans le tableau 3.

4.2. Effets des caractéristiques physicochimiques du sol sur I'architecture racinaire

Les faibles teneurs en N, P et Corg dans le sol de Tioumlilin stimulent le nombre de racines
secondaires aux deux stades de croissance par rapport aux autres sols (Figure 9), ce qui se révele
étre fortement et negativement corrélé avec ces trois paramétres (Tableau 6). De méme, la
longueur de la racine principale et des racines secondaires au stade 8 mois s'avere également
étre stimulée et corrélée avec la faible teneur en P et N du sol de Tioumlilin (Tableau 6). Cette
observation a été confirmée par Boukcim (1999) et Boukcim and Mousain (2001), qui ont
montré que le niveau de fertilité minérale dans les milieux de culture affecte la croissance du
systeme racinaire des plantules du cedre de I'Atlas qui a tendance a adopter une ramification ou
un allongement intense lorsque I'apport de P ou N est trés faible, respectivement. Il est bien
connu que la carence en azote induit des changements dans le métabolisme du carbone et des
protéines dans les racines et les feuilles (Mgller et al., 2011). Récemment, Mgller et al. (2011)
ont constaté que la méthylmalonate-semialdéhyde déshydrogénase (MSD) et son action sur
I'allongement des racines augmente par la carence en azote. D'un autre c6té, de nombreux géenes
et protéines avaient été régulés a la hausse lorsque les plantes souffraient d'une carence en P
(Hammond et al., 2003; Wu et al., 2003). De plus, une carence en P a provoqué un stress
oxydatif chez les plantules ce qui a régulé a la hausse la phosphoprotéine APK2A et les facteurs
d'élongation, protéines 1-béta, dans les racines (Yao et al., 2011).

Ces résultats ont montré une cohérence avec la réponse des plantules du cédre au sol a
faible teneur en N et P comme le cas du sol de Tioumlilin comparé aux autres sols (Tableau 5).
Dans les plantules cultivées sur le sol de Tioumlilin, la présente étude a démontré pour la
premiére fois comment les plantules de C. atlantica répondent aux limitations concomitantes
de N et de P en augmentant a la fois I'allongement des racines primaires et secondaires (longueur
de R1 et R2) et en se ramifiant hors de la racine primaire (nombre de R2) (Figure 9). Ce gain
en allongement peut étre causé par la MSD induite par une faible teneur en N tandis que
I'augmentation de la ramification par la régulation positive des protéines liées a la formation de
la racine latérale, telles que la familles des protéines sensibles aux auxines dans les racines et
les protéines comme le saccharose-phosphate synthase dans les racines et les feuilles, et la
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régulation négative des protéines liées a la croissance des feuilles et a I'organisation cellulaire
des racines sous la carence en P. Ces événements sont développés chez les plantules cultivées
sur le sol de Tioumlilin qui ont montrées le systeme racinaire le plus long et le plus ramifié au
détriment de la biomasse foliaire (non montrée ici) affichant une capacité d'adaptation élevée
de C. atlantica a la carence en azote et en phosphore.

Tableau 6. Coefficients de corrélation de Pearson entre les caractéristiques chimiques du sol et la
croissance des organes du cédre agés de 4 et 8 mois avec un risque d'erreur de 5%.

4 mois 8 mois
P N Corg P N Corg
R1 -0,34 -0,26 0,02 -0,59™ -0,46" -0,38
Longueur R2 0,01 -0,03 -0,27 -0,52" -0,52" -0,33
Rs3 0,43 0,51" 0,11 -0,09 0,07 0,38
Nombre R2 -0,72" -0,79” -0,57" 0,777 -0,72" -0,62
Rs3 0,36 0,38 -0,01 -0,36 -0,37 -0,31

R1 : racine principale, Rz : racines secondaires, Rs : racines tertiaires, N : azote, P : phosphore
et Corg : carbone organique. La corrélation bilatérale est significative au niveau de 0,01 (**) ou
0,05 (*).

Dans cette partie, nous étudions l'architecture racinaire de C. atlantica pour tester si elle
est affectée par la disponibilité de N, P, Corg et la texture du sol car il a été vérifié pour la hauteur
de la partie aérienne et la capacité photosynthétique en transplantation sous 1’effet de la
sécheresse (Kaushal and Aussenac, 1989). En revanche, sa tolérance a la sécheresse réside
principalement dans la flexibilité de son architecture racinaire (Courbet et al., 2012). Nos
résultats sont en accord avec leurs conclusions et selon les critéres d'architecture racinaire
(Figures 9 et 11), nous constatons que le type de sol affecte I'architecture racinaire aux deux
stades de croissance (Figure 10) par la disponibilité de N, P, Corg et la texture du sol, comme
cela a été signalé dans plusieurs études (Boukcim and Mousain, 2001; Boukcim and Plassard,
2003; Dexter, 2004). Les criteres de I'architecture racinaire utilisés dans ce chapitre montrent
que la longueur de la racine principale influence significativement l'architecture racinaire sur le
sol de Tioumlilin par rapport a celles de Zerouka et Saheb mais pas a celles de Tazekka et
Moudmame (Figure 9a). La longueur des racines secondaires différencie significativement
I'architecture des racines du sol de Tioumlilin de celles de Tazekka et Moudemame mais pas de
celles de Zerouka et Saheb (Figure 9a). En revanche, la densité des racines secondaires et
tertiaires discrimine significativement le groupe de sols Tioumlilin et Saheb de ceux de Zerouka
et Moudemame (Figure 11a) et la densité des racines secondaires et tertiaires de Tazekka suit
toujours le groupe avec la valeur faible (Figure 11a). Les résultats montrent quatre stratégies
différentes du développement de 1’architecture racinaire des plantules de C. atlantica en
réponse aux caractéristiques physiques et chimiques des sols et ces stratégies peuvent expliquer
les variations dans la réceptivité des plantules du cedre aux champignons ectomycorhiziens. 1ls
montrent également une nette distinction entre R1 et (R2 + R3) en réponse aux limites
physicochimiques du sol. Ces stratégies sont certainement controlées par I'homéostasie de
I'auxine induite par les paramétres du sol étant donné que I'auxine régule positivement la taille
du méristeme apical racinaire en favorisant la division cellulaire de maniere antagoniste a la
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cytokinine. 1l est également impliqué dans la régulation de I'allongement cellulaire par
I'éthylene (Muday et al., 2012) comme le principal régulateur de chaque étape de formation de
la racine latérale (Fukaki and Tasaka, 2009). De méme, il a été constaté que I'ABA est impliqué
dans la réponse de I'architecture racinaire par son effet négatif sur I'allongement des racines et
I'émergence des racines latérales en réponse aux contraintes mécaniques du sol (Tracy et al.,
2015). Les résultats ont démontré également que les mécanismes hormonaux doivent étre
étudiés chez les plantules du cedre Atlas sous des conditions limitantes du sol pour élucider
comment la texture, N, P et Corg ONt provoqué la modification de I'architecture racinaire du
cedre. Des informations moléculaires supplémentaires sur ces sujets peuvent aider a
sélectionner des conditions de sol efficaces qui peuvent contribuer & obtenir des plantules de
cedre de I'Atlas colonises par des ectomycorhizes pour les projets de reboisement.
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Ch 1V. Effet de la concentration d’azote et des cotylédons sur la
préférence de la forme azotée chez les plantules de Cedrus atlantica M.

Mots-clés
Cotylédons ; N-forme ; racines secondaires ; provenance des graines ; Cedrus atlantica

1. Introduction

Le cédre de I'Atlas (Cedrus atlantica Manetti) occupe 2,8 % de la superficie forestiére
totale du Maroc avec une superficie forestiére totale de 160 km? dans les montagnes du Rif et
de 1160 km? dans le Haut Atlas moyen et oriental (Terrab et al., 2008) et contribue a la
satisfaction des besoins de la population locale. Cette espece d'intérét international est en danger
(Thomas, 2013) résultant d'une multitude de problémes (Bentouati and Bariteau, 2006; Derak
et al., 2008) auxquels s'ajoutent les contraintes climatiques et édaphiques (Demarteau et al.,
2007; EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018; Linares et al., 2011).

Le fait que C. atlantica est une espece dont la longévité est supérieure a 600 ans et dont la
migration ou l'adaptation génétique ne peuvent pas suivre le changement rapide des conditions
climatiques comme les autres espéces (Sniderhan et al., 2018) ; par conséquent, pourrait
produire des semences adaptées aux nouvelles conditions de I'environnement. Cette hypothese
concorde avec les données de (Terrab et al., 2006) qui ont constaté que C. atlantica maintient
une grande diversité génétique dans le Moyen et le Haut Atlas marocain. Une observation
similaire a été montrée pour Pinus pinea L. dans laquelle les conditions environnementales
contrdlent la variabilité adaptative et induisent des caractéristiques variées chez les semences
de différentes provenances (Court-Picon et al., 2004) et des individus au sein de la population
(Terrab et al., 2006).

Les cotylédons sont les caractéristiques les plus importantes des graines car les embryons
de coniferes ont un nombre variable de cotylédons méme au sein d'une méme espéce (Holloway
et al., 2018). Mughal and Thapliyal (2012) considérent que le nombre de cotylédons peut
constituer une base pour sélectionner et délimiter les provenances de Cedrus deodara. Cette
importance accordée aux cotylédons est principalement due a leurs roles dans les réserves
alimentaires et la photosynthese qui seront utilisés pendant la germination des graines et la
croissance précoce des semis (Johnson et al., 2011; Marshall and Kozlowski, 1976). De plus,
pendant la croissance et le développement des graines, il existe un continuum intégré des
cotylédons aux aiguilles primaires en passant aux aiguilles secondaires. Ainsi, le
développement des aiguilles primaires necessite des metabolites des cotylédons (Kozlowski
and Pallardy, 1997). A cet égard, les cotylédons qui sont physiologiquement efficaces, jouent
un réle majeur dans la croissance, le développement et I'établissement des plantules (Mughal
and Thapliyal, 2012). D'autre part, I'état physiologique des cotylédons est déterminé par les
conditions de la plante-mére a la période de formation des graines, en particulier la quantité
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d'eau et la forme de N disponibles et absorbées du sol (Masclaux-Daubresse et al., 2010; Zhang
etal., 2018).

La matiére organique du sol joue un rdle primordial dans les propriétés du sol en affectant
I'agrégation du sol et les caractéristiques biochimiques (Mangalassery et al., 2019). Elle favorise
la rétention et le cycle des nutriments (Molina-Herrera and Romanya, 2015), affectant I'activité
microbienne du sol (Z. Li et al., 2018) et constitue un réservoir d'azote pour le sol des foréts de
coniféres (Zhang et al., 2018). L'azote est I'un des nutriments les plus importants pour les
plantes qui affectent leurs fonctions du métabolisme cellulaire a la croissance (Saiz-Fernandez
et al., 2015). Dans la plupart des sols forestiers, la disponibilité de I'azote est faible et incapable
de répondre aux besoins de la croissance des arbres (Song et al., 2018) en raison de I'abattage
abusif des arbres et de la faible minéralisation de la matiére organique. De plus, malgré
I'abondance d'azote a I'état organique, seulement 1 a 3% peuvent se présenter sous forme
inorganique assimilable dans le sol (Baldock and Nelson, 2000). Sous l'influence des types de
sol, ce faible taux a été trouvé varier de 0,31 a 5,55 mmol de N.g* dans le sol de cédraie (EL
Amrani and Bendriss Amraoui, 2018). A notre connaissance, aucune étude n'a testée la
préférence de la forme d'azote chez des provenances de C. atlantica par rapport a la matiere
organique et aux cotylédons, bien que cela puisse déterminer la capacité des populations a
s'adapter aux changements environnementaux (Houlton et al., 2007), la productivité végétale,
la compétition, la coexistence et la succession écologique (Zhang et al., 2018).

L'objectif du présent chapitre est d'étudier la différence interpopulation de la préférence
de la forme d’azote chez la descendance de deux populations de Cedrus atlantica.

2. Matériel et méthodes

2.1. Echantillonnage des graines

Des graines de cedre de deux localités de la cédraie marocaine, la forét d'Arz Gouraud et
la forét de Moudmame, ont été récoltées le 26/05/2014 sur des arbres quasi-isolés (exposés
depuis le nord-est jusqu'au nord-ouest a travers le sud d’un ongle de 270°) d'environ le méme
age (de 3,51 et 3,24 m de diametre, et de 26,5 et 27 m de hauteur, respectivement), porte-graines
(productif de gaines d’un taux de germination élevé et en quantité) (Tableau 7).
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Tableau 7. Caractéristiques de la rhizosphere et coordonnées géographiques de la plante-mére des deux
provenances.

Arz Gouraud Moudmame
Latitude 33°25'11,05" N 33°22'1,84" N
Longitude 5°10'11,10" O 5°13'23,15" O
Altitude (m asl) 1749 1835
Sable-grossier 17,195 16,782
Texture  Sable-fin 43,747 39,161
(%) Limon-grossier 20,894 18,998
Limon-fin-argile 18,164 25,059
Physico % Corg 4,80 +0,72% 8,16 +0,24°
chimie [N] mmol/g 3,301 40,0562 3,632 40,2552
[P] mg/g 50,094 ¢3,303a 50,124 11,752a
Litiéere dominante Cedre pure Cédre, chéne-vert et oxycedre
Développer Développer, riche en graviers
Sol Argileux, brun Silt argileux, noir sombre

Peu de de MO non décomposée  Riche en MO sous forme d’humus
%Corg : teneur en carbone organique, [N] : teneur en azote, [P] : teneur en phosphore, MO : matiére
organique. Moyenne £SD, les lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD).

2.2. Conditions de croissance des plantules

Les graines imbibées pendant 48h, puis transférées sur papier humide jusqu'a l'apparition
d'une radicule d'environ 1,5 cm. Dans la premiere expérience un lot de graines de la provenance
Arz Gouraud et Moudemame ont été caractérisées par les traits physiologiques et morpho-
anatomiques par dissection sous la loupe binoculaire. Le deuxiéme lot de graines germées des
deux provenances a été transférées séparément dans des pots de 07x07x25 cm de dimensions
contenant un substrat organique (la sciure de bois rouge) et fertilisées chaque semaine avec une
solution nutritive & base de nitrate [Ca (NOz3)2] ou d'ammonium (NH4CI) & faible (0,1 mM) ou
a concentration élevée (5,0 mM). La composition minérale des solutions fournies était la méme
a l'exception de I'azote [1 mM KCI ; 0,2 mM KH2PO4; 0,2 mM CaCl;; 0,1 mM MgSOs; 0,5%
FeCls; 0,2 ml. L de la solution d'oligo-éléments (Morizet and Mingeau, 1976), pH 5,5]. Dans
la deuxiéme expérience les graines germées de la provenance Moudemame ont été triées en
fonction du nombre de cotylédons et transplantées dans des pots, de mémes dimensions,
contenant un sol forestier de la méme provenance et arrosées chaque semaine a l'eau courante.
Les cultures sont maintenues a une température allant de 24 a 32 °C, une photopériode de 16/8
h et une humidité relative de l'ordre de 50 a 70% dans une chambre de croissance. Toutes les
plantules ont été quotidiennement humidifiées avec de I'eau pendant les périodes seches.

2.3. Analyses statistiques

La moyenne de la masse de matiére séche a été déterminée sur quatre répétitions en pesant
la matiére fraiche aprés séchage dans une étuve pendant 48 heures a 70 °C. La production de
racines secondaires a été estimée en comptant le nombre de racines a l'aide du logiciel ImageJ
(version 1.50i, 2016). Les données obtenues ont fait I'objet d'une analyse de variance (ANOVA)
et les moyennes ont été comparées par le test de Difféerence Significative Minimale (LSD) de
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Fisher a P < 0,05. Les coefficients de corrélation bilatérale de Pearson avec un risque d'erreur
de 5% ont été calculés pour estimer la relation entre le poids sec des cotylédons et la croissance
des organes des plantules du cédre. Une deuxiéme corrélation bilatérale de Pearson a été
calculée pour estimer la relation entre la différence de la masse de matiére séche des cotylédons
et la différence de la masse de matiere seche (MMS) des organes sur I'ammonium et sur le
nitrate, comme le montre la formule : corrélation entre AC et AO avec AC = [MMS des
cotylédons sur (NH4") - MMS des cotylédons sur (NO37)] et AO = [MMS des organes sur (NH4")
- MMS des organes sur (NOz)]. Toutes ces analyses statistiques ont été effectuées par IBM
SPSS Statistics (version 20.0, 2011). La moyenne, le maximum, le minimum, le coefficient de
variation, et I’écart type sont calculés pour décrire les caractéristiques physiologiques et
morpho-anatomiques des graines des deux provenances, et celle de la masse de matiére séche
pour les cotylédons, les plantules et le systeme racinaire au stade 120 jours.

3. Résultats

3.1. Expérience 1

Le tableau 8 décrit la réponse des plantules de Cedrus atlantica des deux provenances a la
forme et a la concentration d'azote sur 210 jours. Au stade de 15 jours, les graines qui avaient
une masse de matiére séche de 33,8 et 30,8 mg pour Arz Gouraud et Moudemame,
respectivement ont été transplantées sur le substrat organique fertilisé. A I'age de 30 jours, les
plantules de la provenance Arz Gouraud montrent une croissance rapide lorsqu'ils regoivent du
NOs™ par rapport a NH4". Au stade de 120 et 210 jours, l'augmentation de la concentration de
NOs de 0,1 a 5 mM stimule de maniére significative la croissance des plantules de la
provenance Arz Gouraud. Contrairement a cette derniére provenance, les plantules de
Moudemame sont moins sensibles a la forme et a l'augmentation de la disponibilité en azote.
La comparaison entre la réponse des deux provenances montre que Moudemame préfére
significativement la forme ammoniacale a forte concentration aux stades 120 et 210 jours avec
122,6 mg et 167,5 mg, respectivement, cependant le reste des formes et des concentrations ne
montrent aucune différence significative (Tableau 8).

Tableau 8. Moyennes de la masse de matiére séche (mg) de deux provenances du cédre en réponse a la
forme et a la concentration en azote pendant 210 jours.
Arz Gouraud Moudemame

0,1NHs* 5NHs* 0,ANOs 5NO3 0,1NHs" 5NHs% 0,1NOs; 5NOs
15  33,8:134 33,8:134 33,8:34 33,8:34 30,2:7 30,27 30,276 30,2176
30  40,0:144% 43,3:438° 54,2:211° 48,3:335% 43,3:280% 54,5:446° 50,0305 53,2:256°
120 98,9456 88,4125  79,2:125% 127,841074° 97441060 122,6:1304% 86,7615 105,3+1,30%
210 101,9:651% 117,142120™" 104,445,94% 160,2+6.04" 125,311505* 167,5:10.30% 127,3417.00* 124,111 25°
Moyenne +SD. Les lettres et les astérisques indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD)
entre les traitements d'azote et entre les provenances, respectivement.

Jours

Vu les résultats significatifs trouvés, seulement, au niveau de la concentration 5 mM, on
cherche I’effet de cette concentration au niveau des différentes parties de la plantule. L'allure
générale des courbes de croissance des racines et de la partie aérienne montre que la masse de
matiére séche moyenne de la provenance Arz Gouraud se distingue, depuis le stade 30 jours,
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par une préférence significative vers la forme nitrique au niveau des racines ; cette préférence
apparait également au niveau de la partie aérienne mais sans différence significative (Tableau
9). Tandis qu'au niveau de la provenance Moudemame la moyenne de la masse de matiére séche
des racines et de la partie aérienne ne présente aucune différence significative vis-a-vis de la
forme d’azote. Les plantules de la provenance d’Arz Gouraud different positivement et
significativement de Moudemame en réponse au NO3™ depuis le 120°™ jour de croissance avec
37,025 contre 28,575 mg et se poursuit au 210°™ jour avec 54,8 contre 35,25 mg,
respectivement. En revanche, au niveau de NH4", la provenance Arz Gouraud différe
négativement et significativement de celle de Moudemame au 210°™ jour de croissance avec
27,83 contre 52,75 mg, successivement (Tableau 9).

Tableau 9. Variation de la masse de matiere séche des racines et de la partie aérienne des plantules des
deux provenances en réponse a la forme d’azote.

Age (Jours) 15 30 120 210
Grd 5NH4  29,025.138"  38,325.370"  70,6:275"" 89,275.15 54"
oA 5NO3  29,025:138"  42,625:201"  90,75:6.23" 105,37545 47"
Mam 2 NHB 25,641,45" 47,0543,98" 84,675:1106"  114,7+718"
5NO4 25,641 45" 47 A3 30" 76,675+233" 88,8525 45"
Grd 5NH4  4,75.033° 4,97541 06 17,7754+1 812 27,825.5 66
5NO3  4,75.033° 5,6750,44% 37,0254451° 54,8.4,55°
RT Mdim 5NH4  4,625.036 7,42540 942 37,9544,04° 52,75+3.13b

5NO3  4,625:0 36 5,82540,34 28,575+2,01° 35,256,904

PA : partie aérienne, RT : racine totale, Grd : Arz Gouraud, Mdm : Moudemame. Les lettres
majuscules et minuscules indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD) au niveau
de la partie aérienne et des racines, respectivement.

Depuis les premiers jours du suivi de la croissance, I'écart entre la masse de matiere séche
des racines secondaires (R2) sur NOs et NH4" augmente avec I’age et se caractérise par une
forte préférence de la forme nitrique chez les plantules d’Arz Gouraud (Figure 14).
Contrairement a Arz Gouraud, les racines secondaires de la provenance Moudemame montrent
une préférence de la forme ammoniacale mais n'est statistiquement significative qu’a 210 jours
de croissance. La comparaison de la réponse des racines secondaires des deux provenances a la
forme azotée montre une différence tres significative au-dela des 120 jours. Elle révéle que les
racines secondaires d’Arz Gouraud et de Moudemame préféerent les formes NOs™ et NH4",
respectivement (Figure 14).
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Figure 14. Moyennes de la masse de matiere seche (MMS) des racines secondaires (R2) de Cedrus
atlantica M. des deux provenances Arz Gouraud (Grd) et Moudemame (Mdm), en réponse a la variation
de la forme d’azote. Les lettres et les astérisques indiquent des différences significatives (P <0,05 test
LSD) entre les formes azotées et les provenances, respectivement.

Le nombre moyen de racines secondaires en réponse a la forme azotée montre que le NO3
a augmenté de maniere significative la ramification du systeme racinaire secondaire par rapport
a NH4" pour la provenance Arz Gouraud (Figure 19). Cependant, pour les plantules de la
provenance de Moudemame, la production des racines secondaires est indifférente a la forme
d’azote. La comparaison des deux provenances montre que seul le NOs  provoque des
différences significatives dans le nombre moyen de racines secondaires entre Arz Gouraud et
Moudemame (Figure 19).
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Figure 15. Production de racines secondaires (R2) au stade 210 jours des deux provenances de Cedrus
atlantica, Arz Gouraud (Grd) et Moudemame (Mdm), en réponse a la variation de la forme d’azote. Les
lettres minuscules et majuscules indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD) entre la
nutrition nitrique et ammoniacale au niveau d’Arz Gouraud et Moudemame, respectivement ; les
astérisques indiquent des différences significatives entre Arz Gouraud et Moudemame.
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Que ce soit au niveau d'Arz Gouraud ou Moudemame, en nutriment ammoniacale ou
nitrique, la variation de la croissance dépend de la variation de la masse de matiére séche des
cotylédons ; de sorte que les plantules de Moudemame sur nutrition ammoniacale présentent
une masse seche des cotylédons qui varie entre un maximum de 51,9 mg et un minimum de 10
mg ce qui donne lieu a un grand coefficient de variation (CV) de 45,30. Elles présentent
également une grande variabilité dans la croissance des plantules, du systéme racinaire et des
racines secondaires avec un CV de 22,74, 21,28 et 38,10, respectivement (Tableau 10). Par
contre les graines d'Arz Gouraud sur NH4* présentent une faible variabilité de la masse des
cotylédons (CV de 11,37) et une faible variabilité au niveau de la croissance du systeme
racinaire et de la croissance totale des plantules (Tableau 10).

