N

N

Modélisation des interactions entre plantes au sein des
peuplements. Application a la simulation des régulations
de la morphogenése aérienne du mais (Zea mays L.) par

la compétition pour la lumiere.

Christian Fournier

» To cite this version:

Christian Fournier. Modélisation des interactions entre plantes au sein des peuplements. Application
a la simulation des régulations de la morphogeneése aérienne du mais (Zea mays L.) par la compétition
pour la lumiére.. Ecologie, Environnement. Institut national agronomique paris-grignon - INA P-G,
2000. Francais. NNT: . tel-00003247

HAL Id: tel-00003247
https://theses.hal.science/tel-00003247
Submitted on 7 Aug 2003

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://theses.hal.science/tel-00003247
https://hal.archives-ouvertes.fr

Institut National Agronomique ADEME INRA
Centrede Versailles-Grignon
Unité" Environnement et Grandes
Cultures’

Paris-Grignon

These

Présentée par :

Christian Fournier

Pour I'obtention du titre de :
Docteur de I'Institut National Agronomique Paris-Grignon

Modélisation des interactions entre plantes au
sein des peuplements.

Application a la simulation des régulations de la
morphogenese aérienne du mais (Zea mays L.) par
la compétition pour la lumiere.

Soutenue le 12 avril 2000 devant le jury composé de :

A. PERRIER Professeur, INA-PG Président
F.HOULLIER Directeur de Recherche, CIRAD-INRA Rapporteur
H.G. JONES Professeur, Université de Dundee (UK) Rapporteur
B. SAUGIER Professeur, Université Paris- X1 Examinateur
O.THEOBALD Ingénieur, ADEME Examinateur

B. ANDRIEU Directeur de Recherche, INRA Directeur de Thése



Avant propos

Cette these a été financée par le programme "Développement de procédés agricoles
sobres et propres” de I'Agence de I'Environnement et de la Maitrise de I'Energie (ADEME).

La thése se présente sous la forme d'une synthese rédigée en Francais et de 4
publications, rédigées en anglais et fournies en annexes. La synthése constitue une
présentation logique de I'argumentaire de thése; 1es annexes donnent le détail des résultats et
les synthéses bibliographiques complétes. Le chapitre 2 de la synthése comporte une
présentation détaillée d'un travail expérimental non publié. La bibliographie située a la fin de
ce document concer ne uniquement les références citées dans la synthése.

Ce qui se congoit bien sénonce clairement

Et les mots pour le dire arrivent aisément

Boileau, L'art poétique, chant 1, 1674.



Remerciements

En premier lieu, je tiens a remercier I'ADEME, qui a financé ce travail, et en particulier
Ghidlain Gosse, qui a soutenu le projet. Olivier Théobald, a suivi ce travail pour I'agence, et a su
veiller & ce qu'il respecte ses orientations. Je veux ici le remercier pour sa sympathie et son attention
apportée a un sujet qui ne relevait pas directement de I'ingénierie agronomique.

Je suis heureux gu’ Alain Perrier soit président du jury, il a suivi mon parcours depuis ma sortie
de I'Agro, et m'’ atoujours soutenu dans mes démarches.

MM. Frangois Houllier et Hamlyn G. Jones sont ici vivement remerciés pour avoir accepté
d'étre les rapporteurs de ce travail .

Je remercie également Bernard Saugier, qui a suivi ce travail en acceptant de participer au
comité de pilotage, puis au jury de thése. Les autres membres du comité de pilotage, Raymond
Bonhomme, Claude Edelin, Pierre Cruiziat, Olivier Théobald et Ghislain Gosse he sont pas oubliés, ils
ont toujours su prodiguer des conseils avisés, qu’ils en soient ici remerciés.

Je remercie bien sOr tout spécialement Bruno Andrieu, qui a dirigé ce travail, a su y consacrer
une partie importante de son temps et toujours discuté avec enthousiasme de mes résultats tout en me
laissant une large part dinitiative et d'autonomie.

L’ équipe « Fonctionnement de culture» de Grignon (Jean Michel, Jean Louis, Amaury, Sreten,
Raymond, Michael, Yassine, Pierre) a également été impliquée dans ce travail, merci donc pour les
discussions, critiques ou coups de main apportés.

Les deux Michel(s) et Pierrot ont participé directement aux expérimentations et a la saisie des
données, je les remercie pour leur aide et leur bonne humeur.

Je remercie également tous mes amis de Grignon sans lesquels le travail de thése ne serait pas
auss plaisant: Erwan (pour les fous rires et ses chroniques du Hockey), Bruno (pour m'avoir fait
découvrir la course a pied), Sreten, Hélene, Nouraya (mes compagnons de bureau successifs), Michael
(le KhanGourou de I'informatique), et tous les thesard/stagiaires que j'ai pu connditre et apprécier
durant cetrois ans.

La bonne ambiance régnant de la station de bioclimatologie a aussi certainement contribué au
bon déroulement du travail. Merci donc atous, et plus spécialement & Sylvie (pour les huitres), Marina
(pour les BD), Claudine (pour les rocks) et Catherine (pour le stop).

Merci également a toute I'équipe de I'APC-Guadeloupe, pour m'avoir accueilli chaleureusement
durant une année, en me permettant de ne pas perdre le contact avec mon sujet.

Enfin, et surtout, je remercie de tout mon coeur Babeth et Renaud, ce travail leur est dédié.



Table des matieres

INTRODUCTION 6
MOTIVATIONS 6
OBJECTIFSET PROBLEMATIQUE 7
DEMARCHE ET PLAN 7

1 CHAPITRE 1. UNE SOLUTION THEORIQUE ET LOGICIELLE A LA MODELISATION

MECANISTE DESINTERACTIONSENTRE PLANTES: L'APPROCHE L-SYSTEME 9
11 INTRODUCTION 9
1.2 PRESENTATION DE L'APPROCHE L-SYSTEME 9
1.21 CONCEPTS 9
1.2.2 FORMALISME 10
1.2.3 LOGICIELS D’ INTERPRETATION DES L-SYSTEMES 11
1.3  APPLICATION A LA MODELISATION DESINTERACTIONS ENTRE PLANTES 11
1.31 ASPECTS THEORIQUES 11
1.3.2 ASPECTS INFORMATIQUES 12
1.3.3 ADAPTATIONS 12
14 DiscussiON 13
15 CONCLUSION 14
2 CHAPITRE 2. EFFETSDE LA COMPETITION POUR LA LUMIERE SUR LA
MORPHOLOGIE DE L’APPAREIL VEGETATIF AERIEN DU MAIS. 15
2.1 INTRODUCTION 15
2.2 MATERIEL ET METHODES 15
221 TRAITEMENTS 15
2.2.2 CONDUITE DES ESSAIS 17
2.2.3 MESURES 17
2.3 RESULTATS 18
23.1 VARIABILITE INTER-ANNUELLE 18
2.3.2 VARIATION DU POIDS SEC ET DES DIMENSIONS GLOBALES DE LA PLANTE 19
2.3.3 VARIABILITE INTER-PLANTE 21
234 DYNAMIQUE DU DEVELOPPEMENT 23
2.35 V ARIATIONS DES DIMENSIONS D’ ORGANES AVEC LA POSITION SUR LA TIGE 23
24 DiscussiON 27
25 CONCLUSION 27
3 CHAPITRE 3. ELABORATION ET EVALUATION D'UN MODELE ARCHITECTURAL
ET FONCTIONNEL DU DEVELOPPEMENT DU MAIS. 29
31 INTRODUCTION 29
3.2 DEVELOPPEMENT DE L'APPAREIL VEGETATIF DU MATS 29
321 ANALY SE DANS LE CADRE L-SYSTEME 29
3.2.2 MODELISATION DES CINETIQUES 32
3.2.3 DEVELOPPEMENT DANS L'ESPACE 34



Table des matieres

33
331
3.3.2
333
34
34.1
34.2
35
3.6

M ODELISATION DESREPONSESA L'ENVIRONNEMENT
M ODELES ENVIRONNEMENTAUX
EFFETS DE LA TEMPERATURE

REGULATION DE LA CROISSANCE SELON LE BILAN DE CARBONE

RESULTATS
EVALUATION DU MODELE DE PLANTE.
SIMULATION DE LA COMPETITION
DiscussiON
CONCLUSION

35
35
35
37
38
38
40
42
42

4 CHAPITRE 4. RECHERCHE D'UNE MODEL ISATION MECANISTE DES PROCESSUS

MORPHOGENETIQUES. 43
41 INTRODUCTION 43
4.2 MATERIELSET METHODES 43
421 EXPERIMENTATIONS 43
421 GESTION DES EFFETS DE LA TEMPERATURE 45
4272 ANALYSE 45
4.3 RESULTATS 46
43.1 PHASE EXPONENTIELLE 46
432 PHASE LINEAIRE 47
433 LIEN ENTRE LES DEUX PHASES 49
4.4 DISCUSSION 49
45 CONCLUSION 50
5 DISCUSSION GENERALE 51
6 CONCLUSION ET PERSPECTIVES 53
7 REFERENCESCITEES 55
LISTE DESPUBLICATIONSRELATIVESA LA THESE 60
ANNEXES 61