Tableau 10. Description statistique de la masse de matiere séche (mg) des organes des deux provenances
en alimentation ammoniacale ou nitrique élevée (5 mM) au stade 120 jours.
Arz Gouraud Moudmame
Cotd PIn RT R2 Cotd PIn RT R2

X 26,93 8838 17,78 6,70 29,53 122,63 37,95 12,60
., M 30,20 105,30 23,70 8,40 51,90 178,40 4590 16,30
% m 20,80 80,40 11,20 460 10,00 9580 21,80 3,00
v CV 11,37 9,58 20,39 15,67 4530 22,74 21,28 38,10

SD 3,06 8,46 3,63 1,05 13,38 27,89 8,08 4,80

X 28,73 127,78 37,03 13,00 27,50 10525 28,58 8,23
. M 42,30 151,20 47,90 18,80 32,30 107,70 32,70 12,90
% m 18,50 104,00 21,10 9,40 2230 99,70 21,70 4,80
Lo

Ccv 35,25 16,81 24,38 22,31 14,18 2,64 14,09 36,78

SD 10,13 21,48 9,03 2,90 3,90 2,78 4,03 3,03

X : moyenne ; M : maximum ; m : minimum ; CV : coefficient de variation ; SD : écart type ; Cotd :
cotylédon ; PIn : plantule ; RT : racines totales ; R2 : racines secondaires.

Les graines de la provenance Moudmame se caractérisent par une nette supériorité et une
faible variabilité (coefficient de variation), par rapport a ceux de Arz Gouraud, au niveau de la
masse de matiere seche et la teneur en eau de la graine, et au niveau de la masse de matiére
séche et la longueur de I’embryon. Cependant la teneur en eau a saturation de la graine, le
nombre de cotylédons et la longueur de la radicule malgré le fait qu’ils sont supérieurs au niveau
des graines de la provenance Moudmame, ils montrent un coefficient de variation éleve par
rapport & Arz Gouraud. La teneur en eau de ’embryon et la longueur des cotylédons se
caractérisent par une nette supériorité et une faible variabilité au niveau de la provenance Arz
Gouraud en comparaison a celle de Moudmame (Tableau 11, Figure 16).
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Tableau 11. Description statistique des caractéristiques physiologiques et morpho-anatomiques des
graines des deux provenances.
Graine Embryon Cotylédon Radicule
MMS Wt% Wta% MMS Wit% Lg Nb Lg O Lg

s X 6350 12,28 74,72 650 15496 0,89 8,70 0,59 0,12 0,24
2 M 73,30 16,72 103,28 8,40 173,08 1,00 10,00 0,67 0,13 0,27
é m 30,50 9,21 63,77/ 520 12857 0,74 700 048 010 0,23
~n CV 1061 19,08 7,98 11,69 7,08 701 713 7,30 586 4,18
< sb 674 234 597 0,76 1097 0,06 062 0,04 001 0,01
o X 75,02 13,41 8212 842 12913 102 880 0,67 0,12 0,26
E M 79,50 20,35 120,35 10,60 160,00 1,15 10,00 0,75 0,14 0,30
E m 69,40 10558 67,42 590 106,52 091 8,00 0,62 011 0,22
§ Cv 215 16,70 10,52 11,16 9,38 433 9,09 517 559 8,90

SD 161 224 8,64 094 12,11 0,04 080 0,03 0,01 0,02
X : moyenne, M : maximum, m : minimum, CV : coefficient de variation, SD : écart type, MMS : masse
de matiere séche en mg, Wt% : teneur en eau, Wtsx% : la teneur en eau a saturation, Lg : longueur en
mm, Nb : nombre et @ : diametre & la limite entre I'hypocotyle et la radicule en mm.

Figure 16. Photo prise sous une loupe binoculaire (SZ2X10) montrant un embryon de Cedrus atlantica
M.

3.2. Expérience 2

Au niveau de la provenance Moudemame la croissance des plantules et des aiguilles
diminue avec la diminution du nombre de cotylédons. Les plantules ayant 7 et 10 cotylédons
ont respectivement la masse des plantules la plus petite (229,5 mg) et la plus grande (466,4 mg),
tandis que les plantules avec 11 cotyledons sont statistiguement similaires a ceux avec 10
(Figure 17). La croissance de la tige montre la méme tendance que celle des aiguilles et des
plantules sauf que la tige des plantules avec 11 cotylédons devient significativement plus faible
que ceux avec 10 cotylédons. La racine principale et les racines secondaires des plantules avec
10 cotylédons montrent la plus grande masse de matiére séche par rapport a celles avec 8 et 7 ;
tandis que les plantules avec 11 et 9 cotylédons ont une moyenne de la masse de matiére seche
intermédiaire sur ces catégories de racines. Les racines tertiaires des plantules avec 11
cotylédons montrent la masse de matiere seche la plus élevée tandis que la plus petite valeur est
montrée au niveau des plantules avec 7 cotylédons (Figure 17).
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Figure 17. Moyennes de la masse de matiere séche (MMS) des plantules et des organes en réponse au
nombre de cotylédons (C). N : aiguilles, S : tige, R1 : racine principale, R2 : racines secondaires et R3 :
racines tertiaires. Les valeurs a la base des histogrammes indiquent la masse de matiere seche moyenne
des plantules. Les lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD).

Le tableau 12 montre une corrélation positive entre la croissance des organes et la masse
de matiére seche des cotylédons pendant 210 jours a I'exception de la racine principale et des
aiguilles au stade 120 jours. De méme, la croissance des plantules est fortement et positivement
corrélée avec la masse séche des cotylédons a un niveau de signification de P <0,001 a tous les
stades de croissance étudiés. Les racines secondaires et tertiaires sont également corrélées
positivement avec la masse de matiére séche des cotylédons aux stades de croissance tardifs
(Tableau 12).

Tableau 12. Coefficients de corrélation de Pearson entre la masse de matiere seche des cotylédons et
celle des plantules et ces organes pendant 210 jours de croissance.

Jours Plantules Aiguilles Tige Ri1 R Rs
15 0,859™ na 0,693  0,676™ na na
MMS des 30 0,712™ 0,357 0,614 0,447 na na

Cotylédons 120 0,615™ 0,240 0,642™ 0,306 0,582™ na
210 0,615™ 0,426" 0,522  0,564™ 0,390" 0,474™
MMS : masse de matiére séche, R; : racine principale, Rz : racines secondaires, Rs : racines tertiaires et
na : non applicable. La corrélation bilatérale est significative au niveau de 0,01 (*) ou 0,05 ().

L'étude de la correélation de Pearson entre la masse de matiére séche des cotylédons et celle
des plantules sur la nutrition ammoniacale et nitrique montre que la variation de la masse des
cotylédons est significativement et positivement corrélée avec la réponse des plantules a la
forme d’azote (Tableau 13). La corrélation positive avec la masse de matiere seche des
cotylédons se manifeste également au niveau de la partie aérienne et des racines a tous les stades
de croissance étudiés, et surtout au stade 120 jours ou elle est significative a un taux de P
<0,001. La corrélation au niveau des organes montre que la masse de matiére seche des aiguilles
est significativement corrélée avec celle des cotylédons uniqguement au stade de 120 jours,
tandis que la racine principale est significativement corrélée au cotylédon a tous les stades de
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croissance. La tige, les racines secondaires et les racines tertiaires sont faiblement et
positivement corrélées avec la masse de matiere séche des cotylédons & un coefficient allant de
0,291 a 0,450 (Tableau 13).

Tableau 13. Coefficients de corrélation de Pearson pendant 210 jours entre (i) la différence de la masse
de matiere séche des cotylédons sur NH.™ et NOg', et (ii) la différence de croissance des plantules sur
NH4+ et NOs.

- AO (mg)
Age (Jours) —p PA PR N S Ri R:.  Rs
15 na na na na na na na na
AC 30 0,584" 0,506" 0,527" 0,291 0,413 0,527 na na
(mg) 120 0,692 0,615" 06327 0529° 0435 0,521" 0,353 na
210 0,588" 0,517" 0,533" 0,45 0,437 0,510 0,415 0,36

AC = [MMS des cotylédons sur (NH4") - MMS des cotylédons sur (NO3)], AO = [MMS des organes sur
(NH4") - MMS des organes sur (NO3)], MMS : la masse de matiére seche, PIn : plantules, PA : partie
aérienne, PR : partie racinaire, N : aiguilles, S : tige, Ry : racine principale, Rz : racines secondaires et
Rs : racines tertiaires. La corrélation bilatérale est significative au niveau 0,01 (") ou 0,05 ().

4. Discussion

Les cotylédons sont un parameétre caractérisant les graines des "pinaceae" car elles peuvent
étre tres variables, notamment en nombre, entre et au sein d'une méme espéce (Holloway et al.,
2018; von Aderkas, 2002), ce qui en fait une base pour la sélection de différents génotypes de
la famille des pinacées. Dans cette étude, I'analyse de la croissance des plantules en fonction du
nombre de cotylédons montre que la masse de matiére séche de presque tous les organes est
proportionnelle au nombre de cotylédons. D’une part la variabilité de la croissance, en réponse
a la forme azotée, entre les deux provenances dépend de la variabilité de la masse de matiére
séche des cotylédons, d’autre part la forte corrélation entre les organes et les cotylédons
confirment cette relation. Ces résultats suggeérent que les cotylédons contrdlent la croissance
des plantules du cédre (Ci) ce qui est en accord avec des études précédentes qui ont montré,
chez les plantules de Cedrus deodara, que les cotylédons physiologiquement efficaces
constituent un élément-clé de la croissance, du développement et de I'établissement des
plantules (Mughal and Thapliyal, 2012).

D'autre part, cette étude montre également que la forme et la concentration d'azote affectent
differemment la croissance et le développement des plantules de cédre selon les provenances
avec une préférence significative de celle de Moudemame vers la forme ammoniacale et celle
d’Arz Gouraud vers la forme nitrique. Cette différence est plus apparente au niveau des racines
et en particulier les racines secondaires qui montrent une différence significative entre les deux
provenances en réponse aux formes azotées. Ces résultats sont en accord avec des résultats
précédents qui montrent une différence tres significative entre les provenances pour la
croissance des plantules d'Abies guatemalensis Rehder, Pinus nigra Arnold et Cedrus atlantica
Manetti en réponse aux substrats (Aoujdad et al., 2015; Mataruga et al., 2010; Strandby
Andersen et al., 2008). Ce qui suggére I'existence de différences intrapopulations au sein de C.
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atlantica pour la nutrition azotée de sorte que les différentes provenances présentent une
préférence vis-a-vis d’une forme d’azote ou une autre (Ci;).

A partir des conclusions (Ci) et (Cii), on peut se demander si cette préférence de la forme
d’azote dépend uniquement de la provenance de graines. Pour répondre a cette hypothése, On
s'est base sur les cotylédons comme caractéristique séparant les différents génotypes et nous
avons étudie la corrélation bilatérale de Pearson entre (i) la différence de la masse des
cotylédons sur NH4" et NOgz", et (ii) la différence de la masse des organes sur NH4"™ et NOs
(Tableau 13). Ce test statistique montre que la variation de la masse de matiere séche des
cotylédons, selon la forme d’azote, est corrélée significativement et positivement avec la
réponse de la croissance a la forme azotée au niveau des plantules, de la partie aérienne et des
racines a tous les stades étudiés. Ceci signifie que la différence entre la croissance sur NH4" et
NOs" dépend des cotylédons. Les présents résultats sont cohérents avec ceux de Stocklin and
Armbruster (2016) qui montrent que les individus producteurs de graines différent fortement
de point de vue moléculaire les unes des autres malgré leur proximité. Dans I’ensemble, on peut
suggérer que la préférence de la forme d’azote par les plantules dépend des cotylédons qui eux-
mémes dépendent de la disponibilité et la forme d’azote dans la rhizosphere de la plante-mere
pendant la formation des graines qui sont les puits de 1’azote assimilés au stade de la
reproduction de la plante-meére (Strandby Andersen et al., 2008; Tegeder and Masclaux-
Daubresse, 2018). Cette conclusion suggeére la nécessité de comparer les plantules issues de ces
sols de point de vue teneur en nitrate et en ammonium ainsi que les activités enzymatiques
impliquées dans les deux formes de nutrition azotée. Il serait aussi opportun de caractériser la
minéralisation de la matiére organique par les microorganismes dans nos sols.

Jusqu’au stade de croissance 210 jours, les racines secondaires des plantules de la
provenance d’Arz Gouraud et celles de Moudemame montrent une préférence significative vers
NOs" et NH4", respectivement (Figure 14). Au stade 420 jours, lorsque les plantules ont perdu
leurs cotylédons par senescence, les plantules d’Arz Gouraud et leurs racines secondaires
continuent a préférer la forme NO3 alors que celles de Moudemame ont perdu leurs préférences
pour la forme NH4* (Figure 18). Ces résultats suggerent que la préférence de la forme NOs™ par
la provenance Arz Gouraud est liée a d’autres facteurs en plus des cotylédons ce qui concorde
avec les résultats antérieurs de Mughal and Thapliyal (2012) qui ont montré que les valeurs
d'héritabilité de l'espéce dépendent de 31,29% du nombre de cotylédons suggérant que ces
caractéeres étaient sous un fort contréle génétique. Ceci signifie que les cotylédons ne font que
séparer entre les différents génotypes et affectent peu la préférence du NOz". Au contraire, la
préférence de la forme NH4* par Moudemame est liée a la présence de cotylédons ce qui est en
accord avec le fait que la photosynthése et la capacité de stockage des nutriments des cotylédons
contrélent la croissance des plantules de Pinaceae (Johnson et al., 2011; Johnson and Smith,
2005; Kozlowski and Pallardy, 1997; Mughal and Thapliyal, 2012). Cette deuxiéme suggestion
est confirmée par le fait que les graines des deux provenances au stade de 15 jours, avaient en
moyenne des masses de matieres seéches significativement différentes, (33,8 mg pour Arz
Gouraud et 30,2 mg pour Moudemame) (Tableau 8 Tableau 11). Cet effet des cotylédons sur la
préférence de la forme ammoniacal est en accord avec les résultats de Zhang et al. (2018) qui
ont trouvé que la préférence de la forme d’azote est liée a ’age. Cette préférence peut étre
obtenue grace a 1’augmentation du niveau de transcription des génes SbGInl.3 et a
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I'accumulation de la glutamine synthétase dans les racines et / ou dans les cotylédon comme
trouvé par El Omari et al. (2010) pour la tolérance de I’ammonium. Depuis le stade précoce, la
présence d'une différence significative entre Arz Gouraud et Moudemame dans la production
de R2 sur NOs™ alors qu'elle n'est pas significative sur NH4" suggeére que C. atlantica présente
deux formes d'adaptation vers l'alimentation en azote ; le premier est lié & I’age (présence des
cotylédons) et le second est déterminé génétiquement (stade post-cotylédonaire). Du fait que
les différences entre les provenances de graines sont attribuées a la sélection naturelle des
différents caractéres dans leurs habitats naturels (Rawat and Uniyal, 2011) ; nous pouvons
suggeérer que ces réponses présentées ici représentent différentes stratégies de génotype /
provenance de C. atlantica pour s'adapter aux fluctuations de 1’azote dans le sol. Cet aspect
nécessite une étude plus approfondie des réserves et des activités enzymatiques des cotylédons
entre les différents génotypes et provenances de C. atlantica.
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Figure 18. Moyennes de la masse de matiére seche (MMS) des plantules de deux provenances du cedre
en réponse a la forme azotée au stade 420 jours. Sd : plantules, R2 : racines secondaires, P1 : Arz
Gouraud, P2 : Moudemame. Les lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD).

Dans le milieu organique, le NOs™ & 5 mM stimule significativement la croissance des
plantules du cédre de la provenance Arz Gouraud, tandis que ceux de Moudemame montrent
une préférence vers NHs" a 5 mM (Tableau 8). Ce qui montre les exigences élevées des
plantules du cédre en azote. Ces résultats sont cohérents avec ceux sur les milieux artificiels et
naturels qui ont montré une augmentation de la croissance en réponse a 1’augmentation de la
concentration d’azote (Boukcim et al., 2006; EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018).

Le fait que les deux provenances modulent la croissance des racines secondaires en réponse
a la forme de 1’azote comme le montre cette étude et aux propriétés physico-chimiques du sol
(EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018) ; suggére que les racines secondaires sont l'organe
qui s’adapte en premier aux fluctuations du sol. Cette observation est en accord avec les
résultats de Courbet et al. (2012) qui soulignent le rdle important des racines de C. atlantica
dans I'adaptation aux contraintes environnementales. A partir de ces constats sur les racines
secondaires et d’autres qui rapportent la contribution de ces racines dans la compétitivité des
génotypes de Pinus radiata D. Don (Gautam et al., 2003), nous pouvons supposer que la
competitivité des différentes arbres au sein de la méme provenance est liée au niveau de
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préférence de chaque génotype a adopter et a utiliser les différentes formes d’azote, et la
flexibilité de la croissance des racines secondaires en réponse a la fluctuation des ressources en
azote du sol.

5. Conclusion

Les résultats de ce chapitre révélent une différence intraspécifique au sein des provenances
de C. atlantica pour la nutrition azotée. lls montrent aussi que la préférence de 1’azote est liée
a I’age des plantules et aux cotylédons en tant que critére qui sépare les différents génotypes.
Les plantules de C. atlantica présentent un besoin élevé en azote et leur adaptation / préférence
n'est visible qu'a des concentrations élevées par la formation et la croissance des racines
secondaires en tant qu'organe le plus réactif a la fluctuation de 1’azote dans le sol. La présente
étude constitue une information préliminaire des besoins en forme et en disponibilité d’azote
des différents génotypes au moins au stade juvénile pour stimuler la régénération du cédre dans
les programmes de reboisement. Toutefois, des études futures seront nécessaires pour elucider
comment les cotylédons sont-ils liés avec des facteurs génétiques dans la préférence de la forme
azotée, et expliquer I’existence de génotype du cédre préférant le NO3z™ malgré que les sols de
cederais Marocaines sont généralement acides défavorables a la minéralisation.



CHAPITRE V

REPONSES DE LA BIOMECANIQUE DES
RACINES DE CEDRUS ATLANTICA M.
AUX CARACTERISTIQUES
HYDROMECANIQUES DU MILIEU

Témoignage sur I'article de ce chapitre :

L'article évalue aborde un sujet de grand interét dans le domaine
forestier, car il étudie les caractéristiques des racines des plants de
cedre au vu des différentes exigences du milieu de culture. Les
découvertes sur le comportement des racines de cedre face aux
différentes conditions hydromécaniques du milieu de croissance seront
d'une importance fondamentale dans le domaine forestier,
principalement, mais elles peuvent aussi étre a la base de nombreux
autres travaux, dans différents domaines, tels que fruits, café et méme
dans I'agriculture. J'ai particulierement aimé cet article et j'ai trouve
la lecture trés intéressante (Rev N° 20, Scientifica).
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1. Introduction

La croissance des plantules forestiéres est conditionnée par de nombreux facteurs
abiotiques, en particulier la physique du sol et son statut hydrologique (Kormanek et al., 2015).
lls rendent les plantules dépendant de l'architecture racinaire optimale (Smilauerova and
Smilauer, 2002; Szymanowska-Putka, 2013) ce qui permet la détection et la réponse aux défis
environnementaux par le changement de croissance (Chimungu et al., 2015; Colombi et al.,
2017; Pandey et al., 2017). De plus, il a été rapporté que la croissance de la partie aérienne et
de la plantule totale sont liées a la performance / adaptation du systéme racinaire, qui est en
contact direct avec la variation des propriétés hydromécaniques du sol. Par conséquent, la
croissance du systéme racinaire est cruciale pour la survie des plantules et la régénération des
foréts. Ce constat concorde avec les études realisées par Zha et al. (2016) et Yan et al. (2017)
qui ont démontré que les mécanismes de développement, qui régulent la réponse des racines
aux forces mécaniques du sol, jouent un réle central dans le développement de la partie aérienne
et la survie des plantes.

Bien que sa réaction a plusieurs contraintes ait été peu étudiée, Cedrus atlantica (Endl.)
Manetti ex Carriére est une plante-modéle des foréts méditerranéennes. Elle joue un réle
économique et écologique important et il s’agit d’une espéce candidate au boisement en
Méditerranée (Hapla et al., 2000; Nezzar-Hocine et al., 1998). De plus, sa régénération naturelle
et sa transplantation sont en fait exposées a de nombreux obstacles liés aux qualités biologiques,
chimiques et surtout physiques du sol. En plus de ces obstacles naturels, les plantules du cédre
sont contestées par la croissance lente aux stades précoce (Savill and Wilson, 2015) et la faible
mycorhization (Abourouh, 1996; Boukcim et al., 2001; Nezzar-Hocine et al., 1998).

Tous les essais antérieurs pour I'inoculation mycorhizienne des plantules de Cedrus atlantica
prouvent que les faibles taux d'infection ou I'échec du développement de la mycorhize sont liés
a la faible réceptivité racinaire en raison du développement lent des racines latérales et de la
moindre disponibilité de racines fines (Boukcim et al., 2001; Gaba-Chahboub et al., 2016;
Nezzar-Hocine et al., 1998). Certains de ces auteurs ont conclu que la différence de taux
d'infection et le faible nombre de racines susceptibles a I'infection mycorhizienne résultent de
I'effet du milieu (Boukcim et al., 2001). D'autres auteurs confirment que la formation de racines
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fines peut étre augmentée par le milieu de culture (Nezzar-Hocine et al., 1998). Récemment,
des progres ont été réalisés dans la réponse du cédre de I'Atlas a la texture naturelle du sol (EL
Amrani and Bendriss Amraoui, 2018) mais nos connaissances restent encore incomplétes sur
I'effet de la physique du sol et de son état hydrologique sur les stratégies de croissance de
I'architecture racinaire. De méme, il a été signalé, dans un large éventail d'especes, que le
développement de l'architecture racinaire dépend des propriétés mécaniques du sol (Potocka
and Szymanowska-Putka, 2018). Egalement, il a été démontré que l'impédance mécanique est
la principale cause de la faible croissance et développement du systeme racinaire (Bengough et
al., 2011). Par exemple, I'allongement des racines est contr6lé davantage par les propriétés
mécaniques du sol plutdt que par les propriétés chimiques (Rogers and Benfey, 2015). Les
propriétés hydrauliques du sol jouent également un réle important dans la détermination de
I'architecture du systeme racinaire (Nada et al., 2019; Tron et al., 2015). Cependant, dans des
conditions naturelles, les propriétés hydrauliques du sol dépendent principalement des
caractéristiques mécaniques et texturales, et plusieurs études ont montré une forte relation entre
ces propriétés. Par exemple il a été constaté que la capacité de rétention de l'eau et la
perméabilité tiennent énormément compte de la densité (Garg and Ng, 2015) et de la porosité
du sol (Dexter et al., 2008) et dépendent également de la présence de la matiére organique et du
gravier (Saxton and Rawls, 2006). A notre avis, I'étendue du compactage qui est habituellement
évaluée en termes de densité du sol, de porosité du sol et de taux de pénétration des racines
(Cambi et al., 2017) peut également affecter I'architecture des racines.

Pour un succés maximal du boisement et de la mycorhization des plantules du cedre, nous
devons encore en savoir plus sur son architecture racinaire et les moyens pour contréler sa
croissance et son développement. Par conséquent, nous devons comprendre les facteurs
hydrologiques et mécaniques du milieu qui augmentent la réceptivité des racines envers les
champignons mycorhiziens. Sur cette base, nous avons étudié la réponse de la croissance des
plantules de Cedrus atlantica a la variation des caractéristiques hydromécaniques du milieu a
travers la morphologie et I’anatomie de leur systeme racinaire.

2. Matériel et méthodes

2.1. Conditions de croissance des plantules

Une trentaine de cones de cédre de I'Atlas matures (semi-ouverts), contenant en moyenne
115 graines, ont été récoltés en septembre 2017 sur un arbre ensoleillé au bord de la cédraie
marocaine de Saheb (33°22'4" N ; 5°13'23" O ; 1824 m). Les écailles des cbnes ont été retirées
et les graines ont été collectées et triées en fonction de leur taille et de leur poids. Par la suite,
les graines homogeénes ont été sélectionnées et immédiatement stratifiées a 4 °C pendant 15
jours. Les graines stratifiées ont eté trempées pendant 48 h, puis transferées sur un papier
humide jusqu'a l'apparition d'une radicule d'environ 1,5 cm. Les graines germeées ont été
transplantées séparément (cing plantules par milieu de culture a raison d'une plante par pot)
dans des pots de 07 x 07 x 25 cm contenant des milieux avec des propriétés mécaniques
différentes (hydroponie : Hyd, vermiculite : Ver, vermiculite-gravier : VGr (2/1, V / V), sciure
rouge : Saw et sable : San) (Tableau 14). Toutes les plantules ont été fertilisées chaque semaine
avec une solution nutritive composée de 5,0 mM de Ca (NO3). ; 1 mM KCI ; 0,2 mM CaCl; ;
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0,2 mM de KH,PO; ; 0,1 mM de MgSOs; 0,5% FeCls; 0,2 ml L d'une solution d'oligo-
éléments (Morizet and Mingeau, 1976), pH 5,5. Les cultures ont été maintenues pendant 90
jours dans une chambre de croissance contrblée a une température allant de 24 a 32 °C, une
photopériode de 16/8 h, une intensité lumineuse de 70 umol m s et une humidité relative de
I'ordre de 50 a 70%. Toutes les plantules ont été quotidiennement humidifiées avec de I'eau
pendant les périodes seches.

2.2. Caractéristiques des milieux de culture

Les propriétés mécaniques et hydrauliques des milieux de culture ont été caractérisées par
(1) la perméabilité (K, cm s): a été déterminée selon la loi de Darcy par I'équation: (Q x L) +
(t x A x h) avec Q : volume d'eau recueillie (mL), L: hauteur d'échantillon (cm), t: durée de la
collecte d'eau (sec), A: surface en coupe du milieu (cm?), h: hauteur constante totale (cm) ; (2)
Porosité (n) qui est déterminée par le rapport du volume des vides sur le volume total du milieu
: (3) Densité apparente (pd, g cm™) qui est déterminée comme la masse séche des particules
solides par unité de volume (Benavente et al., 2019) ; (4) Densité a saturation (psat, g cm™3) qui
est déterminée comme le poids des particules solides plus I'eau par unité de volume ; (5)
Capacité de rétention d'eau (WHC,%) calculée selon la méthode européenne en pourcentage
d'eau contenue dans I'échantillon (V / V) (He and Wang, 2019).

Le milieu hydroponique possede de maniere significative des valeurs maximales de la
perméabilité, la porosité et la capacité de rétention de 1’eau et les valeurs minimales au niveau
de la densité apparente et de la densité a saturation par rapport aux milieux sable et vermiculite-
gravier. Alors que les milieux vermiculite et sciure montrent des valeurs significativement
intermédiaires de toutes les propriétés hydromécaniques par rapport aux autres substrats, sauf
entre les milieux hydroponiques et sciure en densité a saturation et entre les milieux sciure et
vermiculite-gravier en capacité de rétention d'eau (Tableau 14).

Tableau 14. Caractéristiques mécaniques et hydrauliques des milieux de culture.

Milieux Acronyme  Kcm.s? n pag.cm?®  pag.em®  WHC %
Hydroponie Hyd 1.000+0.0000® 1.000:0.0000* 0.000:0000 1.000:0.0000% 100000
Vermiculite Ver  0.106:00003° 0.951400139" 0.349:0015° 1.300:0002° 73.75167°
Sciure Saw 0.046:00027° 0.839:004068° 0.209:0016° 1.049:0043% 56.25:167°
Vermiculite—gravier VGr 0.022:00007" 0.685:00207" 1.089:010s° 1.773:0006° 57.50+2.50°
Sable San 0.016:00003° 0.472:00074° 1.480:0060° 1.952:0052% 27.5045 75

K : perméabilité, n : porosité, pq : densité apparente, psa : densité a saturation et WHC : capacité de
rétention d'eau. La moyenne +SD suivie de lettres indiquent les différences significatives (test P < 0,05
LSD).

2.3. Mesures de la croissance

La croissance a été estimée sur quatre répétitions en pesant la masse de matiére seche des
aiguilles, de la tige, de la racine principale, des racines latérales et des racines courtes obtenues
apres séchage a 70 °C pendant 48 h. La teneur en eau a été estimée par la différence entre la
masse de matiére fraiche (MMF) et la masse de matiere seche (MMS) de chaque organe et
calculée selon 1’équation : (MMF-MMS) x 100 + (MMS). La ramification des racines a été
estimée en mesurant la longueur et le nombre de différentes catégories de racines a l'aide du
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logiciel ImageJ (version 1.50i, 2016). La densité racinaire est déterminée par le rapport du
nombre de racines latérales / la longueur de la racine principale. La valeur moyenne du taux de
pénétration des racines du cédre a été déterminée comme le rapport dl / dt avec dl : la variation
de la longueur de la racine principale (mm) et dt : la variation du temps (jour) a partir du semis
des graines germées jusqu'a ce que les plantules soient récoltées.

Les caractéristiques anatomiques les plus importantes des racines telles que la largeur de
I'épiderme, du cylindre central et du cortex, le diametre de la racine principale, ainsi que le
diamétre et le nombre de cellules du cortex ont été obtenus par une coupe transversale & main
levée de 25 a 35 mm derriére I'apex racinaire (Chimungu et al., 2015; Okamoto et al., 2008).
Ensuite, les préparations ont été immédiatement photographiées a l'aide d’une caméra intégrée
a un microscope optique (Optika DM-15). Les cing meilleures coupes transversales ont été
sélectionnées et utilisées pour déterminer les caractéristiques anatomiques de chaque plantule.
Du fait que la racine n'est pas parfaitement circulaire sous I'effet des particules solides du milieu
; le nombre de cellules corticales, la largeur et le diamétre des tissus ont été évalués a dix
endroits différents de chaque coupe transversale, tandis que la surface a été mesurée une fois a
I'aide du logiciel ImageJ (Version 1.50i, 2016). La valeur moyenne du diamétre des cellules du
cortex a été calculée par le rapport de la largeur du cortex / le nombre de cellules du cortex.

2.4. Analyses statistiques

Les données obtenues ont été soumises a I'analyse de la variance (ANOVA) et les moyennes
ont été comparées par le test de Différence Significative Minimale (LSD) de Fisher a P <0,05.
Les coefficients de corrélation bilatérale de Pearson ont été calculés a un risque d'erreur de 5%.
Toutes ces statistiques ont été réalisées par IBM SPSS Statistics (version 20.0, 2011).

3. Résultats

3.1. Croissance des plantules

Les plantules de 90 jours ont montré la masse de matiére séche la plus élevée sur le milieu
hydroponique et le plus bas sur le mélange vermiculite-gravier. Le milieu hydroponique stimule
significativement la croissance des aiguilles et de la tige (P < 0,009), alors que les valeurs les
plus faibles sont observées sur les milieux gravier-vermiculite et sable. La croissance du
systéme racinaire montre un comportement différent de celui de la partie aérienne, de sorte que
le sable, par rapport aux autres milieux, stimule de maniére significative (P <0,002) la racine
principale avec une moyenne de 69,43 mg. La masse de matiere séche des racines latérales est
significativement maximale (P < 0,0001) et minimale (P < 0,023) sur la sciure et I'hydroponie,
respectivement (Figure 19).
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Figure 19. Moyennes de la masse de matiére seche (MMS) des plantules du cédre en réponse aux
différents milieux de culture. N : aiguilles, S : tige, PR : racine principale, LR : racines latérales. Les
valeurs a la base des histogrammes indiquent la masse de matiére seche moyenne des plantules. Les
lettres indiquent des différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des milieux de culture
sont ceux indiqués dans le tableau 14.

3.2. Statut hydrologique des plantules

La teneur en eau des plantules du cédre dépend en grande partie de I’'impédance mécanique
causée par la nature du milieu utilisé. Le milieu hydroponigue diminue la teneur en eau des
plantules notamment au niveau de la tige (P <0,0001) avec une moyenne de 2,18% contre
125,49% comme valeur la plus faible sur les autres milieux. De méme, elle diminue
significativement (P <0,0001) la teneur en eau des racines latérales a 13,64%, alors que le
maximum est observé sur la sciure et la vermiculite avec 457,03 et 436,58%, respectivement.
En revanche, a P <0,028, la sciure et la vermiculite diminuent considérablement la teneur en
eau des aiguilles, tandis que I'hydroponie augmente la teneur en eau de la racine principale
(Tableau 15).

Tableau 15. Teneur en eau au niveau des organes des plantules du cédre.

H20 % Aiguilles Tige Racine principale Racines latérales
Hyd 263,96 +1,10° 2,18 +0,83° 579,85 +20,16 13,64 1436
Ver 198,29 +40,15° 176,58 15 12° 264,28 1+14,09° 436,58 +19,91
Saw 134,07 +15.02° 125,49 14,76° 213,29 12824° 457,03 1542
VGr 299,23 1338 195,25 +13,96° 209,38 117,76° 346,98 +1461°
San 263,64 +1545° 190,32 12344 247,61 +1507°° 133,98 12512°

La moyenne £SD suivie de lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD). Les
acronymes des milieux de culture sont ceux indiques dans le tableau 14.

3.3. Architecture racinaire des plantules

L'hydroponie stimule significativement (P <0,0001) la longueur de la racine principale
(59,47 cm) par rapport aux autres milieux et réduit fortement le nombre de racines latérales par
rapport a la sciure et au sable, et la longueur des racines latérales par rapport a la vermiculite,
la sciure et la vermiculite-gravier. L'abondance moyenne des racines courtes (<0,5 mm) est
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maximale sur la sciure et minimale sur le milieu hydroponique (Figures 20a et 21). Une densité
racinaire élevée est observée sur le sable avec 2,57, tandis qu'elle est faible sur I'hydroponie
avec seulement 0,36 (Figure 20b).
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Figure 20. Architecture racinaire de Cedrus atlantica Manetti en réponse a la variation de la contrainte
hydromécanique du substrat. (a) : nombre de racines latérales (NLR) et de racines courtes (NSR) ;
longueur de la racine principale (LPR) et des racines latérales (LLR). (b) : densité racinaire. Les lettres
indiquent des différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des milieux de culture sont
ceux indiqués dans le tableau 14.
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Figure 21. L'architecture du systéme racinaire des plantules du cédre sur les cing milieux de culture
avec différentes contraintes hydromécaniques ; a : hydroponie, b : vermiculite, c : sciure rouge, d :
vermiculite-gravier, e : sable. La barre d'échelle correspond & 5 cm.

3.4. Caractéristiques anatomiques des racines

L'anatomie racinaire des plantules du cedre montre que le sable et la vermiculite,
respectivement, augmentent et diminuent le diamétre de la racine principale et des cellules du
cortex, et la largeur de I'épiderme, du cylindre central et des tissus du cortex (P <0,0001) par
rapport aux autres milieux de culture, sauf entre 1’hydroponie et la vermiculite pour le diamétre
des cellules du cortex et la largeur du cortex. Le tissu du cortex est également stimulé en nombre
de cellules par le milieu sable (P <0,012). Cependant, la stimulation des milieux sciure,
hydroponie et vermiculite-gravier est statistiquement plus faible que celle de sable (Tableau
16).
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Tableau 16. Dimensions des structures anatomiques racinaires.

Hyd Ver Saw VGr San
D. racine principale (um)  783,67s256° 733,00:1477° 933,14:1785° 852,25:643 1614,731651%
W. épiderme (um) 25,18:115°  14,00:073°  27,17:054°  25,74:128°  37,55:1.26°
W. cortex (um) 182,80:113% 186,164437% 267,46:55" 221,43:627° 487,08+784°
N. cellules du cortex 6,68:015°  7,18:028°  6,56:010°  6,50:016°  7,98:016

W. cylindre central (um)  186,29:392° 155,66:400° 175,15:385° 175,74+155° 289,39:307°
D. cellules du cortex (um)  27,74:056¢"  26,38:001%  41,12:128°  34,744150°  62,07+1,8°

W : largeur, D : diametre et N : nombre. La moyenne +SD suivie de lettres indiquent les différences
significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des milieux de culture sont ceux indiqués dans le
tableau 14.

3.5. Vaisseaux du cylindre central racinaire

La mesure de la zone des faisceaux vasculaires de la racine principale du cedre montre que
le sable augmente significativement (P <0,0001) la zone du xyléme et du phloéme avec 84,55
x 10° et 174,27 x 10° um?, respectivement, par rapport aux autres milieux. De plus, les zones
du xyleme et du phloéme sont respectivement larges et étroites sur le milieu hydroponique par
rapport a la sciure. Bien que I'nydroponie et le sable aient une impédance mécanique extréme
(faible et élevée, respectivement), ils révelent une valeur statistiquement similaire du rapport
phloéme / xyléme. En revanche, la sciure de bois qui a une impédance mécanique intermédiaire
révele une valeur maximale du rapport phloeme / xyléme avec 3,14 (Figure 22).
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Figure 22. Caractéristiques du phloeme et du xyléme de la racine principale du cédre. Les lettres
indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des milieux de culture sont
ceux indiqués dans le tableau 14.

Une diminution progressive de la capacité de pénétration racinaire a été observée du milieu
hydroponique au milieu sable en réponse a l'augmentation et a la diminution de 1I’impédance
mécanique du milieu et des propriétés hydrauliques, respectivement. Le milieu hydroponique
présente un taux de pénétration élevé de 0,661 mm / jour contre 0,226 mm / jour pour le milieu
sable avec une différence significative a P <0,0001 (Tableau 17).
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Tableau 17. Taux de pénétration racinaire des plantules du cédre sur les différents milieux de culture.

Milieux Taux de pénétration mm / jour

Hyd 0,661¢0,036a
Ver 0,394.0,051"
Saw 0,350:0,077™
VGr 0,271+0,006%
San 0,2260,010°

La moyenne £SD suivie de lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD). Les
acronymes des milieux de culture sont ceux indiqués dans le tableau 14.

4. Discussion

Cette étude montre que la non-existence d'impédance mécanique combinée a la haute
disponibilité de I'eau en milieu hydroponique améliore la croissance de la partie aérienne des
plantules du cedre (Figure 19 et Tableau 14). Alors que les barrieres mécaniques continues ou
partielles des milieux sable et vermiculite-gravier (particules de sable et gravier, Tableau 14)
réduisent la croissance de la partie aérienne et la longueur de la racine principale (Figures 19 et
20a). Cela suggere que la croissance de la partie aérienne du cédre dépend fortement des
propriétés hydromécaniques du milieu de culture. La corrélation significative trouveée ici entre
la croissance de la partie aérienne et toutes les propriétés hydromécaniques (positivement avec
K, n et WHC et négativement avec pd et psat) corrobore cette conclusion (Tableau 19).
Conformément a cela, les résultats d’études antérieures ont montré que la matiére séche de la
partie aérienne (Grzesiak, 2009) et I'expansion foliaire (Bengough et al., 2011) diminuent dans
les traitements de sols durs. De plus, Cambi et al. (2017) ont rapporté que le compactage élevé
du sol réduit la performance des plantules en termes de hauteur et de croissance racinaire. De
plus, la diminution de la croissance de la partie aérienne en réponse a l'augmentation de la dureté
du milieu de culture pourrait résulter de I'inhibition de la diffusion du CO2 vers le mésophylle,
et de la réduction du taux de transpiration et de photosynthese comme il a été révélée par
plusieurs études (Cambi et al., 2017; Grzesiak, 2009; Masle and Passioura, 1987; Tardieu et al.,
1992). Selon ces études, la réduction de la transpiration et ses conséquences sont induites par
la signalisation directe de I'acide abscissique, entre la racine et la partie aérienne (Young et al.,
1997), qui est largement impliquée dans la réponse des plantes au compactage et a la sécheresse
(Sreenivasulu et al., 2012; Tracy et al., 2015).

Bien que le milieu hydroponique stimule la longueur de la racine principale, la masse de
matiére séche sur ce milieu de culture reste statistiguement inchangée par rapport aux autres
milieux (Figures 19 et 20a). Malgré que la longueur de la racine principale diminue, sa masse
de matiére séche et son diameétre augmentent sur le milieu sable (Figure 20a). Cela concorde
avec les études précédentes qui montrent que la réduction de I'allongement racinaire est associée
a I'expansion radiale (Bengough, 2012; Szymanowska-Putka, 2013). La dissemblance dans la
réponse de la longueur et du diametre de la racine principale aux différents milieux était
évidente et suggeére que ces deux parametres de croissance dépendent de propriétés
hydromecaniques différentes. Une corrélation, dans le sens opposé, entre de ces propriétés, et
la longueur et le diametre de la racine principale a été trouvee ce qui confirme cette suggestion.
Par exemple, la longueur est corrélée positivement avec la perméabilité, la porosité et la
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capacité de rétention d'eau, tandis que le diametre est négativement correlé avec les deux
derniers paramétres et vice-versa pour la densité apparente et la densité a saturation (Tableau
19). Cette constatation soutient les recherches antérieures sur différentes especes de feuillus du
genre Quercus (Bejarano et al., 2010; Cambi et al., 2017; Kormanek et al., 2015), les especes
de coniferes (McNabb et al., 2001) et d'autres espéces (Rogers and Benfey, 2015) qui montrent
que la longueur et le diametre de la racine principale diminuent et augmentent, respectivement,
en réponse a la densité et aux compactages éleves du sol.

Il a été démontré que le systéme racinaire profond et la capacité de pénétration des racines
garantissent I'acquisition de I'eau et des nutriments pour la plante (Jin et al., 2015; Phule et al.,
2019; Yan et al., 2017) ; donc un systéme racinaire peu profond et étroite diminue efficacement
le taux d'exploration du sol (Rogers and Benfey, 2015). L'effet de l'augmentation de
I’'impédance mécanique du milieu de culture et de la diminution des propriétés hydrauliques sur
le taux de pénétration racinaire des plantules de cedre s'est révéle étre fort (Tableaux 14 et 17).
La réduction de la pénétration racinaire en comparaison a celle sur I’hydroponie varie de 1,7 a
2,9 fois selon le milieu. Un tel résultat expérimental suggere que le ralentissement de la
croissance en longueur de la racine principale pouvait résulter d'une réduction de la taille de la
zone d'allongement (Ingram et al., 2011). Une autre étude a rapporté que le taux de pénétration
dépend de la pression provenant principalement de I'extension des cellules situées dans la zone
d'élongation de la pointe de la racine principale (Jin et al., 2013) ou méme de l'interruption de
I'activité de la zone méristématique (Szymanowska-Putka, 2013). De plus, il a été annoncé que
I'impédance mécanique altéere la réponse de l'auxine et de I'éthyléne dans la racine, mais
augmente l'acide abscissique endogene conduisant a I'élargissement du diameétre de la racine
(Okamoto et al., 2008; Tracy et al., 2015). Selon ces données, nous pouvons affirmer que (i) les
barriéres mécaniques et les propriétés hydrauliques du milieu modifient la réponse de I'auxine
et de I'éthyléne dans les racines du cédre ou (ii) I'extension cellulaire dans la zone d'élongation
de la racine du cedre n'a pas développé une pression suffisante pour contrer un compactage
élevé en raison du faible gradient d'auxine dans le méristeme apical racinaire (Tian et al., 2013).
Cette hypothése est confirmée par la forte diminution de la longueur de la racine principale
(59,47 a 35,44 cm), développée par les plantules, lorsque la densité apparente (pq) a légérement
augmenté de 0,000 a 0,349 g.cm™®. De plus, lorsque la densité apparente augmente
progressivement, le taux de pénétration des racines diminue de 0,661 a 0,226 mm / jour (Figure
20a, Tableaux 14 et 17). Le faible gradient d'auxine dans I’apex de la racine apicale du cédre
est également prouvé par la forte extension des racines latérales lorsque la racine principale
rencontre un obstacle dont la puissance est égale ou supérieure & 0,349 g.cm,

A l'échelle anatomique, la compaction élevée du sable induit une impédance mécanique
¢levée (pa et psat €leves) et augmentent la largeur et le nombre de tous les tissus, et donc le
diametre de la racine principale surtout a travers I’augmentation de la largeur du cortex et du
cylindre central (Tableaux 14 et 16). Cela rend les racines plus épaisses et plus résistantes a la
pénétration de milieux forts, comme le rapportent Jin et al. (2013) et Clark et al. (2003). Ces
résultats sont en accord avec ceux fournis par Chimungu et al. (2015) qui montrent que la
densité tissulaire élevée améliore la rigidité et la résistance racinaire ce qui augmente la capacité
de pénétration des racines dans les sols rigides. De plus, le milieu vermiculite qui s'est avéré
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réduire significativement le diametre de la racine principale au niveau de la largeur de
I'épiderme et du cylindre central par rapport aux autres milieux de culture, n'a pas affecté la
largeur du cortex au niveau du diameétre et du nombre de cellules par rapport a I’hydroponie
seule (Tableau 16). En revanche, la vermiculite-gravier et la sciure qui ont augmenté le diamétre
de la racine principale au niveau du diametre des cellules du cortex et la largeur du cortex, n‘ont
pas affecté le nombre de cellules du cortex, la largeur de I'épiderme et du cylindre central par
rapport a I'hydroponie (Tableau 16). Ces variations du diamétre de la racine principal au niveau
de I'épiderme, du cylindre central et de la largeur du cortex, en réponse au degré de compactage
du milieu de culture, montrent que le cedre de I'Atlas ajuste sa pénétration racinaire
principalement par le cortex et la surface du cylindre central sur les milieux compacts, et par
I'épiderme et la zone du cylindre central sur les milieux non compacts. De plus, la forte
corrélation entre la largeur de tous les tissus racinaires étudiés (épiderme, cylindre central et
cortex) et les propriétés hydromécaniques confirme cette conclusion (Tableau 18). Ces données
reflétent les résultats qui montrent que I'épaisseur de la racine dans les sols a haute impédance
mécanique coincide avec l'augmentation de la zone corticale chez un large éventail d'espéces
(Chen et al., 2014; Colombi et al., 2017). Cela est également cohérent avec le réle important du
cortex dans la stabilisation de la racine et la réduction du co(t métabolique dans le
renouvellement cellulaire au niveau de la pointe racinaire pour explorer les couches de sol
pendant la pénétration comme le cas des plantules du cédre de 1’Atlas (Chimungu et al., 2015;
lijima et al., 2003).

Tableau 18. Coefficients de corrélation de Pearson entre les caractéristiques hydromécaniques du sol et
la largeur des tissus racinaires avec un risque d'erreur de 5%.

K cm.s?! n pd g.cm=  psarg.cm> WHC %

= __ Epiderme -0.118 -0.705™ 0.537" 0431  -0.555
09)3 g Cortex -0.425" -0.887" 0.770™ 0.681™  -0.860""
®

-l

Cylindre central  -0.157 -0.833" 0.738"  0.662" -0.704™
K : perméabilité, n : porosité, pq : densité apparente, psa : densité a saturation et WHC : capacité de
rétention d'eau. La corrélation bilatérale est significative au niveau P <0,01 (**) ou P <0,05 (*).

La saturation en eau du milieu hydroponique nécessite des vaisseaux conducteurs plus larges
chez le cédre de I'Atlas pour transporter et purger I'exces d'eau au niveau des racines par la
transpiration. Cette explication est cohérente avec l'absence d'aérenchymes racinaires en
présence d'un exces d'eau comme le montre la figure 23.
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Figure 23. Coupe transversale de la racine principale chez une plantule du cedre cultivée sur un milieu
hydroponique. La barre d'échelle correspond a 100 um.

Le milieu sable augmente de maniere significative la surface du xyléme et du phloeme
(Figure 22). Conformément a Whalley et al. (2005) et Jung et al. (2014), cette augmentation
vise a augmenter la montée de I'eau et des sels minéraux jusqu'au rameau pour compenser la
faible ramification racinaire et la faible capacité des plantules du cédre a explorer un volume
de sol important (Figures 20a, 21 et Tableau 17). De plus, le milieu sable diminue le rapport
phl / xyl pour favoriser la montée de la séve brute au détriment de la seve élaborée comme cela
a été constaté dans le cas du milieu hydroponique (Figure 22). Cette stratégie anatomique
suggere que sur ces deux milieux les plantules du cédre ont tendance a maintenir la croissance
de la partie aérienne. Pour cela, nous constatons gque sur ces deux milieux les plantules du cedre
ont une teneur en eau similaire et significativement élevée au niveau des aiguilles (Tableau 15).
Ceci est conforme aux conclusions de Hameed et al. (2002) qui montrent que les plantules ont
augmenté I'épaisseur du mesophylle comme stratégie de tolérance a la sécheresse car cela
aiderait a stabiliser la photosynthése (David et al., 2017), comme il a été trouveé ici pour la
largeur du cortex racinaire. En revanche, le milieu sciure stimule le rapport Phy / Xyl (Figure
22). Cette action vise a favoriser le transport de la seve élaborée vers les racines afin de répondre
aux besoins en carbone et de soutenir la stimulation de la croissance des racines latérales et
courtes (Figures 19 et 20a). Cette explication est en accord avec les données sur la sciure de
bois qui préserve le niveau d'eau des racines latérales en réduisant I'utilisation d'eau dans la
photosynthese, comme elle a été soutenue par la faible teneur en eau des aiguilles, et la forte
teneur en eau et la croissance rapide des racines latérales (Figures 19, 20a et Tableau 15). Dans
I’ensemble, ces données suggerent que les vaisseaux conducteurs pourraient mieux expliquer
la variation des stratégies de croissance chez les plantules du cédre en réponse aux conditions
hydromécaniques du sol.