I ntroduction

Motivations

Les modéles écophysiologiques de fonctionnement de culture ont pour but la simulation
guantitative des effets de I'environnement sur la croissance et le développement des plantes cultivées
(Bonhomme et Ruget, 1990; Monteith, 1996; Sinclair and Seligman, 1996). Ills procédent d'une
démarche mécaniste, dans le sens ou le fonctionnement globa du systeme résulte du couplage d'un
ensemble de processus décrits empiriquement a une échelle plus petite. Développés depuis 30 ans,
I'intérét de ces modéles est multiple (Whisler et al., 1986; Bonhomme et Ruget, 1990; Boote et al.,
1996; Weaver, 1996):

« llssont deslieux dintégration des processus. Ceci permet de cerner les mangues de connai ssances
(intérét heuristique), et de vérifier, par leur couplage, la cohérence des processus élémentaires
introduits.

* lls sont des outils d'andyse et dinterprétation de résultats, permettant de dépasser les
contingences d'une expérimentation et donc d'identifier des lois générales. En particulier, ils
permettent de distinguer, dans les résultats d'un essai, ce qui est expliqué par les conditions
climatiques de ce qui est directement lié aux caractéristiques génotypiques des plantes.

* llspermettent d'identifier et de hiérarchiser les processus important pour un objectif de production
ou de sélection donné (définition d'idéotypes).

e Findement, ils permettent de raisonner des stratégies, des scénarios, voire des tactiques de
production, en réponse a un cahier des charges précis.

Dans ce contexte, la modélisation des interactions entre plantes a pour finalité de comprendre
les processus de compétition, pour pouvoir mieux les gérer, voire méme les utiliser. Dans le cas des
systemes de cultures intensifs, la principale application concerne le raisonnement de la densité. La
maitrise de la compétition peut aussi, dans le cadre d'une agriculture plus respectueuse de
I’ environnement, aider au raisonnement de pratiques agricoles plus économes en intrants. Ainsi, savoir
évaluer I'impact d'une population d'adventices en compétition avec la culture doit permettre de
raisonner, et de diminuer, les traitements herbicides (Assemat, 2000). De méme, savoir raisonner les
systemes de culture de variétés en mélange, plus résistants aux pathogenes, doit permettre de diminuer
les traitements fongicides (Calonnec et al., 1996). La compréhension de la compétition interspécifique
peut également concourir a la maitrise de systémes de culture en association qui, par la valorisation
des mutualismes entre plantes, permettent de diminuer les apports d'intrants (Sinoquet et Cruz, 1995).

La compétition peut ére définie comme «la tendance pour des plantes voisines a utiliser le
méme quantum de lumiére, de nutriment, d’eau ou de volume d’ espace » (Grime, 1979). Du point de
vue de la modélisation, la compétition apparait donc comme un probléme de quantification de la
répartition des ressources entre individus. Celle-ci est déterminée a chaque instant par la
locaisation des ressources et des organes capables de les acquérir. La localisation des ressources
dépend de processus externes aux individus (e.g. les mouvements d'eau dans le sol) et/ou d'interactions
avec la végétation (e.g. le microclimat lumineux dans un couvert). Durant la phase d'ingtallation du
couvert, modéliser le partage des ressources consiste donc a prévoir I'évolution de la localisation des
organes dans |'espace (i.e. la morphogenese des plantes), et a calculer la répartition des ressources qui
en découle (i.e. le phytoclimat). La question centrale pour la modélisation de la compétition est donc
de rendre compte de la boucle de rétroaction entre la modification du phytoclimat par la
mor phogenése et la modification de la mor phogenése par le phytoclimat.



Introduction

Dans les modéles agronomiques actuels, cette boucle de rétroaction est traitée a I’ échelle de
populations de plantes. Ainsi, pour les peuplements monospécifiques, les variables morphol ogiques du
modele (LAI, hauteur) caractérisent le couvert dans son ensemble (e.g. Jones et Kiniry, 1986; Grant et
Hesketh, 1992; Bouman et al., 1996 ; Brisson et al., 1998). Par extension, dans le cas des couverts
plurispécifiques, le peuplement est divisé en autant de populations qu'il y a d'espéces, et chague
population est décrite globalement (Kiniry et al., 1992; Kropff et van Laar, 1993). Le développement
est raisonné sur la base d' un individu fictif ayant les caractéristiques moyennes des plantes de la
population (la plante moyenne), poussant dans un climat représentant le climat moyen régnant dans le
couvert. Dansle cas ou la variabilité entre individus suit une distribution normale, ou symétrique, cette
approche est valide. Cependant, parce qu’ elle induit une différentiation socia e des individus (Koyama
et Kira, 1956; Yoda et al., 1963), la compétition conduit plus généralement & une structure de
population non normale et asymétrique, certains individus étant dominants et d autres dominés
(Edmeades et Daynard, 1979 ; Daynard et Muldoon, 1983 ; Gosse et al., 1988). En conséquence, il est
souvent nécessaire, dans les modéles actuels, de corriger empiriquement les lois de morphogenese
pour que le comportement de la plante moyenne refléte le comportement émergeant d’ un ensemble de
plantes dominantes et dominées (Muchow et Carberry, 1989; Carberry, 1991; Bos, 1999). Celte
nécessité d adaptation des regles de morphogenése aux conditions de compétition est dailleurs
explicite dans certains modéles (Kiniry et al., 1992; Kropff et van Laar, 1993 ; Sonohat Popa, 1997,
Brisson et al., 1998), les régles étant directement fonctions d’'un facteur de compétition particulier
(e.g. ladensité).

L’ utilisation des modéles actuels pour smuler la compétition est donc limité par la
nécessité de les caler pour traiter d’ une configuration de compétition donnée. Dans le cadre des
applications citées plus haut (gestion des compétitions cultures/adventices, mise aux point
d’associations culturales), c'est cependant la capacité du modéle a traiter de situations de
compétition nouvelles qui importe. Or, une plante, ou un génotype se comporte différemment
lorsgu’il est en compétition avec des adventices différentes, ou lorsque I’ on fait varier la date de début
de compétition (Hill, 1977; Cousens, 1985). Entreprendre la paramétrisation empirique de toutes ces
situations fait perdre une bonne partie de I’ intérét d utilisation d'un modeéle. Il semble donc nécessaire,
parallelement aux approches usuelles, de développer une modélisation du fonctionnement du couvert
capable de prédire de facon mécaniste le développement d'un ensemble de plantes en
compétition, & partir deregles de mor phogenése invariantes.

Objectifs et problématique

Pour cela, I'objectif de la thése est de mettre en place une approche de modédlisation de la
compétition al’échelle de I'individu et de son phytoclimat, en considérant le couvert comme une
population d'individus en interaction. Ceci suppose (1) une modélisation de la répartition des
ressources dans un couvert de structure quelconque, (2) une modélisation des processus de
morphogenése, suffisamment robuste pour rendre compte de la plasticité des plante dans une large
gamme de condition microclimatiques.

On tentera donc de répondre a la question principale suivante: peut-on réaliser, et que gagne-t-
on a réaliser, une modélisation mécaniste des interactions entre plantes ? On peut distinguer 2
aspects dans cette problématique. Une premiere série de questions concerne la faisabilité du projet :
sait-on simuler le phytoclimat ? Peut-on simuler |’ établissement de relations de dominances et le
développement de I’ hétérogénéité dans un couvert ? Est-on capable d exprimer de fagcon générde la
morphogenése d’ une plante pour rendre compte de sa plasticité morphol ogique ? Une seconde série de
guestions a trait a la pertinence d'une modélisation détaillée par rapports aux approches globales
existantes. Qu'est-on capable d'expliquer de plus que les modéles existants ? La complexité est-elle
suffisamment faible pour que le modéle reste-t-il validable et vérifiable ?