La sciure de bois qui est organique a 100% et caractérisée par une faible densité (Tableau
14) stimule la masse de matiere séche, le nombre et la longueur des racines latérales et des
racines courtes (Figures 19 et 20a). En revanche, le sable stimule considérablement la densité
racinaire mais réduit considérablement la longueur des racines latérales (Figures 20a et b), ce
qui conduit a une mauvaise architecture racinaire sur ce sol. De plus, les racines latérales sont
presque absentes sur le milieu hydroponique (Figures 19 et 20a). L'absence de contrainte
mécanique et la présence d'un excés d'eau donnent naissance a une racine principale tres longue
avec peu de racines latérales ce qui conduit a une architecture racinaire moins importante, et
par conséquent, une absence totale de racines courtes ; étant donné que les racines latérales sont
le principal déterminant de I'architecture racinaire du cedre tel que rapporté par Szymanowska-
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Putka (2013) pour de nombreuses espéces. Méme si la forte contrainte mécanique avec une
faible perméabilité et une faible capacité de rétention d'eau (cas du sable) stimule la formation
des racines latérales chez les plantules, ces racines ne s‘allongent pas et ne se développent pas
en une architecture racinaire en raison de la faible abondance des racines courtes. Ces résultats
concordent avec plusieurs études qui ont rapporté que les propriétés mécaniques du milieu
affectent l'architecture du systéme racinaire (Chen et al., 2014; Potocka and Szymanowska-
Putka, 2018; Yan et al., 2017).

Les résultats de ce chapitre montrent également que le milieu riche en matiére organique
(sciure) suivi de ceux composés de vermiculite sont optimaux pour la formation d'une meilleure
architecture racinaire (racines latérales et courtes), tandis que les milieux purement hydrique ou
sableux sont les pires (Figures 19 et 20). De plus, une relation étroite se trouve entre la
ramification racinaire (racines latérales et courtes), et la perméabilité et la capacité de rétention
d'eau (Tableau 19) ; ce qui est conforme aux données de Jung et al. (2014) qui ont montré que
le manque de racines fines est di au manque d'élévation capillaire de I'eau et au compactage du
sol. Ces données sont également en accord avec les études précédentes qui ont rapporté que
I'augmentation de la densité du sol entrave I'extension des racines latérales (Garg and Ng, 2015)
et réduit en particulier le nombre de racines courtes comme il a été trouvé chez les plantules de
Quercus petraea Liebl. (Kormanek et al., 2015). De plus, le milieu vermiculite, qui présente
des valeurs intermédiaires de perméabilité, de porosité et de capacité de rétention d'eau entre
les milieux hydroponiques et sciure (Tableau 14), donne naissance a une architecture racinaire
nettement plus faible en nombre de racines latérales et courtes que la sciure. (Figure 20a). Cela
confirme pourquoi la sciure est une condition optimale pour la production de racines latérales
et courtes, et peut également suggérer que non seulement les propriétés hydromécaniques
optimales, mais aussi I'abondance de la matiere organique sont deux éléments nécessaires a la
formation de racines latérales et courtes qui sont le siege de mycorhization ce qui peut faciliter
la réceptivité des especes du cédre aux champignons ectomycorhiziens et donc a la survie des
plants.
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Tableau 19. Coefficients de corrélation de Pearson entre les caractéristiques hydromécaniques du sol,
et la croissance et l'architecture racinaire des plantules a un risque d'erreur de 5%.

K cm.s* n pd g.cm psat g.cm3 WHC %

Sd 0,795™ 0,509 -0,641™ -0,682"™ 0,569"

Nd 0,829 0,695 -0,748™ -0,745™ 0,716™

MMS (mg) St 0,996™ 0,590 -0,606" -0,590" 0,784™
PR -0,252 -0,593" 0,534" 0,484 -0,597"

LR -0,536" -0,062 -0,151 -0,251 -0,338

N SR -0,691™ -0,374 0,245 0,170 -0,569"
LR -0,479 -0,460 0,289 0,191 -0,591"

L (um) PR 0,904™ 0,768™ -0,768™ -0,737™ 0,881™
LR -0,471 0,153 -0,169 -0,170 -0,051

Dum) PR  -0357  -0,870~ 0,751 0,662™ -0,822"

MMS : masse de matiére séche ; N : nombre ; L : longueur ; D : diamétre ; Sd : plantules ; Nd : aiguilles
; St tige ; PR : racine principale ; LR : racines latérales ; SR : racines courtes ; K : perméabilité ; n :
porosité ; pq : densité apparente ; psa : densité a saturation et WHC : capacité de rétention d'eau. La
corrélation bilatérale est significative au niveau P <0,01 (**) ou P <0,05 (*).

Les différences dans I'abondance relative entre les jeunes plantules et les adultes confirment
que les foréts du cedre de I'Atlas déclinent plus et se régénérent moins de nos jours (Linares et
al., 2011; Navarro-Cerrillo et al., 2013). En plus des activités anthropiques, le déclin de C.
atlantica est largement lié aux conditions climatiques et édaphiques. Il a été démontré que la
sécheresse affecte considérablement la conductivité hydraulique et la vulnérabilité du xyléeme
de cette espece (Ladjal et al., 2005). De plus, la distribution de C. atlantica dépend fortement
de la nature du sol, de sorte que les sols carbonatés ne sont tolérés que lorsque le sol est profond
et que les stations sont suffisamment pluvieuses (Brunetti et al., 2001), ou plut6t lorsque les
plants sont mycorhizés (Piou, 1979). A partir de nos résultats, nous pouvons suggérer que la
lutte contre les difficultés de régénération et I'échec des programmes de boisement nécessitent
I'amélioration de la croissance / performance des plantules du cedre par I'ajustement de la
contrainte mécanique et la disponibilité en eau a un niveau optimal. Ou plutét ameliorer sa
mycorhization par I'augmentation de la disponibilité de la matiére organique dans le sol / milieu
de culture qui a été trouvé ici stimule la production de racines courtes.

5. Conclusion

Le succes du boisement du cédre de I'Atlas dépend de la croissance et de la performance des
plantules, qui sont fortement liées au taux d'adaptation de leur architecture racinaire face aux
propriétés hydromécaniques du sol. De plus, la contrainte mécanique élevée du milieu de
culture limite la capacité de pénétration racinaire chez les plantules du cédre mais stimule sa
ramification racinaire a un niveau maximal. En revanche, la haute disponibilité en eau inhibe
la ramification des racines de cédre mais stimule leurs longueurs. La combinaison de ces deux
parametres a un niveau optimal accompagné d'un niveau élevé de matiére organique (sciure de
bois), donne naissance a de longues racines latérales et a une forte abondance de racines courtes.
Ces caracteristiques peuvent étre tres utiles dans le processus de mycorhization. D'autre part, la
flexibilité des racines du cedre, a I'échelle anatomique, constitue une stratégie efficace que le
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cedre utilise pour échapper a la contrainte édaphique comme : l'augmentation de la densité
tissulaire en réponse a I'impédance mécanique du sol, I'augmentation de la surface des vaisseaux
vasculaires pour compenser la faible ramification racinaire et I'adaptation du rapport phl / xyl
en fonction de leurs stratégies de croissance. Dans l'ensemble, toutes ces propriétés
hydromécaniques doivent étre prises en compte en fonction du sol de la région de boisement.
Cependant, nos résultats ne représentent qu‘'une nouvelle contribution a I'examen des effets de
ces parametres sur les plantules des especes forestiéres qui nécessite par conséquent plus
d'investigations au niveau de la relation entre chaque parametre et la réponse mycorhizienne.
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Ch VI. Les communautés microbiennes du sol affectent la croissance et
le développement des plantules de Cedrus atlantica M.

Mots-clés
Cedrus atlantica M. ; sol ; SMC ; champignons ; croissance

1. Introduction

Le cédre de I’Atlas (Cedrus atlantica Manetti Endl.) Est une espece forestiére endémique
du Maroc et de 1I’Algérie avec des valeurs bioécologiques et socioéconomiques importantes
(M’hirit, 1994), il occupe actuellement environ 1320 km? au Maroc et 300 km? en Algérie
(Terrab et al., 2008). Sa capacité d'adaptation exceptionnelle aux conditions difficiles et son
potentiel de restauration des foréts improductives ou dégradées et des montagnes dénudées, en
particulier en dehors de son aire naturelle, ont suscité un grand intérét de nombreux forestiers,
écologistes, biologistes et botanistes (Sabatier et al., 2003). Malgré cela, il a été démontré que
C. atlantica est en danger (Thomas, 2013) en raison du déclin des surfaces et de la faible
régenération naturelle par diverses contraintes naturelles et anthropiques (Toth, 1980; Zin el
Abidine et al., 2013).

Les plantes dépendent fortement de la présence de communautés microbiennes dans la
rhizosphére (Philippot et al., 2013; van der Heijden et al., 2008) et de I'évolution de la
macroflore fongique (Chaudhary et al., 2015). La plupart des tentatives de mycorhization
artificielle ont été tentées pour lutter contre les difficultés de régénération naturelle du cedre
(Boukcim et al., 2002; Gaba-Chahboub et al., 2016; Nezzar-Hocine et al., 1998). Cependant,
ces essais ont été confrontés a la difficulté d'obtenir une colonisation généralisée et
reproductible chez les plantules du cedre, alors que certains étaient destinés a I'échec complet
(Abourouh, 1993; Boukcim et al., 2002, 2001; Nezzar-Hocine et al., 1998). Bien que des études
antérieures aient montré I'importance de la réceptivité du sol (Garbaye, 1994; Gryndler et al.,
2017), la présence obligatoire d'une bactérie auxiliaire (Duponnois and Garbaye, 1991; Frey-
Klett et al., 2007) et la réceptivité du systeme racinaire (Boukcim et al., 2001) pour le succés
de lamycorhization. Peu de chercheurs ont envisagé des études sur I'effet des micro-organismes
de la rhizosphére naturelle sur le développement et la mycorhization du systéme racinaire du
cedre. Certains de ces auteurs ont orienté leurs travaux vers la nutrition minérale pour
comprendre et améliorer la prédisposition des plantules de cédre a la mycorhization (Boukcim
et al., 2001; EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018).

La seule étude, a notre connaissance, qui a tenté d'étudier la production de racines de cédre
est celle de Satrani et al. (2009). Cependant, cette étude est encore fragmentaire et loin du
biotope naturel du cédre car elle fournit des informations sur la réponse de la totalité des racines
aux souches bactériennes isolées du carpophore de Tricholoma cedrorum et Suillus grevillei,
importées de la rhizosphére des céréales et les produits laitiers. De plus, ils ne tiennent pas
compte de la réceptivité de la microflore du sol receveur a ces bactéries car il a été constaté que
la communauté microbienne du sol (SMC) affecte les performances de la plante et de la
rhizosphere (Ehrenfeld et al., 2005). De plus, I’effet de ces interactions sur la croissance des
differentes catégories de racinaires est encore mal compris (Wang et al., 2016) malgre
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I'importance des interactions SMC-plantes dans le fonctionnement des écosystémes
pédologiques. Une étude récente a également montré un effet des propriétés du sol sur
I'architecture de cedre racinaire au stade plantules (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018),
tandis que des travaux antérieurs ont montré que la diversification fongique des mycorhizes se
produit progressivement au fil du temps chez les jeunes plants de cédre (Hocine et al., 1994).
Malgré cela, tres peu de travaux ont été fait pour aborder une éventuelle dépendance ou relation
entre la régénération du cedre et la microflore du sol.

Le fait que plus de travaux ne parviennent pas a réaliser une ectomycorhization artificielle
avec un symbiotique de cedre exclusif confirme nos présomptions et montre I'importance de la
SMC de la rhizosphere naturelle pour cette espéce (Abourouh, 1993; Gaba-Chahboub et al.,
2016; Nezzar-Hocine et al., 1998). L'objectif de ce chapitre est d'étudier I'effet du micro-
organisme natif du sol sur la croissance et le développement des plantules de C. atlantica.

2. Matériel et méthodes

2.1. Caractéristiques du sol

Les sols étudiés ont été échantillonnés de cing localités des cédraies marocaines du Moyen
Atlas, comme le montre le tableau 20.

Tableau 20. Coordonnées géographiques et climatiques des provenances du sol.
Moyenne annuelle

Localités Acronymes Latitude Longitude Altitude Température  Précipitation
(masl.) R
(°C) (mm)
Zerouka Zrk 33°32°22,56”N 5°06°00,88”0 1675 11,3 843
Moudemame Mdm 33°24°49”N 5°11°48”0 1746 14,2 779
Tioumlilin Tio 33°24°46”N 5°12°3170 1654 14,2 779
Saheb Sah 33°22°4”N 5°13°23”0 1824 14,2 779
Tazekka Taz 34°05°03”N 4°10°36”0 1782 12.1 456

2.2. Caractérisations microbiologiques des sols

Les dénombrements des communautés microbiennes du sol (SMC) ont été effectués en
utilisant la méthode de la plaque d'étalement. Les inoculums du sol ont été préparés en mettant
en suspension 5 g du sol dans 100 ml d'eau physiologique stérile (0,9% de NaCl dans de I'eau
bidistillée, pH 7,0) contenant 100 pl de tween-20, puis en agitant avec un agitateur rotatif (150
rpm pendant 30 min). Des dilutions en série de 10 de chaque échantillon ont été étalées en trois
réplications dans une solution de NaCl a 0,9% sur différents milieux : Tryptone-Soja-Agar pour
la microflore totale, Extrait de levure Peptone Glucose contenant de I'ampicilline et du
chloramphénicol pour les levures, Extrait de malt pour les champignons et Caséine-amidon -
Agar pour les actinomycetes. Les plagues ont été incubées a 28 °C pendant 48 h pour la
microflore totale et les levures, et jusqu'a 7 jours pour les champignons. Pour les actinomycetes,
les plaques ont été incubées pendant 7 a 15 jours. Pour les actinomyceétes, les échantillons de
sol ont éteé prétraités par incubation a 50 °C pendant 10 minutes avant I'analyse microbienne
des échantillons (EI Hassani et al., 2007). Tous ces dénombrements ont été exprimes en
moyenne de Log (UFC + 1.9 de sol sec) avec CFU: le nombre d'unités formant des colonies.
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2.3. Traitements des graines et du sol

Aprés une imbibition dans I'eau pendant 48 h, des graines de C. atlantica récoltées sur un
arbre abattu dans la forét de Saheb (21.09.2013, Tableau 20), ont éte transférées sur papier
humide jusqu'a l'apparition d'une radicule d'environ 1,5 cm. Les graines germées ont été
transplantées dans des pots de 07x07x25 cm de dimensions contenant cing provenances de sols
de cédraies traitées ou non avec une application de 200 ml de milieu de culture fongique (MMN,
Niemi and Scagel, 2007) 1 mois avant (-1) ou 2 mois apres (+2) le semis.

2.4. Conditions de croissance des plantules

La culture a été réalisée pendant 240 jours a une température allant de 24 a 32 °C, une
photopériode de 16/8 h et une humidité relative de I'ordre de 50 a 70% dans une chambre de
croissance de novembre a juillet. Les plantules de tous les sols ont été irriguées avec de l'eau
courante deux fois par semaine avec une humidification quotidienne pendant les périodes
séches. La croissance a été estimée sur quatre plantules par traitement en mesurant la longueur
et le nombre de racines a I'aide du logiciel ImageJ (Version 1.50i, 2016) et en pesant la masse
séche des aiguilles, tige, racine principale (R1), racines secondaires (R2) et des racines tertiaires
(R3) obtenues apreés séchage a 70 °C pendant 48 h.

2.5. Analyses statistiques

Les données ont été soumises a I’analyse de la variance (ANOVA) et les valeurs moyennes
ont été comparées par le test post hoc de la Différence Significative Minimale (LSD) de Fisher
a P < 0,05. Les coefficients de corrélation bilatéraux de Pearson ont été calculés pour estimer
la relation entre le SMC et les parameétres racinaires des plantules a un risque d'erreur de 5%.
Toutes ces statistiques ont été réalisées par IBM SPSS Statistics (version 20.0, 2011).

3. Résultats

3.1. Croissance des plantules du cedre

Au cours de leur croissance, les plantules de cedre montrent un gain élevé de 2000 mg de
masse de matiére seche par le sol de Tazekka par rapport aux autres sols qui ne montrent qu'une
légére masse de matiére seche entre 640 a 781,4 mg. Cette augmentation apparait de maniere
significative dans les aiguilles, la tige, la racine principale et les racines secondaires. La masse
de matiere séche des racines tertiaires est significativement plus élevée sur le sol de Tazekka,
seulement par rapport aux sols de Saheb et Moudemame, tandis que celles sur les sols Zerouka
et Tioumlilin sont similaires a tous les sols (Figure 24a). La figure 24b montre qu'il n'y a pas
de différence significative entre les cing sols sur le nombre total de racines alors que la longueur
cumulée des racines montre une augmentation considérable sur le sol de Tazekka par rapport
aux autres mais reste similaire a celle sur le sol de Tioumlilin. La densité racinaire, le rapport
du nombre total de racines sur la longueur cumulée des racines, distingue significativement
I'architecture racinaire du cedre sur le sol de Tazekka avec 0,69 et sur les autres sols qui
montrent une forte augmentation de 0,93 a 1,02 (Figure 24b).
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Figure 24. (a): masse de matiere seche (MMS), (b): moyenne du nombre total (Nb), de la longueur (Lg,
cm) et de la densité racinaire (Ds) des plantules cultivées sur les cing sols de cédraies. N: aiguilles, S:
tige, R1: racine principale, R2: racines secondaires et R3: racines tertiaires. Les valeurs a la base des
histogrammes indiquent la masse de matiére seche moyenne des plantules. Les lettres minuscules et
majuscules indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des localités sont
ceux indiqués dans le tableau 20.

3.2. Dynamique des populations microbiennes du sol

L’ analyse de la figure 25 montre que le sol de Tazekka présente une nette supériorité de
I'abondance microbienne en tant que microflore totale viable, levures et actinomycetes avec
9,48, 8,9 et 9,1 tandis que Tioumlilin montre la plus basse abondance avec 4,17, 3,5 et 4,3 Log
(UFC + 1 g* de sol sec), respectivement. En revanche, les sols Tioumlilin et Zerouka sont
également caractérisés par une bonne présence de champignons filamenteux a une moyenne de
7,61 et 7,67 respectivement, mais restent statistiquement inférieurs a celui de Tazekka (8,37).
Alors que I'abondance des champignons filamenteux sur le sol de Moudemame et Saheb est
similaire (Figure 25).
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Figure 25. L'abondance de groupes microbiens fonctionnels dans les cing sols forestiers. (a) : microflore
totale viable, (b) : champignons filamenteux, (c) : levures, (d) : actinomycetes. Les lettres minuscules
indiquent des différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des localités sont ceux
indiqués dans le tableau 20.

3.3. Corrélations entre SMC et la croissance des plantules

Pour déterminer les groupes microbiens fonctionnels qui contrélent la croissance des
jeunes plantules de C. atlantica, les tests de corrélation de Pearson ont été utilisés avec un risque
d'erreur de 5%. Cette corrélation montre que I'abondance de la microflore totale viable est
significativement et positivement corrélée avec la masse de matiére de séche des plantules du
cedre par leur effet positif sur les aiguilles et la tige avec un coefficient de 0,53 et 0,51,
respectivement (Tableau 21). A l'inverse, l'abondance des champignons est corrélée
négativement avec la masse de matiere séche des plantules par leur effet négatif sur la
croissance de la racine principale et des racines secondaires avec un coefficient de -0,53 et
-0,48, respectivement. Les levures et les actinomycétes n'affectent pas la masse de matiére séche
mais affectent I'architecture racinaire au niveau de la longueur de la R1 (-0,63 et -0,59,
respectivement) et au niveau du nombre de R2 (-0,73 et -0,72, respectivement). Ces deux
parameétres architecturaux sont également en corrélation négative avec la microflore viable
totale (Tableau 21).

Tableau 21. Coefficients de corrélation de Pearson entre les groupes microbiens fonctionnels du sol et
les parameétres de croissance avec un risque d'erreur de 5%.

MMS Longueur Nombre

Sd N S Ri1 R2 R3 Ri1 R2 Rs R2 Rs
TVM 0,49* 0,53* 0,51* 0,36 0,39 0,05 -051* -0,26 0,41 -0,62** -0,32
FF -0,45* -0,43 -0,38 -0,53* -0,48* -0,29 -0,37 0,11 -0,27 -0,09 0,07
YS 0,02 0,06 0,08 -0,10 -0,08 -0,27 -0,63** -0,44 -0,07 -0,73** -0,37
ACM 0,16 0,19 0,21 0,04 005 -0,06 -0559** -041 0,08 -0,72** -0,33
MMS : la masse de matiére séche, Sd : plantule entiere, N : aiguilles, S : tige, R: : racine principale,
R; : racines secondaires et Rs : racines tertiaires. TVM : microflore totale viable, FF : champignons
filamenteux, YS : levures et ACM : actinomycetes. La corrélation bilatérale est significative au niveau
0,01 (**) ou 0,05 (*).

3.4. Réponse des plantules a I'enrichissement du sol

Pour évaluer I'effet de I'équilibre des différents groupes microbiens fonctionnels du sol, un
enrichissement du sol a été realisé par I'application d'un milieu nutritif 1 mois avant le semis (-
1) ou 2 mois plus tard (+2). La figure 26a montre que la masse de matiere seche de la tige est
stimulée significativement par le traitement -1 et +2 sur le sol de Saheb et Tioumlilin,
respectivement, alors qu'il est inhibé par le traitement +2 sur le sol de Tazekka. L'application
du MMN diminue considérablement la masse de matiere seche de la racine principale sur le sol
de Tazekka par les deux traitements et I'augmente sur Saheb par le traitement -1. Le traitement
-1 augmente la masse de matiere séche des racines secondaires sur le sol de Tioumlilin, Saheb
et Tazekka et diminue la croissance de ces racines sur Tazekka par le traitement +2. Les deux
traitements augmentent la croissance des racines tertiaires sur le sol de Tioumlilin, alors que
seulement le traitement +2 induit la stimulation sur le sol de Saheb (Figure 26a). Au niveau du
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développement de D’architecture racinaire, la longueur du R1 est inhibée par les deux
traitements sur Tioumlilin alors qu'elle n'est stimulée que par +2 sur le sol de Sah. Le traitement
-1 stimule la longueur des racines secondaires sur le sol de Sah (Figure 26b). Le traitement +2
a eu un effet significativement positif sur le nombre et la longueur moyenne des racines
tertiaires sur le sol de Tioumlilin. De méme, les racines tertiaires et la densité racinaire sont
également stimulées par les deux traitements sur le sol de Tazekka (Figure 26b).
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Figure 26. (a) : moyenne de la masse de matiére séche (MMS), (b) : moyennes de la longueur, du
nombre et de la densité racinaire totale des plantules cultivées sur des sols de cédraies traités avec une
solution de MMN. C : témoin, -1 : 1 mois avant le semis, +2 : 2 mois apreés le semis. N : aiguilles, S :
tige, R1 : racine principale, R2 : racines secondaires, R3 : racines tertiaires, Nb : nombre de racines, Lg :
longueur racinaire et Ds : densité totale des racines. L'astérisque indique des différences significatives
par rapport au controle (P <0,05 test LSD). Les acronymes des localités sont ceux indiqués dans le
tableau 20.