Démarche et plan

Pour aborder ces gquestions, notre démarche a consisté a mettre en place un cadre général de
modélisation de la compétition, et a traiter un cas particulier dinteractions entre plantes: la
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compétition pour lalumiére et ses effets sur la mise en place de I'appareil végétatif aérien du mais. La
lumiére est en effet considérée comme la principale source de compétition chez les vegétaux (Grime,
1979), et la compétitivité d’ un individu pour cette ressource résulte essentiellement de la mise en place
de son architecture aérienne. Les plantes pourraient également modifier leur métabolisme pour
S adapter aux conditions lumineuses, mais, chez les plantes cultivées, ce processus apparait de second
ordre par rapport a la plasticité morphologique (Moallier, 1999). Le choix du mais comme plante
modele est motivé par son importance agronomique, sa structure architecturale simple en conditions
agronomiques (pas de tales), sa bonne description dans la littérature et |’existence de travaux
décrivant sa géométrie dans I'espace (Bonhomme et Varlet-Grancher, 1978; Prévot et al., 1991,
Esparia, 1997; Espafia et al., 1998).

Nous verrons dans le premier chapitre en quoi notre projet sinscrit dans la démarche plus
générale de la modélisation architecturale, et comment en tirer partie. Dans le second chapitre, nous
analyserons les effets de la compétition sur la morphogenése du mai's, pour établir en quels termes se
pose sa modélisation. Nous établirons dans le troisiéme chapitre un premier modéle, basé sur une
compilation bibliographique de processus, et évaluerons I'intérét que présente leur intégration dans un
modéele considérant le couvert comme une population de plantes en interaction. Enfin, nous
aborderons dans le dernier chapitre, sur la base de I'analyse de I'allongement des entrenoauds, la
question de la modélisation mécani ste des processus de morphogenese.



1 Chapitre 1. Une solution théorique et logicielleala
modélisation mécaniste desinteractions entre plantes:
|'approche L -systeme

1.1 Introduction

Pour pouvoir traiter de fagon générale la modélisation du phytoclimat, et en en particulier la
modélisation du phytoclimat lumineux, il apparait nécessaire de caractériser dans le déall
I"architecture 3D du couvert (Goel et al., 1990; Ryel et al., 1990; Chelle et al., 1997; Chelle et
Andrieu, 1998). Une facon simple et générale dobtenir ces caractéristiques est de décrire
explicitement le développement architectural 3D de chacun des individus du couvert. Un cadre
générigue de modélisation des interactions entre plantes peut donc se définir sur la base (i) d’un
modele biologique capable de simuler, a partir de loi de réponses écophysiologiques, le
développement 3D d'un ensemble de plantes, et (ii) un ensemble de modéles physiques de microclimat
ayant pour entrée la structure 3D du couvert, ains que les propriétés physiques des ééments du
couvert (e.g. les propriétés optiques des organes). La mise en place d'un tel cadre pose des questions
en partie d'ordre informatique (gestion et génération de maquettes 3D, couplage des modéles, langage
de programmation...), mais comporte auss des questions plus théoriques, en particulier pour les
modeles de plante. Par exemple, comment traiter la perception du phytoclimat, puisgue les différentes
parties de la plante ne sont pas soumises aux méme conditions microclimatiques ? Ou encore,
comment se fait I'intégration dans la plante (moyenne des conditions, fonctionnement plus localisé...)
? Pour éviter que la résolution de ces questions, et les développements informatiques assaociés, ne
soient trop spécifiques de notre cas, notre stratégie a consisté a intégrer notre projet dans le cadre
d'une approche de modélisation plus générale : I'approche de modéisation L-systeme. Crée par
Lindenmayer (Lindenmayer, 1968), ce formalisme a servi de base ala mise au point d'outils logiciels
évolués dédiés a la simulation du développement des plantes en 3D (Prusinkiewicz et Lindenmayer,
1990; Prusinkiewicz, 1998). Dans ce chapitre nous présenterons cette approche et les outils associés,
en mettant en valeur leur adéquation et leurs limites pour traiter notre cas.

1.2 Présentation de I'approche L-systeme

1.2.1 Concepts

Le formalisme L-Systéme a été congu pour pouvoir décrire le développement comme un
processus émergeant du fonctionnement parallée des sous-unités qui composent cet organisme
(Lindenmayer, 1968 ; Lindenmayer et Jirgensen, 1992). Cette approche prend donc le contre-pied
d’ une modélisation par des fonctions synthétiques intégratives. Concretement, les L-Systemes sont des
objets mathématiques, définis dans le cadre des grammaires formelles. lls sont le support de beaucoup
d applications, y compris en dehors du champ biologique (mathématique, informatique théorique,
imagerie 3D...).

L’ application de ce formalisme a la modélisation du développement des plantes repose sur deux idées
(Room et al., 1994). Premiérement, les plantes sont, au moins morphologiquement, formées de sous-
unités qui se répétent au sein de I’ organisme: les phytomeres. Deuxiémement, le développement (i.e.
lamise en place et |a croissance des phytomeres) peut se concevoir par un nombre fini de régles, qui
se répétent au cours du temps. Ces regles concernent généralement I’ activité des méristémes, car ceux-
ci contrélent chez les végétaux |'organogenése, laramification (par génération de méristémes axilaires)
et la croissance des organes (Barthélémy, 1991). Les regles peuvent étre sensibles a leur contexte, et
permettent donc d expliquer pourquoi les phytomeres se différencient les uns des autres. Par contexte,
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il faut entendre au sens large les conditions environnementales, mais auss le contexte endogéne,
formé par les phytomeres dé§ja en place. Un des principaux intérét de cette approche est que I’on
parvient ains a expliquer des processus complexes a I'échelle de I'organisme, par un petit
nombre deloissimples a |’ échelle des sous-unités (Prusinkiewicz, 1998).

Enfin, outre la modélisation des processus de développement, ce formalisme permet de développer des
modeles de fonctionnement de plante basés sur la notion de métapopulation (White, 1979), c'est adire
des modéles dans lesquels le fonctionnement de la plante résulte des activités simultanées et
relativement indépendantes des phytomeres.

1.2.2 Formalisme

Les L-systemes se définissent dans le cadre des grammaires formelles ou systemes de réécriture
(Lindenmayer, 1968; Lindenmayer et Jirgensen, 1992; Rozenberg et Salomaa, 1992). Une grammaire
consiste en un ensemble de regles, sappliquant & des entités élémentaires (les caracteres), pour pouvoir
former des chaines de caractéres. Dans le cas des L-systemes, on considéere les caractéres comme
analogues aux sous-unités, et la chaine comme analogue a I'organisme. Le développement devient
alors analogue a un procédé de génération de chaine.

Un OL-systeme (L-systeme le plus simple) est un triplet (Z, P, w) ou :

- 2 est un alphabet, c'est adire un ensemble fini de caractéres représentant les
différents états des sous-unités;

- P est I'ensemble des régles de production, spécifiant les transitions possibles;;
- west I'axiome, ou mot de départ, représentant la structure initiale.

L'ensemble des régles de production est composé de paires (a, X) de caractéres a et de mots X,
notées a — X, a étant appelé prédécesseur et x successeur. Appliquer les régles, ou faire une
dérivation, c'est remplacer dans la chaine tous les prédécesseurs par leurs successeurs (principe de
paralélisme). Par exemple, le L-systéme défini par un aphabet de 2 caractéres a et b, un axiome a et
deux regles de productions pl et p2 définies par :

pl:a- b

p2:b - ba Q)
produiralaséquence suivante: a - b - ba - bab — babba - babbabab - etc.
Ce type de régle permet par exemple de modéliser I'apparition des différents phytoméres, en
respectant leurs positions topologiques, e.g.:
A - PA 2
Ou A représente |'apex et P un phytomeére.

L'ordre des symboles dans la chaine représente I'ordre dans lequel on trouve les organes sur la
plante, c'est a dire que I'évolution de la topologie de la plante au cours du développement est
automatiquement gér ée. Cette possibilité peut étre éendue pour gérer laramification. Le principe est
de réserver une signification spéciale aux symboles"[" et "]", comme marquant le début et lafin d'une
ramification. Par exemple, une formulation plus détaillée de larégle (2) peut étre:

A - I[m][FIA 3

Ou | représente un entrenceud, F une feuille et m un méristéme axilaire. La feuille et le
méristéme sont consi dérés comme des ramifications sinsérant entre I'entrenceud et |'apex.

L'application des L-systémes a la modélisation du développement 3D d’'un organisme repose
auss en partie sur cette capacité a modéliser I'évolution topologique. En effet, I’ architecture 3D d'un
organisme résulte de la succession, dans I'ordre topologique, des formes 3D de chacune de ses sous-
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unités. Il suffit donc d'associer a chague symbole une représentation 3D pour transformer un modele
de développement formel 1D en modéle de dével oppement 3D.