4. Discussion

L’étude des interactions individuelles microorganisme-plante par [l'utilisation de
champignons ou de bactéries isolées ne refléte pas la réalité des interactions dans la rhizosphére
naturelle car les plantes sont exposées simultanément a de nombreux groupes de
microorganismes qui interagissent entre eux et avec les plantes. Il est donc important de
comprendre les effets résultant de toutes ces interactions entre les groupes microbiens. En plus,
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les études récentes déclarent que les microorganismes du sol et leur rétroaction sur la croissance
des plantes sont encore mal compris (Wang et al., 2016). La présente étude montre pour la
premiére fois l'effet résultant de I'interaction entre tous les constituants du sol de cing biotopes
naturels de cédre (cédraies du Moyen Atlas marocain) sur la croissance des plantules de C.
atlantica. Le sol de Tazekka diminue la densité racinaire et stimule la masse de matiére séche
de tous les organes du cédre, ce sol stimule également la longueur totale des racines mais avec
la méme tendance que Tioumlilin (Figures 24a et b). Cette action favorable sur la croissance
des plantules du cedre signifie que la rhizosphére de Tazekka posséde une communauté
microbienne riche et/ ou plus diversifiée car c'est le facteur le plus déterminant de la croissance
des plantules, notamment dans les écosystémes forestiers (Philippot et al., 2013). Ce résultat
est confirmé par la figure 25 qui montre que le sol de Tazekka posséde une nette supériorité
dans I'abondance de tous les groupes microbiens étudiés, par rapport aux autres sols, car ce sol
a des propriétés physiques et chimiques favorables pour les communautés microbiennes comme
il a été signalé par Cartwright et al. (2016).

Les résultats de la figure 26 montrent que toutes les réponses de la croissance a
I'enrichissement par le MMN sont positives sur le sol de Tioumlilin et négatives sur le sol de
Tazekka, sauf au niveau de 1’architecture racinaire ou il montre une augmentation significative
de I'abondance et de la densité des racines tertiaires (R3) sur le sol de Tazekka (Figures 26a et
b). L'enrichissement 2 mois apres le semis stimule également la croissance des aiguilles et de
la tige sur le sol de Tioumlilin mais I'inhibe sur Tazekka (Figure 26a). De plus, selon Zak et al.
(1994) la biomasse et la diversité microbienne sont souvent corrélées positivement avec la
productivité des plantes. Ces données sont conformes a nos résultats, pour le sol de Tioumlilin,
rapportés dans le tableau 21 qui montre une relation positive entre les organes aériens des
plantules du cédre et la microflore viable totale.

A premiére vue, ces résultats semblent contradictoires car I'enrichissement de ces deux sols
a produit un effet inverse sur la croissance du cedre par rapport au témoin (Figures 24 et 26).
L'explication de ce résultat réside dans la composition du milieu MMN riche en maltose,
favorable au développement des champignons (Niemi and Scagel, 2007). En revanche, I'étude
d'El Amrani and Bendriss Amraoui (2018) montre que le sol de Tioumlilin a une texture et une
fertilité défavorables, par rapport a Tazekka, suggérant que l'enrichissement produit des
changements sur ces sols. Cela peut s'expliquer par le fait que la composition des communautés
microbiennes du sol était plus sensible aux changements des niveaux d'éléments nutritifs du
sol. Ceci est conforme a la conclusion de Liu et al. (2018) qui ont constaté que I'apport en
éléments nutritifs explique 82,10% de la variation totale de la composition des communautés
bactériennes principales et 86,79% des genres de champignons (Liu et al., 2018b). De plus,
Gamalero et al. (2002) ont rapporté que, sur une fertilité et une texture du sol favorables, les
bactéries améliorent la croissance des plantes, tandis que dans des conditions défavorables, les
champignons maintiennent la croissance des plantes. Ces donnees suggerent que les différences
dans la croissance du cedre en réponse a I’amendement des deux sols contrastés (faible sur
Tioumlilin et élevé en Tazekka) peuvent étre due au fait que le MMN par sa richesse en sucre
stimule les communautés microbiennes du sol (SMC) sur le sol de Tioumlilin mais induisent
un déséquilibre des communautés microbiennes (forte stimulation des champignons par rapport
aux autres microorganismes) sur le sol de Tazekka. Ces résultats sont soutenus par (i)
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I'inhibition de la croissance de la racine principale (R1) et des racines secondaires (R2) sur le
sol de Tazekka sous I’effet des traitements -1, +2 et +2, respectivement (Figure 26a), (ii) le fait
que la masse de matiere séche de ces deux organes est corrélée négativement avec I'abondance
des champignons (Tableau 21), et (iii) la masse de matiere seche de la racine principale et des
racines secondaires sur le sol de Saheb est stimulée par le traitement -1 car ce sol contient la
plus faible abondance de champignons (Figures 25 et 26a). De plus, le fait que la densité
racinaire et le nombre de racines tertiaires aient été stimulés par les deux traitements MMN (-1
and +2, Figure 26b) sur le sol Tazekka confirment l'augmentation de l'abondance des
champignons qui ont stimulé les racines courtes au détriment des autres types de racines (Buscot
and Herrmann, 2004; Yao et al., 2009).

L'inhibition de la longueur de la racine principale sur le sol de Tioumlilin par le traitement
MMN (Figure 26b) est due aux champignons, levures et actinomycetes qui ont un effet
inhibiteur sur la croissance en longueur de la racine principale comme le montre le tableau 21.
La corrélation négative des levures et des actinomycetes avec L'abondance des racines
secondaires est une consequence logique de I'inhibition de la longueur de la racine principale
par ces deux groupes microbiens. Cependant, comment les levures et les actinomycétes
agissent-ils sur la croissance des racines du cedre ? Les travaux de Jog et al. (2016) sur les
actinomycetes et Fu et al. (2016) sur les levures montrent que ces deux groupes peuvent
influencer directement la croissance des plantes par de nombreuses activités favorisant la
croissance des plantes, notamment la solubilisation du phosphate, la synthese de I'acide indole-
3-acétique et des sidérophores. Cependant, ils exercent, indirectement, un contrble sur les
agents pathogenes grace a l'activité catalase et la sécrétion d’une gamme d'enzymes qui
maintient la fertilité du sol et le cycle des nutriments. Ces données suggérent que de nombreuses
études sont nécessaires pour élucider le mécanisme par lequel ces deux groupes agissent sur la
croissance du cédre.
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1. Introduction

Les champignons ectomycorhiziens sont des especes qui vivent de maniere asymptomatique
a l'intérieur de leur plante héte, formant un réseau d'hyphes entre les cellules racinaires, et jouent
des réles cruciaux dans la croissance, le développement, 1’adaptation et la diversification des
plantes. Ils explorent les sols, acquierent et transferent des ressources aux plantes (Suz et al., 2008)
et peuvent également minéraliser les formes organiques de N et transférer une partie a leurs
partenaires végétaux (Smith et al., 2020) ; ce qui améliore I'acquisition du phosphore et de I'azote
par les plantes dans des conditions limites (Nouri et al., 2014). Malgré le fait que la diversité des
champignons ectomycorhiziens assure le rétablissement des plantes aprés une perturbation et
améliore la survie et la croissance des plantules dans le reboisement et la colonisation de nouveaux
sols (Suz et al., 2008), la santé et la forme physique des plantes sont liées a I'identité et a la fonction
du partenaire fongique (Szuba, 2015). Les champignons ectomycorhiziens représentent un groupe
fonctionnel d'une importance énorme, non seulement pour la plante mais aussi pour la santé et la
qualité du sol, ils jouent un réle clé dans les processus écosystémiques tels que la décomposition,
le cycle des nutriments, le stockage du carbone dans le sol (Suz et al., 2008) et peuvent aussi
favoriser I'agrégation du sol a différents degrés (Rillig and Mummey, 2006) ce qui améliore la
structure du sol en stabilisant les particules sous des structures plus grandes et plus stables (Johnson
et al., 2010; Vieira et al., 2020).

La diversité et la structure de la communauté fongique étaient principalement influencées par
I'azote total, le phosphate total et le carbone total du sol (Zhang et al., 2019). Pérez et De La Ossa
(2013) montrent que les sols avec de faibles teneurs d'azote et de phosphore ont une abondance
élevée en endomycorhize a vésicules et a arbuscules. De plus, le succes de I’association
mycorhizienne dépend des propriétés physiochimiques du sol et de la disponibilité des nutriments
(Saito et al., 2018) de sorte qu'un apport élevé en phosphore a un fort effet inhibiteur sur le
développement de la mycorhize mais la carence en azote domine cet effet suppressif (Nouri et al.,
2014).

La texture du sol consiste en une distribution des éléments de différentes tailles réparties entre
le sable, le limon et I'argile. Les différentes portions de ces éléments texturaux affectent largement
la croissance et le développement de I'architecture du systéme racinaire des plantules de Cedrus
atlantica (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018). De plus, la texture du sol peut également
affecter la diversité des champignons mycorhiziens (Vieira et al.,, 2020) et également les
différentes unités taxonomiques de champignons mycorhiziens peuvent montrer une adaptation
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vers une texture appropriée (Saito et al., 2018). Le fait que les deux partenaires de 1’association
mycorhizienne, I'architecture des racines des plantes et les champignons, soient affectés par la
texture du sol, fait de ce facteur I’élément majeur qui contréle la colonisation mycorhizienne (Pérez
and De La Ossa, 2013).

Les natives formations de cédraies déclinent rapidement a cause des changements
climatiques et des activités anthropiques, ajouté a cela la stérilité des peuplements naturels a cause
du trés faible taux de régénération naturelle et des échecs successifs des programmes de
reboisement (Addar et al., 2016; Cheddadi et al., 2017). En outre, les plantules de C. atlantica sont
tres vulnérable a la période de chaleur estivale, au froid tardif et au forte intensité lumineuse ; ces
éléments environnementaux peuvent étre encours plus grave et méme destructif de toute la
régenération annuelle si les conditions édaphiques ne sont pas favorables, si la station n’est pas
suffisamment pluvieuse ou en présence d’un faible potentiel mycorhizien (Brunetti et al., 2001).
Cependant, les plantules de C. atlantica peuvent tolérer ces contraintes lorsqu’ils sont mycorhizés
(Nezzar-Hocine et al., 1998). Presque tous les essais anterieurs confirment la grande difficulté a
I’impossibilité du développement de 1’association mycorhizien des plantules du cedre de I’ Atlas
dans la plupart des conditions de mycorhization et que la majorité d’essais ont vouée a I'échec
(Boukcim et al., 2001; Gaba-Chahboub et al., 2016; Nezzar-Hocine et al., 1998). Pour ces raisons
les objectifs de ce chapitre consistent & évaluer la mycorhization des plantules du cédre de 1’ Atlas
et le pouvoir mycorhizien des différentes cédraies du Moyenne Atlas marocain. D’autre part
identifier et caractériser les différentes especes fongiques capables de former une association
mycorhizienne avec les plantules de Cedrus atlantica.

2. Matériel et méthodes

2.1. Récolte et germination des graines

Des graines du cédre de 1’ Atlas ont été récoltées sous forme de cones matures (semi-ouverts)
sur un arbre semencier, isolé et bien ensoleillé de la cédraie marocaine d’Ait Harouk (Tableau 22),
seules les graines de méme taille ont été utilisées. Les graines homogenes ont été rincees trois fois
a I’eau distillée et stratifiées a 4 °C pendant 15 jours a 1’obscurité en conditions semi-axéniques.
Les graines stratifiées ont été trempées dans I’eau distillée pendant 48 h pour imbibition et elles
ont été transférées dans des boites de germination tapissées avec du papier-filtre humide et mises
a germer jusqu'a I'apparition d'une radicule d'environ 1,5 cm. Les gérminats ont été transplantées
séparément dans des pots de 07 x 07 x 25 cm contenant le sol des six provenances de cédraie
(Tableau 22, Figure 27).
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Tableau 22. Les coordonnées géographiques et les conditions climatiques annuelles des provenances de
sol entre 2014 et 2019 (Climate-Data.org).

Localités Latitude Altitude Moyenne annuelle
Longitude (m asl) tmax  tmin  ppt pet ws SH

i‘;th;aro“k 237283125732'\' 1962 1887 3,99 2994 10546 2,90 12,25
(A(‘;f d()3°“ra“d 231(2)51111850'\' 1749 1980 498 2940 11014 299 9,35
'(V'N‘I’;r‘:smame 23&‘2390'\' 1746 2101 701 3260 10801 296 1325
(F;";E)' Ma 230393310520'\' 1706 1959 4,83 2861 11129 3,02 947
?S‘z/“;;fki gf;ﬁ,zs‘gﬁg"\' 1850 1925 433 3131 10801 296 1325
(Zze:ii’)“ka 230220(2)28260'\' 1675 1977 512 2843 11172 2,97 910

tmax: température maximale (°C), tmin: température minimale (°C), ppt: précipitations (mm), pet:
évapotranspiration (ETo ; mm), ws: vitesse du vent (m/s) et SH: humidité du sol (mm).

l Provenances des sols QY : ¢ ‘ ; 4§ Legende |
B\ 4 o k7 } A f 7 Localites |

BEEIGHES / Airbyls
Jf) Cirleis)[23

Figure 27. Carte de la répartition géographique des provenances des sols. Les acronymes des sols sont ceux
indiqués dans le tableau 22.
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2.2. Caractérisation et préparation des sols

Les six localités de sols sélectionnés pour la présente étude sont des sols de la cédraie, récoltés
le 15/05/2018 a partir des différentes formations forestieres du Moyen Atlas marocain (Tableau
22). Sur cing répétitions de chaque provenance de sol, le carbone organique total (Corg) a été
détermineé selon la méthode de Walkley and Black (1934). Apres la minéralisation de 100 mg de
sol de chaque échantillon par le mélange acide sulfurique pur et le peroxyde d'hydrogene (H202,
30%) selon la méthode de Kjeldahl (1883), la teneur en azote total (N) et en phosphore total (P)
du sol ont été estimées par la méthode colorimétrique selon Berthelot (1859) et Murphy and Riley
(1962), respectivement. Les caractéristiques granulométriques des sols (texture) ont été
déterminées selon la méthode de Bouyoucos (1935) aprés séchage a 70 °C pendant 24 h, et
tamisage de 100 g de sol des différentes provenances étudiées. Les données physicochimiques et
texturales en plus des caractéristiques des sites étudiés sont présentées dans le tableau 23.

Dans I’étude de la mycorhization des plantules de Cedrus atlantica, les échantillons de sol des
six provenances ont été autoclavés deux fois, avec un décalage de 48h, a 120 °C pendant 20 min,
puis remplis dans les pots de culture ou ils ont été épuisés par un arrosage quotidien abondant
pendant les 15 jours précédant la transplantation des graines germées.

Tableau 23. Caractéristiques des sites, et les caractéristiques granulométriques et chimiques des sols de
cédraies utilisés.

Ahk Grd Mdm Rmp Svp Zrk
- Sable-grossier 12,513 17,195 16,782 5,097 5,466 37,684
S Sable-fin 44,883 43,747 39,161 65,579 33,958 30,831
% Limon-grossier 13,796 20,894 18,998 14,772 27,421 8,379
> . .
2 ';r'gi‘l‘;”'f'”' 28808 18,164 25059 14552 33,155 22,967
2 % Coy 7,32 4,80 8,16 3,36 4,44 411
£ +0,18" 20,72 +0,4° +0,72% 20,42 +0,21™
§ [N] mmol/g 4,285 3,301 3,632 2,458 2,991 4,670
2 +0,786°¢ +0,056” +0,255% +0,132° +0,078™ +0,011
2 48,101 50,094 50,124 38,638 41,410 33,463
o [P] mg/g a a a b b c
+4,799 +3,308 +1,762 +0,808 +1,903 +1,114
Regeneration Présente  Présente  Présente Présente Absente Absente
naturelle

Nature de la Pure : Pure : Mixte : Mixte : Pur : Mixte :

formation forestiere C. atlantica C.atlantica C. atlantica C. atlantica C. atlantica C. atlantica
Q. Q. Juniperus oxycedrus
rotendifolia  rotendifolia Taxus baccata
Lam Lam Q. rotendifolia Lam

%Corg : teneur en carbone organique, [N] : teneur en azote, [P] : teneur en phosphore, Régénération naturelle
: présence de jeunes plantules (<2ans) sur le site d’origine. Les acronymes des sols sont ceux indiqués dans
le tableau 22. Moyenne +SD, les lettres indiquent les différences significatives (P <0,05 test LSD).

123



Ch VII. Caractérisation morphologique, anatomique et chimique des
mycorhizes de Cedrus atlantica M.

2.3. Conditions de croissance des plantules

Les cultures ont été maintenues pendant 15 mois dans une chambre de croissance controlée
sous une température allant de 24 a 32 °C, une photopériode de 16/8 h, une intensité lumineuse de
70 umol m? st et une humidité relative de I'ordre de 50 & 70%. Les plantules sur tous les sols ont
été irrigués par de I'eau courante deux fois par semaine et quotidiennement humidifiés avec de
I'eau pendant les périodes séches.

2.4. Echantillonnage, caractérisation et identification des ectomycorhizes

Les racines sur les différentes provenances de sols ont été collectées et les pointes racinaires
ectomycorhizées ont été d'abord débarrassées des particules du sol et lavées délicatement avec de
I'eau du robinet sur un tamis d’une maille de 200 um pour I’examen de la colonisation
mycorhizienne. Avant la caractérisation morphologique, les échantillons d'ectomycorhize ont été
immergés dans de l'eau distillée dans une boite de Pétri. La caractérisation morphologique des
différents morphotypes ectomycorhiziens a été réalisée sous une loupe binoculaire (SZX10) et
photographiée pour un examen attentif suivant la liste des criteres donnée par Agerer (1995, 1991).
La confirmation de la colonisation des pointes racinaires par le champignon mycorhizien a été
effectuée par la préparation des coupes anatomiques semi-minces des différents morphotypes
récoltés. Les coupes transversales et longitudinales des morphotypes ont été examinées et
photographi¢es immédiatement a l'aide d’une caméra intégrée a un microscope optique (Optika
DM-15). Les caractéristiques morpho-anatomiques des morphotypes ont été observées et décrites
en référence a la clé fournie par DEEMY (systeme d'informations pour la caractérisation et la
détermination des ectomycorhizes, (http://www.deemy.de/), selon les critéres définies par Agerer
(2006, 1995, 1991). Des réactions microchimiques ont été realisées en utilisant du lactophénol,
Soudan 11, KOH a 10%, FeOSOa4*, guaicol, FEA (formaldéhyde : éthanol 70% : acide acétique, 5
: 90 : 5), sulfovaniline, fuchsine, ammoniac, bleu de toluidine et le bleu de trypan.

L’identification des champignons mycorhiziens est basée seulement sur les critéres
chimiques et morpho-anatomiques liées au partenaire fongique puisqu’il peut former différentes
formes morphologiques d’ectomycorhize en fonction de la plante hote et également vue le peu de
données qui existe sur les criteres morphologiques des ectomycorhizes du cédre de 1’Atlas.
Ensuite, trois a cinq pointes de racines de chaque échantillon d’ectomycorhize ont été conservées
dans des tubes Eppendorf de 2 ml sous une température de -20 °C pour l'extraction de I’ADN.

2.5. Estimation de la croissance et la mycorhization

L’architecture racinaire a été estimée sur 72 plantules, 12 plantules sur chaque provenance
de sol, en mesurant la longueur de la racine principale (L.PR), la longueur cumulative des racines
latérales (L.LR), le nombre total de racines latérales (N.LR) et le nombre total de racines courtes
(N.SR, longueur < 0.5cm), a l'aide du logiciel ImageJ (version 1.501, 2016), et en calculant la
densité racinaire (RD = N.LR + L.PR) et le taux de racines courte (%SR = N.SR + N.LR).

L’estimation de la mycorhization des plantules du cédre a été faite par le comptage du
nombre de plantules mycorhizées (N.PMc) et le nombre de pointes mycorhizées par plantule
(N.Mc), et par le calcul du taux de mycorhization (%PMc) selon 1’équation : (N.PMc¢ par chaque
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provenance de sol) + (nombre de plantules totales par chaque provenance de sol) x100 ; la capacité
d’infection (%Mc) calculer selon 1’équation : (nombre de pointes mycorhizées par plantule) +
(N.SR par plantule) x100.

2.6. Analyses statistiques

Les données obtenues ont été soumises a I’analyse de variance (ANOVA) et les moyennes
ont été comparées par le test de Différence Significative Minimale (LSD) de Fisher a P < 0,05.
Les coefficients de la corrélation bilatérale de Pearson ont été calculés au niveau individuel et a
un risque d'erreur de 5% pour estimer la relation entre les paramétres de 1’architecture racinaire,
les indices de mycorhization et les propriétés granulométriques des différentes provenances de sol.
Pour identifier les ensembles de données qui varient ensemble, nous avons effectué une analyse
de correspondance multiple basée sur les données de 1’architecture racinaire, de la mycorhization,
de la granulométrie et la physicochimie des sols, et des propriétés stationnaires des sites étudiés.
Toutes ces statistiques ont été réalisées par IBM SPSS Statistics (version 20.0, 2011).

3. Résultats

3.1. Architecture des racines

Les sols Ait Harouk, Moudemame et Ras El Ma stimulent significativement la longueur de la
racine principale par rapport aux Boutifki et Zerouka. Au niveau des racines latérales seul le sol
de Moudemame stimule significativement (P <0.016) leurs longueurs cumulatives en comparaison
aux autres sols (Figure 28a). Le nombre de racines latérales est trés variable au sein du méme sol
et ne montre aucune différence significative entre les différents sols testés. Les plantules sur le sol
de Ras ElI Ma montrent un faible nombre de racines courtes qui est significativement (P < 0.010)
différent de Zerouka. La densité racinaire est significativement élevée sur les sols Arz Gouraud et
Zerouka, par rapport a Ras El Ma seulement (Figure 28b).
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Figure 28. Architecture racinaire des plantules de Cedrus atlantica Manetti cultivées sur des sols de
cédraies (a) : la longueur de la racine principale (L.RP) et des racines latérales (L.LR). (b) : nombre de
racines latérales (N.LR) et de racines courtes (N.SR) ; densité racinaire (RD). Les lettres indiquent les
différences significatives (P <0,05 test LSD). Les acronymes des sols sont ceux indiqués dans le tableau
22.
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3.2. Caractérisation morphologique, morpho-anatomique et chimique des mycorhizes

3.2.1. Les mycorhizes du sol d’Ait Harouk

Morphotype 1
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, solitaire. Les extrémités non
ramifiées: de 5 a 55 x 0,6 a 0,7 mm (longueur x diametre), sinueux, lisse, brun jaunatre,
immutable, parfois avec des particules de sol, ne sécrétant pas de latex ou de tout autre fluide en
cas de blessure, pointe avec la méme couleur que le reste de la mycorhize. Le manteau : hydrophile
et non transparent. Le rhizomorphe : rarement présent (Figure 29).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, différenciée en manteau de surface, de type B,
cellules cylindriques et non resserrée aux cloisons. Les hyphes émanant: droites, lisses,
indifférenciées, peu agencées, cloisonnées, ondulées, angle de jonction des hyphes (angle) de 90°,
cloison branchée d’un seul c6té a ramification aigué. Les cellules hyphales : de 20290 x 0,44 0,5
pm, lisse, [égérement non resserré, sans crochets, cloison de méme épaisseur que la paroi, pigment
membraneux jaunatre. Le réseau de hartig : en saillie vers I'endoderme, cellules avec large
diameétre a la pointe racinaire qu’au reste du réseau de hartig, les cellules autour des cellules tanin
sont perlées, une rangée de cellules autour des cellules tanin. Le rhizomorphe : Iégerement
différencié, diamétre nettement différent, certaines hyphes trés épais, de type C, apparaissent
répartis aléatoirement, les pores des cloisons parfois agrandis, les marges plutdt lisses (Figure 29).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le lactophenol : transparent, avec le soudan 11 : taches a l'intérieur de la cellule hyphale.