Différentes extensions de ce formalisme de base ont par la suite été proposées, de maniére a
rendre compte des différents processus du développement (Prusinkiewicz et al., 1997; Prusinkiewicz,
1998). Une premiére extension consiste & associer des paramétres aux symboles. Ceci permet de
caractériser |'état des sous-unités, leur fonctionnement, et de modéliser de fagon continue le
développement. Une seconde extension, offrant un cadre formel a la modélisation des effets du
contexte endogéne, consiste a rendre I'application des régles dépendante de la présence ou non de
certains modules a droite ou & gauche (au sens topologique) du module considéré. Enfin, plus
récemment, le formalisme a été étendu pour pouvoir prendre en compte dans I'application des regles
les variables de I'environnement (Mech et Prusinkiewicz, 1996). Il résulte que, dans le formalisme
actuel, il est tout a fait possible de formuler un modéle écophysiologique (i.e sensible aux
variations del’ environnement) de développement del’ architectur e 3D d’une plante.

1.2.3 Logicielsd interprétation des L-systémes

Méme si la recherche d'une formulation L-systéme des processus de développement présente un
intérét en soi, le principa atout du formalisme réside dans I'existence de logiciels capable de les
interpréter pour simuler le développement de la structure étudiée. L'interprétation d’un modéle L-
systeme consiste a appliquer de fagon itérative et récursive les regles de production. Ces logiciels sont
donc avant tout des moteurs de simulation, permettant a I'utilisateur de se concentrer sur |'écriture
des régles, et de tester dans quelle mesure elles reproduisent le dével oppement de la structure entiére.
Les logiciels gerent également l'interprétation graphique 3D de la structure, et peuvent comporter des
outils de visualisation. Enfin, certains logiciels comportent des outils permettant de faciliter la mise au
point des formes 3D associ ées aux modules.

Les différents logiciels se distinguent principalement par leur capacité a traiter ou non les
différentes extensions du formalisme, et par leur offre en outils de modéisation de formes 3D. Ils ont
évolué durant la thése, et nous ont conduit a utiliser successivement 2 produits. Le premier, graphtal
(Streit, 1992), est un moteur capable d'interpréter les L-systémes paramétriques, sans contextes et sans
prise en compte de I’ environnement. Le second, cpfg (Hanan, 1997; Mech, 1998), se présente comme
une plateforme de développement de modéles L-Systemes, et est capable de gérer I'ensemble des
extensions présentées plus haut. En particulier, ce logiciel est capable de gérer la prise en compte de
I'environnement (Mech et Prusinkiewicz, 1996).

1.3 Application a la modélisation des interactions entre plantes

1.3.1 Aspectsthéoriques

L'adéquation du cadre de modélisation L-systeme a notre problématique est relativement
immeédiate pour ce qui concerne le passage de I'échelle du couvert & celle de la plante En effet, notre
objectif est bien de considérer le couvert comme un ensemble de sous-unités, les plantes, et de
modéliser le fonctionnement de ces sous-unités en fonction des conditions locales de leur
environnement (phytoclimat). L'intérét de le faire dans le cadre L-systéme réside surtout dans le fait de
bénéficier delogiciels cadres existants et donc de limiter les dével oppements informatiques.

Un deuxieme niveau est de chercher a appliquer aussi I'approche L-systéme pour décrirele
développement de la plante. Dans ce cas, on passe a une description des processus a |'échelle de
I'organe, et le modéle fait une intégration de I'organe au peuplement. La caractérisation des processus a
I'échelle de I'organe ne représente pas réellement une contrainte, dans le sens ou la modélisation
mécaniste de I'évolution 3D de laplante fait partie de nos objectifs, et qu'un moyen simple d'y parvenir
est bien de considérer I'évolution du nombre et des dimensions des organes composant la plante.
Mieux, sil appardt que le développement du mais peut effectivement se comprendre comme la
répétition de processus simples dans un contexte en évolution, le modele gagnera en simplicité et en
généralité.
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1.3.2 Aspectsinformatiques

La Figure 1 décrit la structure du cadre de modélisation. L'organisation informatique dans le
cadre des logiciels L-systéme reproduit presque exactement cette structure. Les modéles
microclimatiques ne sont pas formulés dans le formalisme L-systemes, mais sont géré comme des
programmes externes auxquels on fait appel pour effectuer des calculs sur la structure 3D. Les
modeéles de plantes sont formulés comme des L-systémes, et se composent d'un ensemble de régles
décrivant leur développement et leur fonctionnement, et d'un ensemble de régles spéciales, appelé
homomorphisme, qui décrit la structure géométrique 3D des différents organes. Cette structuration du
modele permet de décolérer partiellement les aspects fonctionnement et les aspects de représentation
3D (cf Annexe 1), et permet donc d'envisager de modifier de fagon relativement indépendante I'un ou
['autre de ces aspects.

g \

[ Autres pl antes] Conditions aux bornes
Y
Modéles de phytoclimat

( Structure 3D
du couvert

\ 4

A

Structure 3D de Environnement local de )
I'individu I'individu

M odele de fonctionnement de la plante
Développement Croissance  Assimilation

Figure 1: Structure d'un modéle écophysiologique considérant le couvert comme une population de plantes en compétitions.
Le modéle fonctionne par I'interactions de deux partie principales: les modéles de phytoclimat et le modéle de plante. Le
modéle de phytoclimat calcule la distribution des variables climatiques a I'échelle de chaque individu, a partir des variables
microcli matiques mesurées en station (conditions aux bornes) et en utilisant la structure 3D du couvert. Le modéle de plante
est appliqué ensuite individuellement aux différentes plantes et fournit en sortie la structure 3D de la plante, qui, ajoutée a
celles des autres individus, déterminent la nouvelle structure du couvert.

Seuls les logiciels L-systeme les plus récents (Mech, 1998) sont capables de gérer I'ensemble
des taches nécessaire au fonctionnement de la structure du modéle décrit Figure 1. En début de these,
nous avons été conduits a réaiser une application équivalente, mais dans laquelle le logiciel L-systeme
ne gérait que les parties "modéle de plante” et " Structure 3D". Des dével oppements spécifiques ont été
réalisés pour gérer les échanges dinformation entre le Lsysteme et les modéles microclimatiques (B.
Andrieu et Y. Sohbi, non publié).

1.3.3 Adaptations

La modélisation écophysiologique du développement d'une plante constitue un domaine
d'application nouveau pour I'approche L-systeme (Room et al., 1996; Hanan, 1997; Prusinkiewicz,
1999). Aussi, certains aspects, banas a traiter dans le cas de modeles de fonctionnement classiques,
ont nécessité I'adaptation, ou plutdt une utilisation original e de certaines fonctionnalités des logiciels.

1.3.3.1 Gestion du temps

Dans la plupart des modéles de plante a base de L-systéme, on ne trouve pas de gestion du
temps réel (calendaire). Le pas de temps utilisé entre 2 itérations est plutot lié au rythme de production
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des nouveaux modules (typiquement, 1 pas de temps = 1 initiation de phytomére). La liaison avec le
temps réd se fait alors en exprimant le pas de temps dans une unité de temps physiologique, par
exemple le temps thermique (Goel et al., 1990; Diaz-Ambrona et al., 1998; Kaitaniemi et al., 1999).
Ce type de modeéle est cependant congu pour fonctionner & pas de temps physiol ogique constant, alors
que les modeles agronomiques fonctionnent plut6t a pas de temps réel constant (e.g. 1 pas = 3h). Par
exemple, le cas peut se produire ot durant une itération plusieurs initiations de phytomeres sont a
effectuer, alors que la regle produisant I'initiation ne peut sappliquer gu'une seule fois par itération.
Une premiere solution est de veiller atravailler & pas de temps suffisamment court pour que ce cas ne
se produise pas. Cependant on n'est pas certain d'optimiser le nombre d'itérations, et cela oblige a se
mettre au niveau du processus le plus rapide que I'on doit simuler. La solution mise en place
actuellement pour éviter cette contrainte consiste a utiliser la possibilité des logiciels a appliquer de
fagon récursive certaines régles durant un pas de temps (cf Annexe ). Les régles "normales’ du
modele L-systéme sont alors utilisées pour mettre a jour les paramétres des modules, sans réaliser de
transformations (telle l'initiation), celles-ci se figurant dans les regles récursives. L'inconvénient de
cette méthode est qu'elle est ne permet plus d'utiliser des regles de transformation utilisant le contexte
endogene.

1.3.3.2 Modéisation de processus a des échelles plus globales

Le formalisme L-systeme ne permet pas de coder explicitement des niveaux d'organisation
multi-échelles (Remphrey et Prusinkiewicz, 1997; Godin et Caraglio, 1998). Par exemple, si on choisit
de modéiser la plante comme un ensemble d'entrenocauds, de gaines et de limbes, on ne peut aors plus
introduire I'organisation des ces entités en axes, ni formuler des nouveaux types dinteraction pour
cette nouvelle échelle.

Ce cas de figure peut se produire lorsque I'on couple différents modeles du fonctionnement de la
plante qui ne sont pas connus avec le méme degre de finesse, e.g. une description fine des processus
dalongement a I'échelle de I'organe avec une modélisation des flux de carbone entre appareil
souterrain et appareil aérien. Bien qu'il soit possible de "localiser", al'échelle des organes, les flux de
carbone, cette solution n'apparéit pas tres naturelle. La solution que nous avons adoptée consiste a
utiliser les modéles globaux comme des programmes externes (i.e. sur le méme plan que les modeles
de phytoclimat). Ils disposent, entre chaque itération, de tout ou partie des paramétres d'état des
modules, et fournissent en sortie des résultats qui ont le méme statut que les résultats des modeles de
phytoclimat. Cette solution reste valable tant que le processus de fonctionnement considéré peut étre
suffisamment décorrél é des processus de dével oppement.

1.4 Discussion

Le choix de I'approche L-systeme, et des logiciels associés, pour modéliser le développement
des plantes nimplique pas une adhésion compléte et a priori aux principes quelle invite a suivre.
Simplement, nous pensons que cette approche présente, pour la problématique qui est 1a n6tre, plus
d'avantages que de contraintes a étre utilisée. D'ailleurs, le formalisme L-systeme, en tant que langage
de programmation, peut sadapter a tout type de modéle. Symétriquement, les logiciels a base de L-
systéme ne sont pas les seuls a pouvoir étre utilisés pour réaliser une application comme la nétre. Il est
ains possible de concevoir la réaisation compléte d'un cadre de modélisation en langage de
programmation classique (C, Fortran). Par exemple, Pertunnen et al. (1996) ainsi que Pages et al.
(1989) ont implémenté des modeles de ssimulation architecturaux en C++. L'utilisation de logiciels
dédiés permet cependant de réduire significativement I'effort de programmation, et offre la
possibilité de comparer plus facilement des modeles (Prusinkiewicz, 1998). Il reste quiil semble
possible de réaliser aterme, en particulier grace aux langages orientés objet (Pagés et al., 2000) et aux
approches multi-agents (Steinberg et al., 1999), un cadre de modélisation dédié finalement assez
proche de I'esprit L-systeme sur le principe (Ia plante comme une population d'objets), mais permettant
de lever certaines contraintes des logiciels L-systeme actuels.

Notre démarche différe assez nettement de la majorité des travaux antérieurs sur la modélisation
architecturale. Nombre de modeles ont en effet été crée pour des besoins de simulation infographiques,
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et ne sont pas fondés sur des régles de fonctionnement réalistes des plantes (Prusinkiewicz et al., 1997,
Prusinkiewicz et al., 1997; Prusinkiewicz, 1999). D’autres types de modéles, principalement
développés par I'éguipe AMAP du CIRAD, sont des modéles botaniques stochastiques de
développement de I'architecture (de Reffye et al., 1988; Godin et al., 1997; Godin et Caraglio, 1998).
Dans cette approche on trouve d'une part des outils et des méthodes de quantification et d’ analyse des
architectures ramifiées (Godin et Caraglio, 1998), qui permettent la constitution et I’interrogation de
véritables bases de données architecturales. A partir de ces bases, des régles probabilistes de
ramification et de développement peuvent étre inférées et donner lieu a la formulation du modele
quantitatif proprement dit (de Reffye et al., 1991). Selon un principe proche de la dérivation des L-
systemes, des outils logiciels permettent de simuler, a partir de ces modéeles quantitatifs, le
développement de I'architecture, tel qu'il a é&é mesuré. Plus recemment (de Reffye et al., 1997; de
Reffye et Houllier, 1997), ces modéles ont été couplés avec des modeles microclimatiques ou des
modeles de fonctionnement pour pouvoir calculer au cours du développement la croissance en masse
ou la transpiration, et en tenir compte pour modifier en dynamique le modéle architectura (i.e. les
regles stochastiques), ou enrichir les sorties de smulation: calcul du diamétre des organes, cacul dela
forme des branches...(Blaise, 1991). Il reste que, contrairement a notre démarche, ce ne sont pas
directement les réponses a l'environnement des processus éémentaires qui sont recherchées et
implémentées pour expliquer la plasticité morphogénétique.

1.5 Conclusion

Le choix de traiter notre problématique dans le cadre de I'approche L-systéme a donc permis de
mettre au point un outil informatique, basé essentiellement sur des logiciels existants, (Streit, 1992;
Hanan, 1997), permettant de traiter formellement le couvert comme une population de plantes en
interaction. Ce cadre permet l'intégration, de fagon indépendante et modulaire, des modéles de
phytoclimat et des paramétrisations de la structure géométrique des plantes. Cette approche nécessite
en revanche de considérer la modélisation des processus de développement a I'échelle de I'organe, et
invite a considérer le développement comme la répétition de processus récurrents. Bien quil soit
possible de ne pas tenir compte de ce principe, il sera intéressant de voir dans quelle mesure les
variations morphologiques du mais liées aux effets de la compétition pour lalumiere s’ expliquent par
cette hypothése. Ceci revient a se demander jusqu'a quel point la morphologie de chaque
phytomére est déterminée par les conditions endogenes et exogenes qu'il a expérimenté durant
son développement, plutdt que par un processusintégré al'échelle dela plante entiere.
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2 Chapitre 2. Effetsdela compétition pour lalumiéresur la
mor phologie de |’ appareil vegétatif aérien du mais.

2.1 Introduction

L es effets d’ un mangue de lumiére sur la morphogenese du mai's sont essentiellement connus au
travers d’ études des effets de la densité sur les dimensions globales des plantes (hauteur,LAI, nombre
de tales). Partant de plantes en situation quasi isolées, une augmentation de la densité provoque tout
d’ abord une inhibition du tallage, celui-ci devenant pratiquement inexistant dés la densité de 5 pl.m?
(Tetio-Kagho et Gardner, 1988; Moulia et al., 1999). La surface foliaire des plantes reste relativement
stable pour des densités inférieures a5 pl.m?, et diminue ensuite réguliérement avec I’ augmentation
de la densité (Kasperbauer et Karlen, 1994; Sonohat Popa, 1997). La hauteur des plantes augmente
quant & elle dans lagamme 0.3 - 5 pl.m?, et reste stable pour des densités supérieures (K asperbauer et
Karlen, 1994; Sonohat Popa, 1997). Aussi, dans les modéles, on considére souvent que les effets de la
compétition se limitent & une réduction de la surface foliaire (e.g. Jones et Kiniry, 1986; Kropff et van
Laar, 1993). Ces travaux nous semblent cependant insuffisants pour caractériser complétement les
effets de la compétition sur la morphogenése du mai's. En particulier, les essais densité ne permettent
pas de caractériser |'effet d’'un mangue de lumiére précoce sur le développement, alors que cette
situation est celle des plantes dominées ou en retard phénologiquement dans un couvert. D’ autre part,
la seule étude des dimensions globales des plantes occulte une modification possible du placement
relatif des feuilles, qui peut cependant conférer des avantages compétitifs importants (Barnes et al.,
1990; Rye et al., 1990; Weaver, 1996; Bastiaans et al., 1997). Dans le cas des essais densité, quelques
travaux ont pourtant montré que la répartition verticale du LAI était modifiée (Tollenaar, 1979), en
raison de modifications différentielles des dimensions d’ organes en fonction de leur position sur latige
(Grant et Hesketh, 1992; Sonohat Popa, 1997). Enfin, les effets de la compétition sur les vitesses de
mise en place des feuilles sont rarement abordés.

Dans ce chapitre, nous nous proposons d’analyser des traitements de compétition pour la
lumiére plus précoces et plus intenses que des traitements densité. Nous considérerons
principalement les effets sur les dimensions individuelles des organes. Nous aborderons également,
mais de fagcon moins approfondie, les effets de la compétition sur les vitesses de dével oppement. Pour
distinguer entre un ralentissement du développement lié & un manque de lumiéere d’un ralentissement
lié a des variations de température entre les traitements, nous utiliserons la notion de temps thermique
(somme de degres-jours). Enfin, nous donnerons un apercu du développement de la variabilité au sein
des différents traitements.