Figure 29. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 1 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 2
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodiale pennée, ordres de ramification de 0-1, solitaire. Les extrémités
non ramifiées : de 0,7 a 10 mm x 0,2 a 0,5 mm, droites, cylindriques, extrémités arrondies et
gonflées, non lisses, recouvertes de particules de sol, brun jaunatre, immuables, ne sécrétant pas
de latex ou de tout autre fluide lorsqu'elles sont blessées. Le manteau : hydrophile, non transparent,
cellules corticales non visibles (Figure 30).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type A, non gélatineux, a cellule cylindrique,
lisse et non rétrécie aux cloisons. Les hyphes émanant : droits, indifférenciés, présence d'une
matrice collante sur la surface des hyphes, angle de 90°, ramification a une distance considérable
de la cloison, branchée d’un seul c6té. Les cellules hyphales : de 40 a 120 x 2 a 5 pm, lisse,
cloisonné, légérement resserré, sans crochets, cloisons plus minces que les parois, point de
ramification aussi épais que la partie principale de la branche, pigment membraneux brunétre a
jaunatre, extrémité distale de forme simple, d’une forme cylindrique autour des cellules tanin et
corticales (épidermiques). Les anastomoses : ouvertes, avec un long pont. Le réseau de hartig : en
deux rangées, n'atteignant pas I'endoderme. Le rhizomorphe : peu fréquent, arrondi, connexion au
manteau distincte au milieu, dimorphisme présent, légérement différencié, type C. Les cystides :
de 30,4 263 x 3,5 a5 um, de type F, granulé, lisse, a paroi épaisse jusqu'a 0,4 um, non cloisonné
(Figure 30).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec la fuchsine : violet.

Figure 30. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 2 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 3
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodiale pennée, ordres de ramification de 0-1, en petit nombre. Les
extrémités non ramifiées : de 0,3 a 7,3 x0,2 a 0,7 mm, droit, non gonflé, cylindrique, pointes
arrondies, lisses, brun jaunatre, immuables, ne sécrétant pas de latex ou tout autre fluide en cas de
blessure. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles (Figure 31).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type B, a cellule cylindrique, lisse, rétrécie aux
cloisons. Les hyphes émanant : droit, indifférencié, angle de 90°, ramification a une distance
considérable de la cloison. Les cellules hyphales : de 10 a 30,6 x 2,4 a 3 um, lisses, cloisonnées,
Iégérement rétrécies, sans crochets, cloison de méme épaisseur que la paroi, de forme cylindrique
autour des cellules tanin et corticales. Les anastomoses : fermé par une simple cloison, avec un
pont court ou pont presque manquant (contact-septum). Le réseau de hartig : para-épidermique ou
saillant vers l'endoderme. L’haustorium : parfois présente, de forme lobée, et de 3,6 a 4 um de
diamétre. Les cystides : de 30 a 31 x 2 a 2,8 um, lisse, présent sur la couche externe du manteau,
de type F (Figure 31).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le soudan 11 : présent, avec la fuchsine : présent.

Figure 31. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 3 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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3.2.2. Les mycorhizes du sol d’Arz Gouraud

Morphotype 4
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodiale pennée, ordres de ramification de 0-1. Les extrémités non
ramifiées : de 0,5a 5,5 x 0,35 a 0,68 mm, droit, non gonflé, cylindrique, pointes arrondies, surface
lisse, brun jaunatre, la partie la plus anciennes de couleur brune, immuable, ne secrétant pas de
latex ou autres fluides en cas de blessure. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules
corticales non visibles. Le rhizomorphe : arrondi, lisse, peu fréquent, aux points restreints, origine
non spécifique. Hyphes émanant : présent, abondant et non spécifiquement distribué (Figure 32).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux avec un réseau hyphique distinct, de type A, cellules
du manteau non resserrées au niveau des cloisons, surface de la paroi cellulaire lisse, différentes
couches du manteau ne sont pas discernables. Les hyphes émanant : droit, ramification a une
distance considérable du septum, hyphes intrahyphales absentes, angle de 90°, hyphes avec des
branches assez courtes, obtuses, voire en forme de doigt. Les cellules hyphales : de 43,2 a 102 x
2,5 28,4 um, lisses, cloisonnées, sans crochets, la forme a I'extrémité distale est simple, de courtes
protubérances sont présentes, en forme de coude, cloison de méme épaisseur que la paroi,
cylindrique, de forme cylindrique autour des cellules tanin et corticales. Les anastomoses : fermé
par un simple septum, avec un long pont, pont d'anastomoses plus épais que la paroi cellulaire. Le
réseau de hartig : une ou une demi-rangée de cellules corticales adjacentes a I'endoderme exempt
de réseau de hartig, une rangée hyphale autour des cellules tanin. Rhizomorphe : lisse,
dimorphisme présent, trés différenciées, hyphes épaisses formant un noyau, de type F (Figure 32).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le soudan Il : présent, avec le KOH a 10% : décoloration, avec le fesos™ : présent,
avec le guaicol : présent, avec la fuchsine : présent.

Figure 32. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 4 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 5
Echantillon perdue

3.2.3. Les mycorhizes du sol de Moudemame

Morphotype 6
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : irrégulierement penné, dichotomique, ordre de ramification de 0-1. Les
extrémités non ramifiées : de 0,3a 9,6 x 0,4 a 0,8 mm, cylindrique, non gonflé, pointes arrondies,
surface lisse, brun jaunatre, immuable, ne sécrétant pas de latex ou tout autre fluide en cas de
blessure. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles. Les hyphes
émanant : peu fréquent (Figure 33).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type B indifférencié, non resserrées au niveau
des cloisons, de cellules lisses, différentes couches du manteau ne sont pas discernables. Les
hyphes émanant : indifférencié, droit a non frappant, angle de 90°, ramification a une distance
considérable de la cloison, branchée d’un seul coté. Les cellules hyphales : de 59 4 105 x 347
pum, lisses, cloisonnées, sans crochets, les hyphes présentent de courtes protubérances, cloison de
méme épaisseur que la paroi, cylindrique, l1égérement resserre, la forme a I'extrémité distale est
gonflée, de forme cylindrique autour des cellules tanin et corticales. Le réseau de hartig : en saillie
vers I'endoderme, une rangée de cellules autour des cellules tanin (Figure 33).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le KOH a 10% : décoloration, avec le fesos™ : présent, avec le guaicol : taches a
I'intérieur de la cellule hyphale, avec la fuchsine : présent, avec le bleu de toluidine : taches bleues
a l'intérieur de la cellule hyphale.

o

Figure 33. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 6 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 7
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, en petit nombre. Les
extrémités non ramifiées : de 0,3 a 6,6 x 0,2 a 0,7, non gonflé, cylindrique, surface lisse, brun
jaunatre, brun foncé a maturité, ne sécrétant pas de latex ni aucun autre fluide en cas de blessure.
Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles. Les hyphes émanant :
peu fréquent, non spécifiquement distribué (Figure 34).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : incomplet, plectenchymateux, de type B, cellules lisse, cylindrique, non
resserrée au niveau des cloisons, différentes couches non discernables. Les hyphes émanant : droit,
indifférencié, angle de 45°, ramification d'un ou deux hyphes de diametre sous la cloison, branchée
d’un seul coté, point de ramification plus épais que la partie principale de la branche. Les cellules
hyphales : de 9,8 a 49,5 x 2,9 a 6,3 um, lisses, cloisonnées, uniformes, sans crochets, pas de
courtes protubérances, de forme cylindrique autour des cellules tanin et corticales (épidermiques),
extrémité distale simple, cloisons aussi épaisses que les parois, pigment plasmatique brunéatre,
homogéne. Les anastomoses : fermées par une simple cloison, avec un long pont. Le réseau de
hartig : en deux rangées, n'atteignant pas lI'endoderme au para-épidermique, une rangee de cellules
autour des cellules tanin (Figure 34).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le lactophenol : présent, avec le soudan Il : rose clair, avec la sulfovanilin : orange
clair, avec la fuchsine : présent, avec le bleu de trypan : bleuétre, avec le bleu de toluidine : bleu
lilas.

Figure 34. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 7 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 8
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, en petit nombre. Les
extrémités non ramifiées : de 0,3 a 3,4 x 0,3 a 0,5, droit, non gonflé, cylindrique, surface lisse,
brun jaunatre, ne sécrétant pas de latex ou tout autre fluide en cas de blessure. Le manteau :
hydrophile, non transparent. Les hyphes émanant : peu fréguent, non spécifiquement distribué
(Figure 35).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type B, non gélatineux, a cellules cylindriques,
lisse, non resserré au niveau des cloisons, différentes couches du manteau non discernables. Les
hyphes émanant : indifférencié, non frappant, angle de 45°, distance de ramification d’un ou deux
hyphes de diametre en dessous de la cloison, point de ramification aussi épais que la partie
principale de la branche, cloisons branchées d’un seul c6té. Les cellules hyphales : de 35 a 125 x
2,3 a 7,2, lisses, cloisonnées, sans crochets, légérement resserrées, absence de courtes
protubérances, cloison de méme épaisseur que la paroi, de forme simple a I'extrémité distale, de
forme cylindrique autour des cellules tanin et corticales. Les anastomoses : ouvertes, avec un long
pont. Le réseau de hartig : en deux rangées dépassant parfois vers I'endoderme, une rangée de
cellules autour des cellules tanin. Les cystides : de 30,4-63 x 4,8-6,4 um, lisse, sur la couche
externe du manteau, de type F (Figure 35).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le soudan 111 : décoloration, avec la sulfovanilin : présent.

Figure 35. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 8 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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3.2.4. Les mycorhizes du sol de Ras El Ma
Morphotype 1 (Voir le sol d’Ait Harouk)

Morphotype 9
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, en petit nombre. Les
extrémités non ramifiées : de 0,3 4 5,5 x 0,25 a 0,5 mm, sinueux, non gonflé, cylindrique, brun
jaunatre, pas de latex ou de tout autre fluide en cas de blessure, extrémités terminales de couleur
jaune blanchatre. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles, surface
densément cotonneuse. Le rhizomorphe : peu fréquent, arrondi, concolore au manteau, la
connexion au manteau distincte, origine non spécifique, densément enveloppé par les hyphes. Les
hyphes émanant : abondant, non spécifiquement distribué (Figure 36).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, cellules cylindrique, lisse, non resserrée au niveau
des cloisons, différentes couches du manteau non discernables. Les hyphes émanant : droites,
cloisonnées, cloisons secondaires présentes et peu fréquentes, indifférenciées, gélatineuses, de
type C, angle de 45°, ramification aigué, en Y, branchées d’un seul c6té, point de ramification
aussi épais que la partie principale de la branche. Les cellules hyphales : de 8 a 50 x 3 a 3,5 um,
lisses, avec crochets, peu fréquentes, ovales en vue dorsale, relative a I'hyphe en vue latérale,
crochets plus larges que les cellules, les cloisons des crochets en demi-cercle, resserrées au point
de contact avec la cellule hyphale sous-tendue, absence de courtes protubérances, cloison de méme
épaisseur que la paroi, de forme simple a I'extrémité distale. Les anastomoses : ouvert, avec un
pont court ou presque manquant, lisse, paroi épaisse. Le réseau de hartig : une ou une demi-rangée
de cellules corticales adjacentes a I'endoderme sans réseau de hartig, deux a trois rangées de
cellules autour des cellules tanin (Figure 36).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le soudan 11 : présent, avec le guaicol : taches a l'intérieur de la cellule hyphale, avec
I’ammoniac : transparent et avec la fuchsine : granules violets a la surface des hyphes.
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Figure 36. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 9 avec C. atlantica M. agée de
15 mois.
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Morphotype 10
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, en petit nombre. Les
extrémités non ramifiées : de 3 a 5 x0,2 a 0,4 mm, droit, non gonflé, cylindrique, brun jaunatre,
ne secrétant pas de latex ni aucun autre fluide en cas de blessure, la pointe jaune blanchatre. Le
manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles, surface densément
cotonneuse. Le rhizomorphe : peu fréquent, arrondi, concolore au manteau, connexion au manteau
distincte, emplacement d'origine non spécifique. Les hyphes émanant : abondant et non
spécifiqguement distribué (Figure 37).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, cellule cylindrique, lisse, non resserrée au niveau
des cloisons, différentes couches du manteau non discernables. Les hyphes émanant : droites,
lisses, indifférenciées, cloisons secondaires présentes et peu fréquentes, gélatineuses, de type C,
angle de 120°, ramification aigué, d'un ou deux hyphes de diamétre en dessous de la cloison,
cloisons branchées d’un seul co6té, point de ramification aussi épais que la partie principale de la
branche. Les cellules hyphales : de 86 a 128 x 3 a5 um, lisses, cloisonnées, non resserrées, avec
crochets, lisses, ovales en vue dorsale, relative a I'hyphe en vue latérale, crochets plus minces que
I’hyphe, les cloisons des crochets en un demi-cercle, resserrées au point de contact avec la cellule
hyphale sous-tendante, trous des crochets absentes, absence de courtes protubérances, cloison de
méme épaisseur que la paroi, de forme simple a I'extrémité distale, arrondie autour des cellules
tanin et corticales. Anastomoses : ouvert, avec un pont court ou presque manguant, port superficiel
lisse. Le réseau de hartig : une ou une demi-rangée de cellules corticales adjacentes a I'endoderme
exempt du réseau de hartig, plusieurs rangés d’hyphes autour des cellules tanin (Figure 37).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le soudan 111 : présent, avec le KOH a 10% : Iégerement ocre, avec la sulfovanilin :
contenu des hyphes rougeatre, avec la fuchsine : granules violets a la surface des hyphes, avec
I’ammoniac : transparent.
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Figure 37. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 10s avec C. atlantica M. agée

de 15 mois.
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Morphotype 11
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : monopodial-penné, ordres de ramification de 0-1, solitaire. Les extrémités non
ramifiées : de 2,3 a 5,3 x 0,3 a 0,5 mm, resserré entre les parties anciennes et jeunes, gonflé,
cylindrique, les parties jeunes jaunatres, la partie ancienne brun fonce, ne sécrétant pas de latex ou
tout autre liquide lorsque blessé, extrémité jaune blanchatre. Le manteau : hydrophile, non
transparent, cellules corticales non visibles, surface recouverte de particules de sol (Figure 38).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, pseudoparenchymateux, de type P, de cellule lisse, cylindrique, non
resserrée au niveau des cloisons, les différentes couches du manteau non discernables. Les hyphes
émanant : non frappant, angle de 90°, ramification a une distance considérable du cloison, ramifiée
d’un seul coté, point de ramification aussi épais que la partie principale de la branche. Les cellules
hyphales : de 25 a4 97 x 5,3 & 8 um, lisse, légerement non resserre, sans crochets, cloisons aussi
épaisses que les parois, contiennent des gouttelettes huileuses qui ne tachent pas de sulfo-vanilline,
de forme simple a I'extrémité distale. Les anastomoses : ouvertes, avec un long pont. Le réseau de
hartig : une ou une demi-rangeée de cellules corticales adjacentes a I'endoderme exempt du réseau
de hartig, une a deux rangées de cellules autour des cellules tanin (Figure 38).

Figure 38. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 11 avec C. atlantica M. agee
de 15 mois.
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3.2.5. Les mycorhizes du sol de Boutifki

Morphotype 11 (Voir le sol de Ras EI Ma)
Morphotype 12
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : absent, abondance solitaire. Les extrémités non ramifiées : de 0,543 x 0,3 a
0,5 mm, resserré entre les parties anciennes et jeunes, gonflé, cylindrique, les parties jeunes
jaunatres, la partie ancienne brun foncé, ne sécrétant pas de latex ou tout autre fluide en cas de
blessure. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles, surface
recouverte de particules de sol (Figure 39).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau: complet, plectenchymateuse, de type G, de cellule lisse, cylindrique,
organisation arrondie, resserrée au niveau des cloisons, différentes couches du manteau non
discernables. Les hyphes émanant : droit, pores entre les cellules absents, angle de 45°,
ramification en forme de Y, branchées d’un seul c6té, point de ramification aussi épais que la
partie principale de la branche. Les cellules hyphales : de 454112 x 4 a6 um, légerement resserré,
sans crochets, absence de courtes protuberances ni de projections de la paroi cellulaire, cloison
plus épaisse que la paroi, pigment membraneux brunatre, de forme arrondie autour des cellules
tanin et corticales, de forme simple a I'extrémité distale. Les anastomoses : ouvertes, avec un pont
court ou un pont presque manquant. Le réseau de hartig : une ou une demi-rangée de cellules
corticales adjacentes a I'endoderme exempt de réseau de hartig, une rangée de cellules autour des
cellules tanin (Figure 39).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le KOH a 10% : présent.

Figure 39. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 12 avec C. atlantica M. agee
de 15 mois.

%

136



Ch VII. Caractérisation morphologique, anatomique et chimique des
mycorhizes de Cedrus atlantica M.

3.2.6. Les mycorhizes du sol de Zerouka

Morphotype 13
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : absent, abondance solitaire. Les extrémités non ramifiées : de 0,2a 3 x 0,2 a
0,3 mm, resserré entre les parties anciennes et jeunes, gonflé, cylindrique, les parties jeunes
jaunatres, la partie ancienne brun foncé, ne sécrétant pas de latex ou tout autre liquide en cas de
blessure. Le manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles, surface
Iégérement laineuse et recouverte de particules de sol (Figure 40).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type B, de cellule lisse, légérement gonflée
dans les parties médianes, différentes couches du manteau non discernables. Les hyphes émanant
: non frappant, angle de 45°, ramification a une distance considérable de la cloison, branchées d’un
seul coté, point de ramification aussi épais que la partie principale de la branche. Les cellules
hyphales : de 36 a 73 x 1,5 a 3,4 um, gonflé aux parties médianes, sans crochets, présence de
courtes protubérances, cloison plus épaisse que la paroi, de forme simple a I'extrémité distale et
arrondies autour des cellules tanin et corticales. Les anastomoses : ouvert, avec un long pont. Le
réseau de hartig : saillant vers I'endoderme, une rangée de cellules autour des cellules tanin (Figure
40).

Figure 40. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 13 avec C. atlantica M. agée
de 15 mois.
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Morphotype 14
Caractéristiques morphologiques :

Ramification : absent, abondance en petit nombre. Les extrémités non ramifiées : de 0,2 a
3,2 x 0,2 20,3 mm, sinueux, resserré entre les parties anciennes et jeunes, non gonflé, cylindrique,
les parties jeunes jaunatres, ne sécrétant pas de latex ou tout autre fluide en cas de blessure. Le
manteau : hydrophile, non transparent, cellules corticales non visibles, surface recouverte de
particules de sol (Figure 41).

Caractéristiques morpho-anatomiques :

Le manteau : complet, plectenchymateux, de type A, de cellule lisse, cylindrique, non
resserrée au niveau des cloisons, organisation arrondie, différentes couches du manteau non
discernables. Les hyphes émanant : droit, indifférencié angle 90°, ramification adjacente et en
dessous des cloisons, branchées d’un seul c6té, point de ramification aussi épais que la partie
principale de la branche. Les cellules hyphales : de 30 a 116 x 2,3 a 3,5 um, légérement non
resserrées, sans crochets, cloison aussi épaisse que la paroi, de forme simple a I'extrémité distale
et de forme arrondie autour des cellules tanin et corticales. Le réseau de hartig : en deux rangeées,
n'atteignant pas I'endoderme, plusieurs cellules se rangent autour des cellules tanin (Figure 41).

Réaction avec les réactifs chimiques :

Avec le bleu de toluidine : granules bleus a I'intérieur de la cellule hyphale, avec le KOH
a 10% : transparent, avec la fuchsine : présent.

Figure 41. Aspects morphologiques et morpho-anatomiques du Morphotype 14 avec C. atlantica M. agee
de 15 mois

Morphotype 15

Mycorhize non déterminée
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3.3.Caractéristiques architecturales et mycorhiziennes des symbioses

Cette étude a révéler la présence de 15 morphotypes, sur 6 localités de la cédraie du Moyenne
Atlas marocain, capable de s’associer en mycorhize avec les jeunes plantules du cédre de 1’Atlas.
Le sol Ras El Ma assure plus de réussite de mycorhization des jeunes plantes du cédre de 1’ Atlas
avec un taux de 33,33% contre 16,67% sur les sols Arz Gouraud et Boutifki. D’autre part, le
Morphotype 1 et le Morphotype 11 ont été piégées deux fois sur les sols Ait Harouk, Ras El Ma et
Ras El Ma, Boutifki, respectivement (Tableau 24). On observe également une stimulation du
nombre de racines latérales et courtes, et de la densité racinaire sur les sols Ait Harouk, Arz
Gouraud, Moudemame, Ras El Ma, Boutifki et Zerouka par les champignons responsables du
Morphotype 1, Morphotype 4, Morphotype 6, Morphotype 9, Morphotype 12 et du Morphotype
15, respectivement. Par contre la capacité d’infection (%MC) est élevée chez Morphotype 3,
Morphotype 5, Morphotype 7, Morphotype 11, Morphotype 11, Morphotype 13 sur les mémes sols
respectivement. D’autant plus c’est I’espéce du Morphotype 11 qui présente une trés grande
capacité d’infection avec 97,87% et 81,63% sur les sols Ras El Ma et Boutifki, respectivement
(Tableau 24).

Tableau 24. Distribution des morphotypes développés sur les différents sols, les caractéristiques
architecturales et mycorhiziennes des plantules.

%PMc Morphotypes LRL N.RL N.SR N.Mc RD %SR  %Mc
Morphotype 1 212,14 284 186 103 7,42 65,49 55,38

Ahk 25,00 Morphotype 2 127,67 174 127 61 3,12 72,99 48,03
Morphotype 3 22524 239 161 123 6,34 67,36 76,40

Grd 1667 Morphotype 4 240,19 334 243 96 10,45 72,75 39,51
’ Morphotype 5 223,25 227 172 136 5,72 75,77 79,07
Morphotype 6 414,03 367 240 93 12,10 65,40 38,75

Mdm 25,00 Morphotype 7 402,68 293 189 142 562 64,51 75,13
Morphotype 8 281,97 208 130 97 441 62,50 74,62

Morphotype 9 343,05 303 210 159 6,67 6931 7571

Rmp 33.33 Morphotype 10 199,88 274 186 133 6,13 67,88 71,51
Morphotype 11 244,18 105 47 46 3,06 44,76 97,87

Morphotype 1 180,39 116 61 38 2,06 5259 62,30

Svp 16,67 Morphotype 12 188,83 252 178 129 7,66 70,64 7247
Morphotype 11 249,67 224 147 120 7,79 65,63 81,63

Morphotype 13 89,32 242 222 182 7,42 91,74 81,99

Zrk 25,00 Morphotype 14 204,15 158 93 68 6,83 58,86 73,12
Morphotype 15 412,32 523 386 306 12,79 73,81 79,28

%PMoc : taux de mycorhization, L.LR : longueur cumulative des racines latérales, N.LR : nombre de racines
latérales, N.SR : nombre de racines courtes, N.Mc : nombre de pointes mycorhizées, RD : la densité
racinaire, %SR : taux de racines courte, %Mc : la capacité d’infection et ND : non déterminé. Les
acronymes des sols sont ceux indiqués dans le tableau 22.
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Les données des différentes conditions de culture, paramétre de croissance et de
mycorhization ont été soumises a une analyse de correspondance multiple, générant trois grappes
principales. Les deux dimensions expliquent environ 63.35% des variations totales (Figure 42). La
premiére grappe regroupe le taux de mycorhization, la capacité d’infection, la présence de jeunes
plantules (< 2ans) sur le site d’origine et le pourcentage de sable-fin. Tandis que la deuxieme
grappe regroupe le nombre de pointes mycorhizeées et le degré du développement de 1’architecture
racinaire en tant que longueur cumulative des racines latérales, nombre de racines latérales,
nombre de racines courtes, la densité racinaire, et le taux de racines courtes. La troisieme grappe
regroupe 1’espéce du champignon mycorhizien (morphotype), la nature de la formation forestiére,
la teneur en sable-grossier, limon-fin-argile, azote, phosphore et le carbone organique (Figure 42).
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Figure 42. Résultat d'une carte d'analyse de correspondance multiple. Seuls les deux premiers axes
d'ordination ont été retenus. F.sand : sable-fin, %PMc : taux de mycorhization, %Mc : la capacité
d’infection, Seed : présence de jeunes plantules (< 2ans) sur le site d’origine, R.loam : limon-grossier,
L.LR : longueur cumulative des racines latérales, N.Mc : nombre de pointes mycorhizées, N.LR : nombre
de racines latérales, N.SR : nombre de racines courtes, RD : la densité racinaire, %SR : taux de racines
courte, R.sand : sable-grossier, [N]: teneur en azote, F.loamclay : limon-fin-argile, [P]: teneur en
phosphore, %Cor : teneur en carbone organique, Mc.Sp : I’espéce du champignon mycorhizien, F.nature :
la nature de la formation forestiére.