2.2 Matériel et méthodes

2.2.1 Traitements

Outre un traitement témoin (essais a densité agronomique de 10 pl.m?2), cinq traitements ont été
mis en place au champs:

» Le premier traitement est un ombrage artificiel fort de plantes, semées a une densité identique a
celle du témoin. Ce traitement ne modifie donc pas, par rapport au témoin, I’ espace disponible
pour chague plante, mais limite globalement la ressource. Les plantes ont été ombrées a partir de
I’émergence de la feuille 6, par des filets d’ ombrage horticole transmettant 20% de rayonnement,
de maniere neutre dans le spectre visible (Figure 2). Les filets étaient disposés en nappe, sur des
structures métalliques maintenues a 30 cm au dessus des plantes tout au long de leur croissance
(Figure 3).
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* Le second traitement est un triplement de la densité (30 pl.m2), obtenu en diminuant la distance
entre plantes dans un rang (4 cm au lieu de 12). Ce dispositif permet d'obtenir, a densité égale, des
interactions entre plantes plus précoces que dans | e cas plus classique d’ augmentation de la densité
par réduction de la distance entre rangs.

. Les trois derniers traitements sont des dispositifs ou I’on a resemé, aprés un certain délai, des
plantes dans les inter-rangs d'une parcelle initialement du type témoin. Trois niveaux de ces
« semis-décalés » ont été obtenus par trois intervalles de temps séparant le semis de la parcelle de
celui dans |’inter-rangs (Tableau 1). Pour ces traitements, la densité de semis est donc doublée (20
pl.m?), et le peuplement contient deux sous-populations, I'une en avance phénologiquement
(plantes dominantes), I autre en retard (plantes dominées).

Tableau 1: Décaages temporels (délai entre les semis des plantes dominantes et dominées) et décalages
phénologiques (stade des plantes dominantes au moment du semis des plantes dominées) pour |es trois traitements de semis
décalés

Traitement (année) Décalage tempordl (j) Décalage phénologique
(FV : feuilles visibles, FL : feuilles ligulées)
Dominées 1 (1997) 26 4FV,2FL
Dominées 2 (1997) 34 6FV,4FL
Dominées 3 (1996) 50 8FV,4FL
05 —
— 1lrars sup £ trans inf

valeurs relatives

longueur d'endes

Figure 2: Coefficient de transmission des filets d’ ombrage en fonction de lalongueur d'onde. Les 2 courbes sont pour
les transmitances mesurées sur chacune des faces du tissus d'ombrage. Les fléches indiquent les largeurs approximatives des
bandes de rayonnement photosynthétiquement actif (PAR), rouge clair (RC) et rouge sombre (RS).
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—_—

Figure 3 : Photographie d'un abri d’ombrage, avant la pose. Les dimensions du toit d’ ombrage sont de 2x3 m, avec
des pieds de 1m de hauteur. Les rebords du filet sont de 30 cm sur le grand coté (exposé au sud) et 40 cm sur le petit coté.

2.2.2 Conduite des essais

Les traitements ont été réalisés au cours de 2 campagnes d expérimentations, en 1996 et 1997
(Tableau 2). La conduite agronomique des essais a été similaire entre années et commune a tous les
traitements. Le cultivar Déa (Pioneer) a été semé sur un sol limoneux profond, a la station de
Bioclimatologie de Grignon (41°51° N). Les rangs étaient orientés Est-Ouest, et espacés de 80 cm
(réduits & 40 cm lors de I'implantation des semis décalés). L’ epace inter-plantes était de 12.5 cm, a
I’ exception du traitement triple densité (inter-plantes de 4 cm). Les cultures ont été fertilisées (N
140kg /ha-1) et irriguées. Le passage d'un herbicide avant le semis, et I’ arrachage manuel plusieurs
foisdurant le cycle ont permis de contrdler |e développement des adventices.

Pour chaque traitement, les dimensions des différents organes et les poids secs des plantes (voir
protocole ci dessous) ont éé mesurées a la fin de I'alongement des tiges, ains qu’'a des stades
intermédiaires du développement (Tableau 2). Les plantes prélevées au stade fina étaient des
individus marquées au stade E6, pour lesquels on a mesuré les longueurs des limbes 1 & 7 sur pied au
moment de leur ligulation. En 1996, sur le traitement témoin et ombrage, un suivis phénologique
(nombre de feuilles dont la pointe était visible, dont le col était visible et dont laligule était visible) a
été effectué sur 10 plantes, tousles2 a3 jours.

2.2.3 Mesures

A chague prélévement (Tableau 2), 10 plantes par traitement ont été disséquées, pour
déterminer les dimensions suivantes : longueurs des limbes (distance pointe-col), longueurs des
gaines, longueurs des entrenoeuds (distances entre les bases de 2 noauds), plus grandes largeurs des
limbes, diamétres des entrenoeuds et surfaces des limbes. Ces mesures ont éé faites pour tous les
phytomeéres, numérotés de bas en haut (dans la suite numéro de phytomere et rang ont le méme sens).
Les longueurs et les largeurs ont été mesurées a la regle. Les surfaces des limbes ont été déterminées
au planimetre (L1-3100, LI-COR Inc., Lincoln, Nebraska, USA) pour les prél evements intermédiaires,
et par traitement numérique de photographies pour les prélévements finaux. La section de la tige étant
elliptique, 2 diametres ont été mesurés (le plus grand et le plus petit diamétre), au pied a coulisse
électronique. Dans les résultats, le diamétre désigne la moyenne géométrique de ces 2 mesures, qui
correspond au diamétre d’un cylindre de méme section. Enfin, les poids secs ont été déterminés apres
avoir séché les plantes al’ étuve durant 48h a 80°C.
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Tableau 2 : Résumé de la conduite des différents traitements et prélévements effectués. Les différents stades de
prélévement sont, dans |’ ordre: émergence de la feuille 6 (E6), ligulation de la feuille 6 (L6), émergence de la feuille 10
(E10), ligulation de lafeuille 10 (L10) et fin de |’ alongement de latige (Fina)

Année Traitement  semis Prélévement Date prélévement final
E6 L6 E10 L10 Fina (finalongement tige)
1996 Témoin 2ma * * * * 5 aolt
Ombrage * * * 13 ao(t
Triple densité * * * * 6 ao(t
Dominées3  21juin * * * * 4 octobre
1997 Témoin 30 avril * * * 4 ao(t
Dominantes 1 * * 6 ao(t
Dominantes 1 * * 5 aolt
Dominéesl 26 mai * * * 25 ao(t
Dominées 2 3juin * * * 2 septembre

L es dimensions moyennes des organes ont été établies en compilant, rang par rang, les mesures
faites a tous les prélévements, et les longueurs des limbes 1 & 7 mesurées sur pied. Ains, suivant le
rang, la moyenne est représentative de 10 &40 mesures.

Les estimations, pour les différents traitements, du nombre total de phytomeres ont été établies
par dénombrement des entrenoeuds en utilisant les données des 2 derniers prélévements (ligulation de
lafeuille 10 et fin de croissance de la tige). Pour ces stades, I’ ensemble des entrenoeuds avait en effet
atteint une taille respectable, évitant ainsi toute ambiguité sur le nombre total.

Pour étudier lavariabilité entre traitements, et donner un apercu des effets au niveau de la plante
entiere, quatre variables ont été calculées: le poids sec total, la surface cumulée des limbes, la
longueur cumulée des entrenoeuds et la longueur cumulée des gaines. Ces cumuls concernent
uniquement les phytomeres présents au moment du préévement. C'est a dire que I’on a pas cherché,
pour les derniers prélevements, a compenser |’ éventuelle disparition des organes (limbes et gaines) de
la base de la plante. Toutefois, a ces stades (L10 et final), les disparitions ont généralement peu
dinfluence sur les cumuls, en raison des petites dimensions des premiers phytomeres.

En 1996, les températures d’ apex des traitements témoin et ombrage ont éé mesurées (détails
dans annexe 1V) pour permettre le calcul de sommes de degrés-jour dans deux conditions contrastées
(ombrage permanent et témoins) et la comparaison des rythmes de développement. Une température
de base de 10 °C a été utilisée pour ces calculs.

2.3 Reésultats

2.3.1 Variabilitéinter-annuelle

II'y a eu une importante variabilité inter-annuelle des dimensions des plantes témoins (Tableau
3). En 1997, les plantes étaient plus petites, avaient moins de feuilles et une surface de feuille cumulée
beaucoup moins importante qu'en 1996. Par contre, les poids secs des plantes n'ont pas
significativement varié entre les 2 années. Le poids sec d' une plante étant proportionnel ala quantité
de rayonnement P.A.R absorbée durant la croissance (Monteith, 1977), ceci indique que les variations
de dimensions ne sont pas directement liées & une moindre disponibilité en carbone.
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Tableau 3 : Caractéristiques des plantes témoins entre 1996 et 1997. Pour chaque variable, on indique la moyenne et
I"intervalle de confiance au niveau 95%, estimées sur 10 plantes par traitement. Le nombre de phytomére étant plus élevé en
1996, on indique également les cumuls pour les 15 premiers phytoméres du traitement de 96.

Nombre de Poids () Surface (cm?) Hauteur (cm) Longueur
phytoméres cumulée des
gaines (cm)
1996 16.2 125+7 5028+168 21048 21549
1996 n.a n.a 4862+146 18945 198+2
(15 premiers
phytomeéres)
1997 15 11449 32261192 178+4 169+5

La diminution du nombre de phytomeres, en 1997, explique en revanche presque totalement les
différences de hauteur (Tableau 3). Cette diminution indique une induction florale plus précoce (en
terme de stade de développement) en 1997, et peut s expliquer par des différences d ambiance
thermique entre les deux années durant la phase dinduction de I'apex (Kiniry et al., 1983). Il reste que,
méme en tenant compte du moindre nombre de phytoméres en 1997, il subsiste une différence
importante entre les surfaces de feuilles cumulées (30%). Une telle variation est cependant du méme
ordre de grandeur que les variations inter-annuell es observées par Thonat (1997) pour ce génotype, sur
13 ans d'essais en conditions irriguées et fertilisées. Thonat (1997) attribue cette variabilité aux
variations inter-annuelles des conditions de sécheresse de I'air, une forte demande climatique
réduisant en effet fortement les dimensions de feuilles (Ben Ha Salah, 1996; Ben Ha Salah et
Tardieu, 1996; Ben Hg Salah et Tardieu, 1997).

Etant donnée cette importante variabilité, chaque traitement sera, dans la suite du chapitre,
analysé par référence au témoin de la méme année.

2.3.2 Variation du poids sec et des dimensions globales de la plante

Le poids sec quantifie globalement la disponibilité en carbone pour les plantes et donne donc
une indication de l'intensité des compétitions dans les différents traitements (Figure 4). Comme
attendu, le traitement ombrage a conduit a un poids sec de 80% inférieur a celui du témoin, reflétant
donc parfaitement la diminution de 80% du rayonnement. Le triplement de la densité a par contre
conduit & poids sec réduit de moiti€ (et non de deux tiers). Cette compensation partielle s explique par
la plus grande efficacité d interception globale d' un couvert dense aux stades jeunes (Gosse €t al.,
1986). Les traitements de semis décalés n’ont pas eu d' effet significatif sur les poids secs des plantes
dominantes, ce qui indique que ces plantes ont trés faiblement subi la compétition des plantes
dominées. Par contre, pour tous les niveaux de semis décalés, les plantes dominées ont subi une forte,
voire extréme, réduction des ressources. Le poids sec de ces plantes n’ atteint en effet que 27, 17 et 5%
du poids sec du témoin, respectivement pour les niveaux 1, 2 et 3.

Les réductions, par rapport au témoin, de poids sec se sont toujours accompagnées de
réductions des dimensions globales des plantes (Figure 4), et ce, quelle que soit la variable
considérée (surfaces de limbe, longueurs de gaines et d’entrenoeuds cumulées). En particulier, on
n’ observe pas, comme c'est le cas lors d augmentation (méme forte) de la densité, de stabilité des
hauteurs de plantes (Sonohat Popa, 1997). Simplement, certaines variables sont moins sensibles que
d’autres a la diminution des ressources: la surface des limbes a ainsi été plus réduite que la
longueur cumulée des entrenoeuds, elle-méme plus affectée que la longueur cumulée des gaines. On
peut enfin noter que les plantes dominantes, qui N’ ont pas subi de réduction de ressource par rapport
au témoins, présentent des feuilles plus grande que celles du témoin
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Figure 4: Poids secs et dimensions globales de plantes issues de différents traitements de compétition pour la lumiére.
Les variables sont exprimées en valeurs relatives, par rapport au témoin de |’ année considérée. Les dimensions globales sont
des cumuls des dimensions individuelles des organes présents au moment du préléevement. La moyenne et I'intervalle de
confiance au seuil 95% sont estimées sur 10 plantes par traitement.
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Enfin, la compétition a conduit a une diminution modérée, mais significative (seuil 5%), du
nombre de phytoméres par plante (Figure 5). Exception faite du traitement ombrage, cette diminution
est bien corréée au poids sec des plantes en fin de croissance (Figure 5). Remarquons toutefois que le
nombre de phytomeres se détermine au moment de la transition florale, i.e. environ lorsgue la moitié
du nombre final de feuilles est visible (Tollenaar et Hunter, 1983). Le poids sec au moment de la
transition florale (ou a une date proche) n’est pas cependant disponible de fagcon homogéne pour tous
les traitements (voir Tableau 2). Cependant, hous avons pu vérifier que le poids sec fina était, sauf
pour le traitement ombrage, bien corrélé au poids sec a une date proche de la transition florade (E10
ou L6). L’ exception du traitement ombrage s explique par le fait que les ombrieres ont été posées tres
peu de temps avant la transition florale, et n’ont donc probablement pas eu le temps d’ en affecter le
déroulement
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Figure 5 : Nombre moyen de phytomeres par plante, en fonction du poids sec moyen des plantes au stade final. Le
poids sec final donne uneindication de I'intensité de la compétition.

2.3.3 Variabilitéinter-plante

Parallelement & la modification des caractéristiques moyennes des plantes, la compétition a
augmenteé la variabilité entre plantes au sein des échantillons (Figure 6). La variabilité la plus forte
concerne les poids secs; viennent ensuite les surfaces des limbes, les longueurs cumulées des
entrenoauds, et enfin les longueurs cumulées des gaines. Ce classement est le méme que celui établi
pour la sensibilité des différentes variables a la diminution des ressources: les variables les plus
affectées sont également celles qui présentent la plus grande héérogénéité. La variabilité
engendrée par la pose du filet d ombrage a été faible comparée a celles des autres traitements. Ceci
tend & montrer que la variabilité entre plantes se développe précocement et se conserve dans la suite
du développement (avant la pose du filet d'ombrage, le traitement était identique au témoin.
Alternativement, la qualité de lumiére, non modifiée dans le cas du traitement ombrage, pourrait étre
le principal facteur du dével oppement de la variabilité.
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Figure 6 : Variabilité intra-échantillon des poids secs et des dimensions globales de plantes issues de différents
traitements de compétition pour la lumiére. Les données sont normalisées par rapport a la moyenne de chaque échantillon.
Les boites de dispersion indiquent les extremums (crochets), I'intervalle inter-quartille — ie I'intervalle contenant la maitié
des observations (rectangle), et la médiane (trait horizontal). Les valeurs situées en dehors d'un intervalle égal a 1,5 fois

I"inter-quartille sont représentées par un symbole.
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2.3.4 Dynamique du développement

L’ expérimentation ombrage de 1996 a conduit a un ralentissement des rythmes d’ apparition des
feuilles exprimés en temps thermique (Figure 7). Ce ralentissement du dével oppement montre que la
compétition peut modifier les constantes phénologique (e.g. le phyllochrone) habituellement
considér ées constantes dans les modéles (Jones et Kiniry, 1986; Grant et Hesketh, 1992; Bouman et
al., 1996 ; Brisson et al., 1998).
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Figure 7 : Cinétiques d'apparition des pointes (triangles), des cols (diamants) et des ligules (ronds) des feuilles en,
fonction du temps thermique depuis I'émergence de la plante. Les symboles pleins et les lignes continues sont pour le
traitement témoin; les symboles vides et les lignes pointillées pour le traitement ombrage. La fléche indique la date du début
du traitement ombrage.

2.3.5 Variations des dimensions d organes avec la position sur latige

Un premier type d'effet de la compétition a éé laréduction des dimensions des organes, par
rapport au témoin. Pour les largeurs de feuille et les diamétres d’ entrencaud, ¢’ est le cas quelque
soit lerang (Figure 8). Pour les longueurs, les réductions ne s observent qu’a partir d un certain rang,
dépendant du traitement et de I'organe considéré (Figure 9). Sur les premiers phytomeéres, la
compétition a résulté en une augmentation des longueurs, quel que soit I’ organe considéré (Figure
9).