4. Discussion

Contrairement aux plantes matures qui montrent une trés grande abondance et diversité des
associations ectomycorhiziennes, les plantules (stade juvenile) de Cedrus atlantica sont
difficilement mycorhizable (Boukcim et al., 2002) probablement a cause de la grande sélectivité
des plantules vis-a-vis de I’inoculum fongique ou la faible architecture racinaire aux stades

4 140



Ch VII. Caractérisation morphologique, anatomique et chimique des
mycorhizes de Cedrus atlantica M.

juvéniles (confirme dans la présente étude par le fait que 1’ordre de ramification de la mycorhize
au niveau de tous les morphotypes trouvés ne dépasse pas 0-1 (Tableau 22). Cependant la
destruction de tous les microorganismes active par deux autoclavages successifs et
I’appauvrissement nutritif des sols de cédraies ont permet le piégeage, par les racines des jeunes
plantules du cedre de I’ Atlas agée de 15 mois, de 15 especes de champignons ectomycorhiziens
dont un morphotype ectendomycorhize au niveau de 6 provenances de sol des cedraies du
Moyenne Atlas marocain (Tableaux 22 et 25). En plus du morphotype ectendomycorhizien révélé
pour la premicre fois chez le cédre de I’ Atlas, la totalité¢ de ces champignons ont été identifiés et
caractérisés pour la premiére fois chez les plantules de Cedrus atlantica.

Les sols Arz Gouraud et Zerouka ont une teneur élevée en P et N, respectivement, (Tableau
23) et stimulent la densité racinaire (Figure 28b) ce qui suggere que la carence en N ou en P est
favorable pour le développement de la densité racinaire afin de combler le déficit au niveau de
I’un de ces deux éléments vitaux. Par contre au niveau du sol Ras El Ma la densité racinaire est
faible (Figure 28b) malgré le fait qu’il est déficient en N et en P (Tableau 23) ce qui suggére que
les plantules a ce stade de croissance n’ont pas suffisamment d’énergie pour combler un déficit
double par la stimulation de la densité racinaire, parce que les graines du cédre de 1’ Atlas ont une
faible taille qui est de 69,26 et 7.46 mg de masse de matiére séche moyenne pour la graine et
I’embryon, respectivement (Tableau 11). Cette situation défavorable pour la plantule constitue une
condition favorable pour le développement de la mycorhize et a cette raison on trouve que le sol
Ras El Ma assure plus de réussite de la mycorhization avec un taux de 33,33% de plantules
mycorhizées (Tableau 24). Ce qui s’accorde completement avec les travaux de Nouri et al. (2014)
qui concluent que les plantes favorisent la symbiose tant qu'elles sont limitées par l'un des deux
principaux nutriments 1’azote et le phosphore ; parce que la déficience en N et en P stimule
I’exsudation des sucres, des acides aminés et des acides organiques (Carvalhais et al., 2011) ce qui
stimule par la suite la croissance et la germination des spores des champignons mycorhiziens.
D’autre part cette déficience peut également stimuler la production et 1'exsudation des molécules
signale comme le 5-désoxystrigol (strigolactone), le signal de reconnaissance de I'h6te pour les
champignons mycorhiziens (Yoneyama et al., 2007). Par conséquent, 1’appauvrissement du sol ou
du substrat de culture en N et P pendant le processus de mycorhization est un facteur déterminant
de la réussite de la mycorhization.

On a démontré que le taux de plantules mycorhizées dépend fortement de la teneur en N et P
dans le sol. Pourtant la corrélation de Pearson montre que le pourcentage de plantules mycorhizées
est corrélé positivement, a un taux de signification de P <0,01, avec les éléments texturaux de
grand taille (sable-grossier et sable-fin) et négativement avec la fraction fine (limon-grossier et
limon-fin-argile, Tableau 25). Ce résultat n’est plus contradictoire mais plutét complémentaire
parce que I’abondance des ¢éléments de grande taille dans le sol augmente le lessivage des éléments
nutritifs et provoque une déficience non seulement en N et P mais de tous les autres nutriments.
Ces résultats sont en accord avec ceux de Tahir and Marschner (2017) qui ont montré que les sols
a texture grossiere provoquent une forte lixiviation des nutriments et que I'ajout d'argile réduit
considérablement la lixiviation du N et P par rapport aux sols sablonneux ; ce qui n’est pas
favorable dans le cas de la mycorhization des plantules forestieres surtout pour Cedrus atlantica.
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Les sols Ait Harouk, Arz Gouraud, Moudemame et Ras EI Ma ont un pourcentage élevé en
sable-fin et stimulent significativement la longueur de la racine principale (Tableau 23 et Figure
28a) ce qui suggere que le sable-fin est favorable pour la longuement de la racine principale. Ce
résultat est confirmé par la corrélation significativement positive entre la longueur de la racine
principale et le pourcentage de sable-fin (Tableau 25). Sachant que, le sol de Zerouka présente une
valeur élevée en sable-grossier et le sol de Ras El Ma présente une teneur faible et élevée en sable-
grossier et en sable-fin, respectivement (Tableau 23), les racines courtes et la densité racinaire sont
significativement élevées au niveau du sol de Zerouka et faibles sur Ras EI Ma (Figure 28b). Ce
résultat suggére la dépendance des racines courtes vis-a-vis les racines latérales et principalement
la densité racinaire d’une part et d’autre part I’effet positif du sable-grossier et négatif du sable-fin
sur le développement de ces deux parametres architecturaux essentielle a la mycorhization. Cette
constatation est confirmée par la corrélation positive de la densité racinaire, le taux et le nombre
de racines courtes avec le sable-grossier et négative avec le sable-fin (Tableau 25). Ces conclusions
reflétent les résultats d’El Amrani and Bendriss Amraoui (2018) qui montrent une grande
dépendance de I’architecture racinaire des plantules de Cedrus atlantica a la nature texturale du
sol. Par conséquent, ’utilisation d’un support de mycorhization dont la texture est caractérisee par
un pourcentage élevé en sable-grossier et faible en sable-fin est trés important pour la réussite de
la mycorhization des jeunes plantes du cedre. Parce que le nombre de pointes mycorhizées est
positivement corrélé avec le nombre de racines latérales et le nombre de racines courtes, (Tableau
25) et que le nombre de pointes mycorhizées est généralement conspécifiques au degré du
développement des différents parameétres de 1’architecture racinaire (Figure 42).

Tableau 25. Coefficients de corrélation de Pearson entre les paramétres de l'architecture racinaire et
mycorhiziens, et les constituants texturaux du sol.

N.Mc %PMc R.sand F.sand R.loam F.loamclay

L.PR 0,103 0,533" -0,265 0,502" -0,193 -0,255
L.LR 0,282 -0,011 0,069 -0,054 0,064 -0,084
N.LR 0,491" -0,251 0,381 -0,339 -0,092 0,031
N.SR 0,508" -0,285 0,474 -0,394 -0,140 0,013

RD 0,289 -0,523" 0,427" -0,540” 0,056 0,170
%SR 0,264 -0,407" 0,455°  -0,480" -0,077 0,141
N.Mc 1 0,179 0,273 -0,057 -0,295 -0,093
%PMc 1 0,644 0,669 -0,651™  -0,505"

N.Mc : nombre de pointes mycorhizées, %PMc : taux de plantules mycorhizées, R.sand : sable-grossier,
F.sand : sable-fin, R.loam : limon-grossier, F.loamclay : limon-fin-argile, L.PR : longueur de la racine
principale, L.LR : longueur cumulative des racines latérales, N.LR : nombre de racines latérales, N.SR :
nombre de racines courtes, RD : la densité racinaire, %SR : taux de racines courte et N.Mc : nombre de
pointes mycorhizées. La corrélation bilatérale est significative au niveau 0,01 (**) ou 0,05 (*).

L’analyse de correspondance multiple montre que 1’espece du champignon mycorhizien est
conspécifique a la teneur en sable-grossier, en limon-fin-argile, en azote, en phosphore et en
carbone organique qui dépendent eux-mémes en partie de la nature de la formation forestiere
puisqu’elle détermine la nature de la litiére et de la matiere organique du sol (Figure 42). Ce qui
suggére que l’espéce fongique est tres sélective puisqu’il dépond de multitude de facteurs
rassemblés sous "les conditions texturales et physico-chimiques du sol™ qui contrdlent également
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I’architecture racinaire (EL Amrani and Bendriss Amraoui, 2018). Ce qui signifie que le choix
d’une I’espéce ou toute un genre de champignons pour mycorhizer les plantules doit prendre en
considération I’adaptabilité de 1’architecture racinaire de la plantule hote et les conditions
texturales et physicochimiques du substrat de mycorhization.

Morphotype 11 est piége deux fois : au niveau des sols Ras EI Ma et Boutifki (Tableau 24) ;
ces deux sols se ressemblent dans le pourcentage du sable-grossier, la teneur en azote et en
phosphore (Tableau 23) ce qui suggére qu’il s’agit de la teneur préférable par cette espéce
mycorhizienne non étudiée, a notre connaissance. Cependant, Malgré le fait que le Morphotype 11
réduit le nombre de racines latérales et courtes, et le pourcentage de racines courtes sur les deux
sols, cette espece montre une trés grande capacité d’infection qui peut atteindre jusqu’a 97,87%
de racines courtes (Tableau 22). Ce qui confére a cette espece une importance cruciale surtout pour
les plantules de Cedrus atlantica.

Morphotype 1 est piéger deux fois au niveau des sols Ait Harouk et Ras EI Ma (Tableau 24)
ces deux sols se ressemblent en sable-fin qui constitue la majeure fraction avec 44,883% et
65,579%, respectivement, et en limon-grossier (Tableau 23). Ces deux sols ont également une
ressemblance quasi totale au niveau de tous les paramétres de 1’architecture racinaire (Figures 28a
et b). En outre, morphotype 1 stimule 1’architecture racinaire et par la suite le nombre de pointes
mycorhizées sur le sol d’Ait Harouk par contre il les inhibe sur le sol de Ras EI Ma. Ce résultat est
probablement di a la faible teneur en matiere organique, en azote et en phosphore dans le sol de
Ras EI Ma par rapport a Ait Harouk (Tableau 23) ce qui suggére que ce champignon préfére un
sol forestier avec une teneur importante de la matiére organique et riche en azote et en phosphore.
Ce morphotype montre une grande ressemblance morpho-anatomique et chimique avec Pinirhiza
discolor et d’apres les travaux de Minzenberger et al. (2004) Pinirhiza discolor est une espece
typique des sols riches en nutriments a pH élevé et préfere la couche organique du sol forestier
que la couche minérale.

Le Morphotype 6, qui présente de grandes ressemblances morpho-anatomique et chimique
avec ceux Wilcoxina mikolae, montre une stimulation de I’architecture racinaire par rapport aux
autres champignons mycorhiziens du sol de Moudemame (Tableau 24). Cependant, malgré cette
stimulation il n’arrive pas a former un grand nombre de pointes mycorhizees avec la plantule hote
de sorte qu’elle montre le plus faible nombre de pointes mycorhizées et une faible capacitée
d’infection (Tableau 24). Ce qui suggere probablement que les conditions hydriques de ce sol sont
défavorables due au fort drainage puisqu’il contient un pourcentage élevé en sable-grossier
(Tableau 23), ce qui est défavorable pour ce champignon. d'ailleurs, le fait que le champignon du
morphotype 6 se comporte comme W. mikolae qui stimule une forte augmentation du volume
racinaire chez les plantules de Populus balsamifera (Siemens and Zwiazek, 2008) et qui présente
un caractére hydrophile (Andrzej Klimek, 2012) a travers la grande abondance sur les plantules
qui poussent dans des pépinieres a forte humidité du sol (Hilszczanska, 2001), renforcent la
possibilité d’étre un morphotype formé par les hyphes de W. mikolae et les racines du cedre.

Le Morphotype 8 montre une forte réduction de ’architecture racinaire par rapport aux
champignons du sol de Moudemame (Tableau 24). Cet effet est typique pour le champignon
Paxillus involutus qui présente des ressemblances morpho-anatomiques avec le Morphotype 8 et
qui a éte caractérisé comme un champignon qui réduit la biomasse des racines chez les plantules
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de Populus euphratica (Szuba, 2015). Cependant, malgré cette réduction de I'architecture
racinaire, P. involutus protége les racines courtes contre la perte de biomasse induite par 1’excés
des sels dans le sol (Szuba, 2015) et présente un transporteur général d’acides aminés qui est
aspécifique et qui peut transporter jusqu’a 20 acides aminés différents méme lorsqu’il est associé
a la plante-héte (Plassard et al., 1997).

5. Conclusion

Deux especes fongiques mycorhiziennes doivent attirer notre attention ; il s’agit
respectivement du Morphotype 11 et du Morphotype 15, le premier possede une trés grande
capacité d’infection, alors que le deuxiéme stimule fortement I’architecture racinaire. En plus les
especes fongiques identifiées pour la premiere fois comme mycorhizien des plantules de Cedrus
atlantica peuvent offrir de nouvelles opportunités devant les travaux visant I'amélioration de I'état
sanitaire des plantules du cedre par [’'utilisation d’une nouvelle gamme de champignons
mycorhiziens. Vue I’absence quasi totale de données sur les critéres morphologiques des
ectomycorhizes du cédre de 1’Atlas cette étude peut étre également utile comme base de données
sur la morphologie et la morpho-anatomie des ectomycorhizes formées par les souches fongiques
sur les racines des plantules du ceédre de I’ Atlas.
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Ch VIII. Discussion générale

Le cedre de I'Atlas est une espéce forestiére endéemique du Maroc et de I'Algérie bien
connue aux niveaux national et international pour ses qualités écologiques, économiques et
sociales. Cette espéce rencontre une multitude de problémes notamment dans les stades
juvéniles ce qui conduit a I'échec des programmes de reboisement mais le plus critique est celui
du tres faible taux de régénération naturelle. Les chercheurs sont de plus en plus conscients de
ces problémes et principalement du déclin rapide des surfaces de cédraies di au manque et a
I'insuffisance de renouvellement naturel et artificiel des surfaces perdues. Que ce soit la
régenération naturelle ou le reboisement, ils nécessitent tous les deux des conditions favorables
au développement durable des plantules ; mais avec les changements climatiques actuels, les
périodes de sécheresse successives de plus en plus longues et les pertes continues de sols
forestiers le succes de ces deux acteurs essentiels a la conservation des cédraies est empéché.
D'ou le besoin vital de champignons ectomycorhiziens au stade plantule pour augmenter la
surface d’échange du systéme racinaire avec le sol et faciliter son accés a l'eau et aux
nutriments. Cependant, I'ectomycorhization du cédre de I'Atlas n'est pas une équation facile a
résoudre par le fait que le mycélium de toutes les especes fongiques symbiotiques ne colonise
pas les racines des jeunes plantules du cédre. Cet obstacle, contre la mycorhization des
plantules, n’est pas di seulement aux exigences en champignons spécifiques a ce stade juvénile,
mais aussi a la faible ramification du systéme racinaire a ce stade. Par conséquent, le succes de
la régénération et du reboisement pour une meilleur conservation des cédraies naturelles
nécessite une stimulation de I'architecture racinaire, de l'abondance des racines courtes
réceptives et de la mycorhization du cedre, d'ou la nécessité de comprendre la réponse du
systéme racinaire du cédre a certains facteurs de I'environnement qui contrélent la croissance,
la morphologie des racines et leur mycorhization.

1. Effets des caractéristiques physicochimiques du sol sur I'architecture
racinaire des plantules du cédre de I’Atlas

L'étude de l'architecture racinaire des plantules de C. atlantica M. vis-a-vis des
caractéristiques physicochimiques du sol montre que le niveau de fertilité minérale et organique
des milieux de culture module le développement de I'architecture du systeme racinaire des
plantules du cédre de 1’Atlas de sorte que les plantules ont tendance a adopter différents types
de ramification par la modulation de chaque critére de I'architecture racinaire a part, en réponse
a la fluctuation des différentes caractéristiques physicochimiques. Par exemple, les teneurs en
azote, en phosphore et en carbone organique du sol contrdlent négativement I'abondance des
racines secondaires a différents stades de croissance tandis que la longueur de la racine
principale et des racines secondaires dépend uniquement de la teneur en phosphore et en azote
du sol. Les plantules de C. atlantica présentent différentes stratégies architecturales racinaires
en réponse aux caractéristiques physicochimiques du sol. La variabilité des conditions
physicochimiques des sols conduit a des plantules du cédre qui montrent une ressemblance de
certains criteres de l'architecture racinaire mais aussi des différences dans d’autres. Par exemple
la longueur des racines secondaires différencie significativement I'architecture racinaire sur le
sol de Tioumlilin de celles de Tazekka et Moudemame mais pas de celles de Zerouka et Saheb,
tandis que la densité des racines secondaires et tertiaires discrimine significativement le groupe
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de sols Tioumlilin et Saheb de ceux de Zerouka et Moudemame. On peut constater que non
seulement I’azote, le phosphore et @ moindre degré la matiére organique modére le systéme
racine (longueur et densité) du cedre mais que d’autres facteurs édaphiques agissent aussi sur
lui. Ceci suggeére d’autres recherches sur les facteurs du sol pouvant influencer le systéme
racinaire réceptif aux champignons mycorhiziens.

2. Variabilité génotypique des plantules du cedre de I'Atlas en réponse a I'azote

Dans cette thése on a montré que le nombre de cotylédons est trés variable et constitue une
base pour la sélection des différents génotypes de Cedrus atlantica M.. Du fait que la croissance
des plantules, au niveau de tous les organes, dépend fortement du nombre et de la biomasse des
cotylédons, ces derniers devront jouer un role clé dans la nutrition des plantules. En effet, la
réaction des plantules du cedre, différentes en cotylédons, a un apport azoté montre une
préférence intra-spéecifique vis-a-vis de la forme ammoniacale ou nitrique. Cette préférence est
plus apparente au niveau des racines secondaires qui montrent une grande plasticité offrent aux
plantules du cedre la flexibilité nécessaire pour répondre efficacement aux fluctuations de
I'azote et de la matiere organique.

Les résultats de ce chapitre montrent que les différences de la croissance des plantules sur
une nutrition ammoniacale et nitrique dépendent de la variabilité des cotylédons entre les
génotypes. lls montrent également que la préférence vis-a-vis de la forme azotée peut étre liée
a la présence des cotylédons ou que ces derniers distinguent seulement les génotypes sans
affecter la préférence. Ce qui signifie que la préférence / adaptation a la forme d’azote est li¢e
a I'age et peut également étre déterminée par la présence de cotylédons. A titre d'exemple de
ces formes d'adaptation vers I'alimentation en azote ; les plantules du cédre de la provenance
Moudmame montrent une préférence pour la concentration élevée en NH4" mais uniquement
au stade précoce quand les cotylédons soutiennent encore la croissance ; ce qui suggére que les
cotylédons contribuent beaucoup dans I’efficience d’utilisation ammoniacale au stade précoce
dd au besoin élevé en azote assimilé chez ce géenotype. Ces résultats montrent que la préférence
d’un génotype donné pour une forme d’azote donnée doit €tre prise en considération lors d’un
reboisement dans un écosysteme forestier donné du fait de son action sur les racines secondaires
des jeunes plantules.

3. Architecture racinaire des plantules du cédre de I’Atlas en réponse aux
caractéristiques texturales du sol

L'étude du comportement du systéme racinaire vis-a-vis des caractéristiques texturales du
sol montre que la texture a un effet important sur la formation et la distribution de I'architecture
racinaire des plantules de C. atlantica M. ; de sorte que la dominance des particules fines dans
une structure de sol augmente I'épaisseur des racines, favorise la ramification du systeme
racinaire et aplatit la racine. Cette réponse est observee sur le sol avec plus de 50 % de particules
fines (argile, limon et sable fin) associé a une faible teneur en matiére organique stimule le
nombre de racines secondaires par rapport au sol qui a une faible proportion en particules fines,
et une teneur élevée en matiere organique et gravier. Dans ce dernier sol, la matiére organique
et le gravier offrent un état léger et aéré associé a une faible rétention d'eau ; donc un besoin
accru en eau. Cependant, le pourcentage élevé de particules fines provoque un compactage du
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sol et augmente la teneur en eau du sol mais déshydrate le systeme racinaire en méme temps ce
qui peut avoir une incidence négative sur la croissance des plantules du cédre.

Ces résultats suggérent que pour avoir un systéme racinaire robuste et plus développé
latéralement il faut que le sol posséde un faible taux d’argile, une proportion en sable et limon
voisine de 50 % et une teneur en matiére organique et gravier non négligeable avec une
pluviométrie modérée. lls stipulent aussi que les plantules de cédre sont sensibles aux
contraintes mécaniques du sol.

4. Deéveloppement de I'architecture racinaire en reponse aux propriétés
hydromecaniques du sol

La croissance et la performance des plantules du cedre dépendent fortement des propriétés
hydromeécaniques du milieu, de sorte que le milieu caractérisé par une grande disponibilité
hydraulique et un faible stress mécanique stimule considérablement la croissance de la partie
aérienne et ’allongement de la racine principale des plantules. Cependant, la barriére
mécanique, continue ou partielle, inhibe la croissance de la partie aérienne puisque les aiguilles
et la tige du jeune cedre montrent une corrélation significativement négative avec la densité
apparente et la densité a saturation du milieu. D'un autre c6té, la croissance du systeme racinaire
est cruciale pour la survie des plantules et la régénération des foréts car la partie aérienne et la
croissance totale de la plantule dépendent du taux d'adaptabilité du systéme racinaire qui est en
contact direct avec la variation des propriétés hydromécaniques du sol.

La pression provenant principalement de l'extension des cellules situées dans la zone
d'élongation de la pointe de la racine principale détermine le taux de pénétration et la capacité
du systéme racinaire a traverser les couches dures du sol. Ce processus est trés important pour
les plantules car il assure l'acquisition de ’eau et des nutriments pour la plante alors qu’un
systéme racinaire étroit et peu profond diminue le taux d'exploration du sol. Cependant, la
pénétration des racines du cédre dépend en grande partie de la contrainte mécanique du milieu
et des propriétés hydrauliqgues comme démontré dans le chapitre V. Donc malgré que le milieu
a contrainte mécanique nulle stimule la longueur de la racine principale, il inhibe le gain en
biomasse de cette racine par rapport a celle du milieu de culture a forte contrainte ; car la
réduction de l'allongement de la racine primaire sur ce dernier milieu est associée a une
expansion radiale importante ce qui signifie que la longueur et le diamétre de la racine
principale diminue et augmente, respectivement, en reponse a la densite et au compactage élevé
du sol. De plus, ces deux parametres de croissance ne dépendent pas des mémes facteurs
hydromécaniques, de sorte que le diameétre de cette racine a la différence de sa longueur n'est
pas corrélé a la perméabilité moyenne (K).

Pour pénétrer un sol solide, les plantules du cédre ont besoin de racines a haute résistance.
Cette rigidité s’acquiere par la formation de racines épaisses grace a la stimulation de la densité
de tous les tissus racinaires. L’augmentation de la densité apparente du milieu provoque une
augmentation de la densité tissulaire de I'épiderme, du cylindre central et du cortex au niveau
de la racine principale. Ces réponses adaptatives fournissent une rigidité et une force pour
augmenter la capacité de pénétration des racines. Plus précisément, c’est le cortex, a la fois au
niveau du diametre et du nombre de cellules, qui est responsable le plus dans la pénétration des
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sols avec une haute impédance. Ce qui signifie que I'amélioration du diametre de ce tissu permet
aux plantules de s'adapter a la contrainte mécanique du sol en stabilisant la racine et favorisant
sa capacité de pénétration des couches compactées du sol. D'un autre c6té, lorsque le substrat
de culture est plus aéré, il inhibe la croissance en épaisseur de la racine principale du cédre au
niveau de I'épiderme et des tissus du cylindre centrale ; ce qui signifie que les caractéristiques
anatomiques de la racine principale jouent un role primordial pour déterminer les stratégies de
croissance des plantules du cédre en réponse aux conditions hydromécaniques du sol. Par
exemple, lorsque le sol est gorgé d'eau, sachant que les plantules du cédre ne peuvent pas former
d'aérenchymes en réponse a un exces d'eau, les racines montrent de gros vaisseaux conducteurs
pour transporter et se débarrasser de I'excés d'eau au niveau des racines par la transpiration. De
plus, lorsque les plantules ne peuvent pas former une architecture racinaire développée, en
raison d'un obstacle mécanique, la plantule tend & augmenter la surface des vaisseaux
conducteurs dans le but d'augmenter la montée de l'eau et des sels minéraux jusqu'a la partie
aérienne et compenser le manque dd a la faible ramification racinaire. En revanche, le rapport
entre la surface du Phloéme et celle du xyléme donne une information sur les stratégies de
croissance des plantules soit pour favoriser la croissance du systéme racinaire ou de la partie
aérienne ; de sorte que c’est la montée de la séve brute au détriment de la séve élaborée qui est
favorisée ou ¢’est I’inverse qui se produit.

Dans I’ensemble, I'absence de la contrainte mécanique et la grande disponibilité en eau
donnent naissance a une racine principale trés longue avec peu de racines latérales et une
ramification racinaire nulle et par conséquence 1’absence totale de racines courtes. A I'inverse,
lorsque le milieu est mécaniquement contraignant avec une faible capacité de rétention d'eau,
il stimule la formation des racines secondaires qui s’arrétent au stade émergence sans évoluer
pour permettre une architecture racinaire normale. Ces deux types d'architecture racinaire
produite dans des conditions particuliéres sont défavorables a la mycorhization des plantules de
cedre. D'un autre co6té, on a trouvé dans ce chapitre qu’une forte disponibilité de la matiere
organique stimule le nombre de racines latérales et courtes ; ce qui suggére que les propriétés
hydromécaniques optimales et lI'abondance de la matiere organique sont deux éléments
nécessaires a la formation des racines latérales et courtes. Ces observations sont en accord avec
les résultats trouvés dans les chapitres 111 et IV et montrent que 1’azote, le phosphore, la matiére
organique et les propriétés texturales et hydromécaniques sont les facteurs a maitriser pour un
meilleur développement des racines latérales et courtes qui sont le siége de la mycorhization.
La réussite de cette symbiose améliorera la survie des plantules et permettra certainement une
meilleure lutte contre les difficultés de régénération et de reboisement du cedre.

5. L’architecture racinaire en réponse a l'activité microbienne du sol

L'effet résultant de I'interaction entre tous les constituants du sol (biotiques et abiotiques)
d'un biotope rhizospheérique de la cédraie naturelle sur la croissance des plantules de C. atlantica
M., montre que la rhizosphére avec une communauté microbienne riche et/ ou plus diversifiée
diminue la densité racinaire et stimule la masse de matiere séche de tous les organes du cedre.
Ce type de sol peut également stimuler la longueur totale des racines. Cependant,
I'enrichissement du sol par un milieu MMN riche en maltose a un effet positif sur le sol pauvre
en communautés microbiennes et un effet négatif sur un sol riche en champignons. Ce qui
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signifie que I'enrichissement peut stimuler les communautés microbiennes favorables du sol
comme il peut induire un déséquilibre du statut microbien en stimulant I'abondance des
champignons. D'un autre coté, I'abondance de levures et des actinomycétes montre un effet
négatif sur la longueur de la racine primaire et I'abondance des racines secondaires par la forte
activité enzymatique et catalase de ces groupes de micro-organismes qui peuvent indirectement
stimuler les communautés microbiennes pathogenes du sol par 1’augmentation de la fertilité du
sol et la stimulation du cycle des nutriments.

6. La mycorhization des plantules du cédre

Malgré le fait que la carence en N ou en P est favorable pour le développement de la densité
racinaire, un deficit double en ces deux éléments vitaux est défavorable pour les racinaires mais
il est favorable pour le développement de la mycorhize. Cette réponse est due au fait que les
jeunes plantules n’ont pas suffisamment d’énergie pour faire face a une double carence des
principaux éléments nutritifs ce qui les pousse au choix de la mycorhization. D’autre part, le
pourcentage de plantules mycorhizées est corrélé positivement, avec les éléments texturaux de
grande taille et negativement avec la fraction fine. Cette réponse est due principalement a la
dépendance des racines courtes vis-a-vis des racines latérales qui sont liées positivement a la
teneur du sable-grossier et négativement au sable-fin d’ou la nécessité d’un support de
mycorhization avec un pourcentage élevé en sable-grossier et faible en sable-fin pour les jeunes
plantes du cedre. Ces résultats du chapitre VII révéle également I’importance de 'adaptabilité
de P’architecture racinaire des plantules et des conditions texturales et physicochimiques du
substrat pour le choix d’une espéce fongique candidate pour la mycorhization des plantules du
ceédre de I’Atlas.

Les plantes matures de Cedrus atlantica montrent une tres grande diversité et abondance
au niveau des associations ectomycorhiziennes, par contre les plantules, aux stades précoces,
sont difficilement mycorhizables et méme lorsqu’elles sont mycorhizées I’ordre de la
ramification de la mycorhize ne dépasse pas 0-1 ce qui remet en question 1’importance de
I’architecture racinaire des plantules au jeune age. Dans la présente étude les racines des jeunes
plantules de C. atlantica M. agées de 15 mois ont permis le piégeage de 15 Morphotypes de
champignons ectomycorhiziens dont un est ectendomycorhizien au niveau de 6 différentes
provenances de sols de cédraies du Moyen Atlas Marocain. Parmi les especes piégées on trouve
certaines especes avec des effets marquants sur la croissance et le développement de
I’architecture racinaire des jeunes plantules du cedre de 1’Atlas ; a titre d’exemple on trouve le
Morphotype 11 qui réduit le nombre de racines latérales et courtes mais malgré ceci I’espéce
fongique montre une trés grande capacité d’infection a I’inverse du Morphotype 15 qui a montré
une stimulation extrémement importante de 1’architecture racinaire. En plus du morphotype
ectendomycorhizien révélé pour la premiére fois chez I’espece Cedrus atlantica M., la totalité
de ces champignons ont été caractérisés et en partie identifiés chez les plantules de Cedrus
atlantica M. au Maroc. Ces résultats montrent que les six provenances de sols possédent un
potentiel mycorhizien infectieux élevé traduisant une grande diversité fongiques adaptée au
stade juvénile précoce de C. atlantica M.. Toutefois, la comparaison des morphotypes obtenus
ici sur des plantules avec des morphotypes relevés sur des cedres adultes du méme sol permettra
certainement de vérifier si les espéces qui ont mycorhizés nos plantules sont spécifiques ou non
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au stade juvénile du cédre. Dans tous les cas, ces résultats montrent aussi que tous ces sols testés
dans ces études sont de bons candidats pour la production de plants mycorhizés pour lancer
avec succes des programmes de reboisement de C. atlantica M..

7. Conclusion et perspectives

Notre travail de thése s’est attaché a mieux cerner les différents facteurs qui contrdlent la
croissance et développement de 1’architecture racinaire des plantules du cedrus atlantica M.
afin de maitriser la production de plants mycorhizés. Dans cette ¢tude, nous avons tout d’abord
mis en place des expériences sur la réaction des plantules du cedre aux différents paramétres
édaphiques et microbiologiques du sol afin de déméler les effets de la physicochimie et de la
texture du sol sur le développement du cedre ; les effets de la nutrition azotée et la provenance
sur I’architecture racinaire ; les effets des contraintes hydromécaniques sur la biomécanique des
racines du cedre ; les effets des communautés microbiennes du sol sur la formation du systéme
racinaire ; ainsi que les effets de la provenance du sol sur la mycorhization des plantules du
ceédre. Au vu des résultats obtenus dans cette thése, on peut conclure que 1’azote, le phosphore,
la matiére organique, le diametre des particules, les propriétés hydromécaniques, les
communautés microbiennes et mycorhiziennes du sol et le génotype du cedre (cotylédons et
forme d’azote) modérent I’architecture du systéme racine et la diversité mycorhizienne du jeune
cedre. Dans I’avenir, ces données nous aideront beaucoup a augmenter la production de
plantules de cédre mycorhizées et résistantes aux contraintes environnementales. Par
conséquent, ils permettront aussi d’aider dans les programmes de reboisement et régénération
durable de I’espéce pour une meilleure conservation et lutte contre les réductions des surfaces
forestieres des cédraies Marocaines.

Bien que les diagnostiques des effets des propriétés biotiques et abiotiques sur la croissance
des racines du jeune cedre réalisés dans ces études peuvent étre exploité dans le choix des sites
favorables pour la reforestation ; les travaux présentés dans cette thése ne traitent que
partiellement le probléme de la mycorhization du cédre du coté de I'effet des conditions
biotiques et abiotiques du sol sur le succes de cette association ; ce qui souligne I'importance
d'approfondir ces études en clarifiant les points suivants :

Réaliser la phase d’acclimatation des jeunes plantules mycorhizées de la chambre de
culture a la serre et puis la pépiniere jusqu’aux stades avancés d’acquisition de la capacité de
résister aux différentes contraintes environnementales avec un taux de mycorhization et de
survie des plants éleves.

Tester la capacité des plants mycorhizés acclimatées a la transplantation et la restauration
d’un écosystéeme dégradé sur des sols naturels de caractéristiques différentes pour cerner plus
les difficultés de la régénération du cedre de I'Atlas dans les biotopes naturels.

Etudier les mécanismes mis en place par les plantules du cédre sous des conditions de sol
contraignant pour élucider comment la texture, 1’azote, le phosphore et le carbone organique du
sol exercent un contréle sur le développement du systéme racinaire des plantules du cédre, ce
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qui permettra une meilleure compréhension du développement de I'architecture racinaire du
cedre.

Etudier la signalisation entre les racines du cédre et les champignons mycorhiziens ainsi
que I'effet des conditions physicochimiques du sol sur la quantité et la qualité des molécules-
signaux utilisées pour I'établissement de la mycorhize du cedre.

Etudier la flexibilité des plantules du cédre a I'échelle moléculaire en réponse aux
contraintes environnementales, car ces informations peuvent aider a sélectionner des conditions
rhizosphériques efficaces qui peuvent contribuer a I'obtention de plantules du cédre colonisées
par des ectomycorhizes pour les projets de reboisement.

Creer une base de données des champignons mycorhiziens de tous les cédraies avec leurs
identités morphologique, morpho-anatomique, chimique et moléculaire ainsi que leur effet sur
la croissance et 1’architecture des plantules pour avoir plus de flexibilité au niveau de la
mycorhization des jeunes plantules d’une part et d’autre part avoir une large gamme de
champignons utilisable en fonction des besoins de chaque type de sol et de chaque situation
environnementale dédiée pour le re / boisement du Cedrus atlantica M..
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Annexe

La liste des caracteres morphologiques, morpho-anatomiques et chimiques utilisée pour
la classification des différentes morphotypes formés par les plantules de Cedrus atlantica M ;
construite selon la plateforme http://www.deemy.de/.

Mycorrhizal system » mantle secreted latex {after scratching
tl
> length mantle} presence _
i » mantle secreted latex {after scratching
» Types of branching .
mantle} colour-habit

» Surface
> Color » mantle dots presence-colour
Moroholoav mvcorrhizal svstem » mantle carbonizing presence

P gy my y » mantle surface habit
> tips {per 10 mm} number » mantle surface kind
» ramification index » emanating hyphae presence (25x%)
» ramification orders » emanating hyphae abundance (25x)
» abundance » emanating hyphae distribution
» main axis diameter Morphology rhizomorphs
> taste -3 mi i .

: {after 2-3 min chewing} . diameter
» rhizomorphs as stout, short, conical .
cross-section shape
structures presence-abundance
. . colour

» rhizomorphs as stout, short, conical

after injury colour
ramification kind-frequency
connection to mantle kind
origin location

connection to substrate
margin habit

dimorphism presence
Morphology of sclerotia

structures position
» rhizomorphs as short mycorrhiza-like
outgrowths with blunt tips presence
» rhizomorphs presence
» rhizomorphs frequency
> exploration type
Morphology unramified ends

VVVVVVYVYVYVY

» mantle hydrophobici
ydrophobicity presence > presence
> shape » abundance
» shape {of distal end}
» shape
» length .
. » diameter
» diameter
» length
» colour
. » colour
» after injury colour . .
» formation location
> older parts colour Anatomy entire mycorrhiza
> cortical cells visibility y y
> surface visibility » emanating elements presence-type
» mantle transparency » emanating elements cystidia location
» mantle laticifers visibility » crystals presence
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Y

>

crystals location

laticifers presence

laticifers location

laticifers shape

laticifers ramification presence-abundance
laticifers septa presence

laticifers contents colour

laticifers cell length

laticifers cell diameter

laticifers cell wall thickness

laticiferous solitary (gloeoplerous) cells
presence

blue granules presence

blue granules location

Anatomy mantle

>
>
>

completeness
matrix presence
matrix location

Anatomy mantle outer mantle layer {apart
from tip}

YVVVVVYVYVYVYVVVVYVYVYVVYVYVYYYYVY

YV V V

organisation

cell shape

mantle type

hyphal net cells shape

hyphal net cells diameter

hyphal net cell walls habit

hyphal net clamps presence
mound cells shape

mound cells diameter

mound cells length

mound cells cell wall thickness
mound cells cell wall kind

mound cells granular contents
clavate end cell cover presence
matrix kind

hyphal system kind

hyphae arrangement

hyphae short protrusions presence
hyphae sticky matrix on hyphal surface
presence

pores between cells presence
pores between cells abundance
hyphae hyphal junctions angle {between}

VVVVVVYVYVVVVYVYYVYVVVYVYYVYYYVYYVY

A\

>
>
>

septa thickness {relative to cell walls}
septa clamps presence

septa clamps abundance

cell shape

cell pigment location-colour

cell contents presence-kind

cell diameter

cell length

cell density

cell wall thickness

cell wall with globular thickenings
cell wall surface habit

cell wall projections presence

cell wall projections abundance

cell wall projections shape

crystals presence-shape

crystals diameter

crystals length

drops of exuded pigment presence
roundish plasmatically yellow cells
presence

roundish plasmatically yellow cells
diameter

roundish plasmatically yellow cells length
pigment granula on surface presence
blue granules location

Anatomy mantle outer mantle layer {of
ectomycorrhizal tip}

>
>
>
>

organisation
matrix kind
hyphae diameter
cell density

Anatomy mantle middle mantle layer

VVVVVVVYVYVYVY

presence
organisation

matrix kind

hyphae arrangement

cell shape

incomplete septa presence
cell pigment location-colour
cell diameter

cell length

cell density
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YV VVYVY

cell contents presence-kind
cell wall thickness

cell wall surface habit
crystals diameter

crystals length

cell blue granules location

Anatomy mantle inner mantle layer

VVVVVVVYVYVYVYVVVYVYYYVYYVY

organisation

matrix kind

hyphae arrangement

cell shape

hyphae vessel-like presence
hyphae vessel-like diameter
hyphae vessel-like wall thickness
septa thickness

septa clamps presence

cell pigment location-colour
cell diameter

cell length

cell density

cell contents presence-kind
cell blue granules location

Anatomy mantle longitudinal section

YVVVVVYVYY

A\

VYV VY

mantle thickness {apart from tip}
mantle thickness {at ectomycorrhizal tip}
calyptra cell remnants presence

calyptra cell remnants type

mantle different layers presence

outer mantle layer organisation

outer mantle layer hyphae tangentially
length

outer mantle layer hyphae radially
diameter

middle mantle layer presence

middle mantle layer organisation
middle mantle layer hyphae tangentially
length

middle mantle layer hyphae tangentially
length

inner mantle layer organisation

inner mantle layer hyphae tangentially
length

VVVVVVYVYVYVY Y VY

Y VY

YV VVYVY A\

Y

Y

YV VYV

inner mantle layer hyphae radially
diameter

unlayered mantle organization

unlayered mantle hyphae tangentially
length

unlayered mantle hyphae radially diameter
tannin cells presence

tannin cells rows number

tannin cells shape

tannin cells tangentially length

tannin cells radially diameter

tannin cells mean tangenial length TCt
tannin cells mean shape-ratio TCq
cortical (epidermal) cells shape

cortical (epidermal) cells tangentially
length

cortical (epidermal) cells radially diameter
cortical (epidermal) cells mean tangential
length CCt (ECt)

cortical (epidermal) cells mean shape-ratio
CCq (ECa)

Hartig net presence

Hartig net kind

hyphal cells around tannin cells shape
hyphal cells around tannin cells thickness
hyphal rows around tannin cells number
hyphal cells around cortical (epidermal)
cells shape

hyphal cells around cortical cells
(epidermal) thickness

hyphal rows around cortical (epidermal)
cells number

Hartig net structure {in plan view}
Hartig net lobes width

Hartig net lobes septa presence

laticifers diameter

Anatomy mantle cross-section

YV VYV

calyptra cell remnants presence
calyptra cell remnants kind

mantle different layers presence
outer mantle layer organisation
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Y VY

VVVVVVYVVYVVY

Y VY

VVVYVYVVYVY Y

Y

outer mantle layer hyphae tangentially
length

outer mantle layer hyphae radially
diameter

middle mantle layer presence

middle mantle layer organisation

middle mantle layer hyphae tangentially
length

middle mantle layer hyphae radially
diameter

inner mantle layer organisation

inner mantle layer hyphae tangentially
length

inner mantle layer hyphae radially
diameter

unlayered mantle organization

unlayered mantle hyphae tangentially
length

unlayered mantle hyphae radially diameter
tannin cells presence

tannin cells rows number

tannin cells shape

tannin cells tangentially length

tannin cells radially diameter

tannin cells mean tangential length TCt
tannin cells mean shape-ratio TCq
cortical (epidermal) cells shape

cortical (epidermal) cells tangentially
length

cortical (epidermal) cells radially diameter
cortical (epidermal) cells mean tangential
length CCt

cortical (epidermal) cells mean shape-ratio
CCq

Hartig net presence

Hartig net kind

hyphal cells around tannin cells shape
hyphal cells around tannin cells thickness
hyphal rows around tannin cells number
hyphal cells around cortical (epidermal)
cells shape

hyphal cells around cortical (epidermal)
cells thickness

Y

YV V VYV

hyphal rows around cortical (epidermal)
cells number

Hartig net lobes width

Hartig net lobes septa presence

Hartig net structure {in plan view}
laticifers diameter

Anatomy emanating elements

YV VYV

>

intrahyphal hyphae presence
intrahyphal hyphae clamps presence
septal pores configuration
backwards-oriented ramifications
presence

backwards-oriented clamps presence

Anatomy emanating elements anastomoses

>
>
>
>

>

type

surface habit

cell wall thickness {relative to remaining
cell walls}

anastomosal bridge thickness {relative to
hyphae}

location

Anatomy emanating elements rhizomorphs

YVVVYVVVVYVYVYVY

Y

type

nodia presence

internal nodia presence

gelatinous matrix presence

gelatinized hyphae presence

clamps presence

hyphae distinctly different diameter
cup-like structures on surface presence
conical young side-branches presence
a "ball" of intertwined, ramified, thin
hyphae presence

hyphae solitary thick-walled hyphae
presence

hyphae contents presence-kind

hyphae ampullate, trumpet-like inflated
presence

hyphae ampullate inflations thickness
hyphae roundish plasmatically yellow
cells presence
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hyphae roundish plasmatically yellow
cells diameter

hyphae roundish plasmatically yellow
cells length

ladder-like hyphae diameter
ladder-like hyphae wall thickness
hyphae vessel-like or thickened hyphae
presence

hyphae vessel-like or thickened hyphae
cell diameter

hyphae vessel-like or thickened hyphae
cell length

hyphae vessel-like or thickened hyphae
cell pigment location-colour

hyphae vessel-like or thickened hyphae
cell wall thickness

hyphae vessel-like or thickened hyphae
ramification {at septum}

hyphae vessel-like or thickened hyphae
octahedral or hexagonal proteinaceous
crystals

hyphae central remaining hyphae pores
habit

hyphae central remaining hyphae septa
thickness {relative to cell walls}
hyphae central remaining hyphae cell
pigment location-colour

hyphae central remaining hyphae cell
diameter

hyphae central remaining hyphae cell
length

hyphae central remaining hyphae cell wall
thickness

surface cells which stain in sulpho-
vanillin presence

inflated surface cells not staining in
sulpho-vanillin presence

hyphae peripheral hyphae shape
hyphae peripheral hyphae cell pigment
location-colour

hyphae peripheral hyphae cell diameter
hyphae peripheral hyphae cell length
hyphae peripheral hyphae cell wall
thickness

>

hyphae peripheral hyphae surface habit
hyphae peripheral hyphae crystals
presence-shape

hyphae peripheral hyphae crystals
diameter

hyphae peripheral hyphae crystals length
hyphae peripheral hyphae drops of exuded
pigment presence

blue granules location

Anatomy emanating hyphae

YVVVYVYVYV

YVVYVVVYVYYYV A\

Y VY

Y VY

YVVVVVVYVYVY

shape

ramification presence

ramification kind

ramification distance {from septum}
ramification side-branches at septum
number

point of ramification thickness {relative to
main part of branch}

cell pigment location-colour

pigment presence-distribution

cell contents presence-kind

drops of exuded pigment presence
septa clamps presence

septa clamps surface kind

septa clamps outline {in dorsal view}
septa clamps width {relative to hypha in
dorsal view}

septa clamps outline {in lateral view}
septa clamps width {relative to hypha in
lateral view}

septa clamps hole presence

septa clamps blister-like structure {at
basis} presence

secondary septa presence

secondary septa abundance
secondary septa distribution

cell shape

cell shape {at distal end}

cell diameter

cell length

cell wall surface habit

cell wall surface structures shape

cell wall thickness
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VYV VY

VVVYVYVVYVYY

cell wall layers number

cell wall thickness at tip {relative to
remaining cell wall}

cell wall {apart from tip} evenness
crystals presence shape

crystals orientation

crystals diameter

crystals length

warts presence

warts length

Anatomy cystidia typel

YVVYVVVYVYYVYYVYYYVY

YVVVVVVYVYVVVYVYYVYVYVVYVYYVYYYVYYVY

A\

presence
density

apical knobs number

apical knobs arrangement

apical knobs shape

apical knobs diameter

apical knobs length

apical knobs wall thickness

apical knobs cell wall thickness {relative
to cystidial body}

ramification presence-position
ramification type

branches ramification presence
acanthocystidia side-branches length
acanthocystidia side-branches diam
septa presence

septa kind

septa distance {between}

septa number

basal clamp walls abruptly thick

foot cell presence

diameter {proximal}

diameter {medial}

diameter {distal}

length

shape factor

cell wall colour

cell wall colour {relative to mantle cells}
cell wall thickness

cell wall thickness {relative to mantle
cells}

cell wall evenness

>
>
>

surface habit
contents presence
contents type

Anatomy cystidia type2

YVVYVYVVYVYYVYYVYYYVY

VVVVVVVVYVYVVVVYVYVVYVYYVY

Y VYV V

type

density

apical knobs number

apical knobs arrangement

apical knobs shape

apical knobs diameter

apical knobs length

apical knobs wall thickness
apical knobs cell wall thickness {relative
to cystidial body}

ramification presence-position
ramification type

septa presence

septa kind

septa distance

septa number

basal clamp walls abruptly thick
foot cell presence

diameter {proximal}

diameter {medial}

diameter {distal}

length

shape factor

cell wall colour

cell wall colour {relative to mantle cells}
cell wall thickness

cell wall evenness

cell wall thickness {relative to mantle
cells}

surface habit

contents presence

contents type

Anatomy of chlamydospores

YVVVVYVY

presence
type
colour
diameter
length
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Anatomy sclerotia

» internal structure organisation
» center structure habit
Anatomy haustoria

presence

abundance

frequency

shape

diameter

Anatomy siderophilous granulations

YV V VY

> presence

» frequency

» arrangement
» diameter
Chemical reactions

VVVVVVVYVYVVVVYYVYYVYYVYY

with acetic acid

with fuchsin reactive

with congo red

with cotton blue

with ethanol 70% presence
with FEA presence

with FeSO4 presence

with guaiac presence

with KOH 10% presence
with methylene blue presence
with phenole presence

with sudan 111 presence

with sulpho-vanillin presence
with toluidin blue presence
with trypan blue presence
with water presence
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