Les réductions de dimension sont bien corrélées aux intensités de compétition subies dans
les différents traitements. Ainsi, plus la compétition était intense (cf classement établi plus haut), plus
la réduction de dimension a été importante (Figures 8 et 9). On peut également remarquer que les
différences d’intensité de réduction en fonction du rang sont cohérentes avec I'évolution
temporelle probable de I'état trophique des plantes. Par exemple, dans le cas de I'ombrage,
I'intensité de la réduction a peu varié avec le rang, alors que dans le cas du traitement triple densité, ce
sont les phytomeres centraux qui ont été le plus affectés. Ou encore, pour les largeurs des limbes, la
réduction n'ajamais affecté les 5 premiers phytomere, i.e. ceux qui ont pu pousser avec les réserves de
la graine (Pommel et al., 1995). Ensuite, plus la compétition était précoce, plus le rang du premier
phytomere touché était petit (Figure 8). Enfin, on peut observer une certaine similarité de l'intensité
des réductions entre des organes ayant poussé au méme moment. Aing, les limbes des phytomeres 8 a
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16 présentent des réduction de largeur d'intensité équivalente aux réduction des diamétres des
entrenoeuds 5 a 16.

Les augmentations de dimensions sont également bien corrélées aux intensités de
compétition subies, mais de fagon négative : plus la compétition éait intense, plus I’ augmentation a
été forte (Figure 9). Le rang du premier phytomere montrant une augmentation de taille est également
cohérent avec la précocité de la compétition subie. Ainsi, en condition d' ombrage, le premier limbe
affecté est le numéro 6, c'est a dire la feuille qui émergeait au moment de la mise en place du filet.
Pour les gaines, ce rang est situé environ 3 rangs avant le rang du premier limbe touché (Figure 9).
Dans les autres traitements, on peut vérifier la persistence de ce décalage de 3 rangs, ce qui est
cohérent avec le fait que la croissance de la gaine a lieu aprés celle du limbe, et donc que I’ apparition
d’'un stress a un moment donné affecte les gaines de phytoméres plus &gés (i.e. a un rang plus petit).
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Figure 8: Largeurs des limbes et diamétres des entrencauds en fonction du numéro de phytomere pour les différents
traitements. La premiére colonne concerne | es traitements de 1996, la deuxiéme colonne les traitements de 1997. Les données
correspondent aux dimensions finales des organes. Les moyennes et intervalles de confiance sont estimés sur un échantillon
de 10 a40 plantes suivant le rang.
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Les différents traitements ont donc conduit a des variations trés importantes, en valeurs absolues
des dimensions des organes des différents phytoméres. Cependant, on peut observer, quel que soit
['organe, une certaine conservation des gradients ontogéniques, i.e. des fonctions décrivant les
variations de dimension en fonction du rang (Figure 10). Pour les largeurs de feuilles et les diamétres
d'entrenceuds, les fonctions gradients sont restées identiques en considérant une numeérotation des
rangs absolue. Pour les longueurs d'organes, on peut déceler un décalage de rang des fonctions
gradients vers des rangs plus petits, corréativement ala diminution du nombre de phytomere. On peut
enfin noter que les gradients de longueur entrenoeuds sont |es plus variabl es.
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Figure 10 : Gradients ontogéniques des différentes dimensions des organes pour différents traitements de compétition
pour lalumiére. Les fonctions « gradient » sont représentées par les rapports entre la dimension de I'organe de rang n par la
dimension de I'organe de rang n-1.
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2.4 Discussion

L’ ensemble des résultats peut S interpréter en considérant deux effets antagonistes de lalumiére.
Premiérement une stimulation de I’ allongement, liée a la perception d' un signal, et qui dominerait en
début de croissance, lorsgue les plantes ne se font pas d ombrages mutuels. Deuxiémement, une
réduction de I’alongement et de I’ @largissement, liée a la diminution de la ressource lumineuse, qui
prendrait progressivement le pas sur les effets stimulants.

La stimulation de I'allongement par un changement de quaité du rayonnement est un effet
connu (Ballaré et al., 1991), lié & une perception de la qualité par les phytochromes. Cependant, ce
type de réaction est habituellement reporté pour des densités faibles, dans la gamme 0.3- 10 pl/n?, et
ne s observe plus a des densités supérieures (Grant et Hesketh, 1992; Sonohat Popa, 1997; Moulia et
al., 1999). Dans notre cas, une diminution précoce de l'intensité du rayonnement, et non plus
seulement un changement de qualité, semble induire une nouvelle capacité de réaction. Parallélement,
ce changement de I’environnement lumineux modifie le moment de la transition florale, et
consécutivement le nombre de phytoméres. Comme |” ont souligné Kirby et Faris (1970), en travaillant
sur I’ orge & des densités extrémement fortes (de 50 a 1600 pl/m2), ces deux effets (augmentation des
dimensions, et avancement de la date de transition florale) sont similaires & ceux provoqués par
I"application de gibbérellines en forte concentration. Chez le mais, Evans et Poetig (1995) ont pu
montrer que les gibbérellines favorisaient la transition florale. Les effets stimulant de la compétition
semblent donc résulter d’ une modification d’'un équilibre hormonal, en réponse a la perception d'un
signa qui prend en compte la qualité et la quantité de rayonnement.

L’interprétation des réductions de dimensions comme conséquence d'une diminution de la
photosynthése (suite & la baise du rayonnement) est une hypothése classique, fondée sur la bonne
corrélation entre ces variables (Jones et Kiniry, 1986; Kropff et van Laar, 1993). Ainsi, Sonohat Popa
(1997), dans des essais a plusieurs densités, observe une diminution des largeurs et des longueurs de
limbe, d'autant plus précoce et intense que la densité est devée. De méme, Mouliaet a. (1999), a une
densité de 0.3 pl/m2, observent trés faible décroissance des longueurs d’ entrenoauds 12 a 16, aors que
dans notre étude, a une densité de 10 pl/m? (i.e. avec beaucoup moins de rayonnement disponible par
individu), cette décroissance est plus prononcée. Enfin, dans notre étude, les rangs des premiers
organes toucheés, ou les rangs des organes montrant des réductions de dimension similaires, sont
cohérents avec une analyse qualitative de I’évolution probable des conditions trophiques dans les
différents traitements.

Il reste que I hypothése trophique n’'est peut étre pas suffisante pour expliquer la conservation
des gradients. Par exemple, les variations de longueur des limbes en fonction du rang, dans le
traitement triple densité semblent mimer, a un décaage de rang prés, les variations du traitement haute
densité (25 pl/m2) mis en place par Sonohat Popa (1997). Tout semble se passer comme s le
développement S était déroulé de la méme maniére, mais en ayant commencé un ou deux rangs plus
tot. Aing, les réponses observées peuvent étre due a un fonctionnement de la plante dans un mode
différent, enclenché précocement. Alternativement, on peut auss supposer que le mécanisme
responsable des gradients ontogéniques fonctionne de fagon relative, i.e. qu’ une augmentation (resp.
diminution) a un rang puisse se répercuter aux autres rangs. Par exemple, en |'absence de croissance
secondaire, un faible diametre d'un entrenoaud de la base de la plante pose certainement des
contraintes sur la capacité d'éargissement des entrencauds supérieurs.

2.5 Conclusion

Cette étude montre clairement les limites de la modélisation classique des effets de la
compétition. Premierement, il n'y a pas de proportionnalité stricte entre surface et poids sec, ni de
réduction globale des dimensions, mais des régulations plus ou moins fortes, qui varient selon I’ organe
considéré et la position de I’organe sur la tige. Deuxiémement, il n'y a pas uniquement des effets
négatifs, certains organes étant plus grands en situation de compétition. Troisiémement, la compétition
modifie les rythmes de développement. Enfin, le développement de I'hétérogénéité n'est pas
négligeable. Par contre, on observe une stabilité des gradients de dimension le long de la tige et une
certaine corrélation des intensités des effets avec I'intensité de la compétition au moment de la
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croissance des organes. On peut donc formuler deux hypotheésespour modéliser la plasticité
morphologique du mais : (i) les conditions de climat au moment de la mise en place de |’ organe
déterminent ses dimensions, (ii) ces régulations sont contraintes par un systéme de contréle interne des
gradients. Il reste cependant difficile de quantifier les contributions respectives de ces deux facteurs a
la détermination de lataille d un organe, en |* absence d’ un modele. On se propose donc, dans la suite,
d’ aborder, par modélisation et expérimentation, ces deux hypotheses.
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3 Chapitre 3. Elaboration et évaluation d'un modéle
architectural et fonctionnel du développement du mais.

3.1 Introduction

Une premiere hypothése (proposée au chapitre 2), pour rendre compte des effets de la
compétition est de considérer le couvert comme une population de plantes, et la plante comme une
population d'organes soumis a des conditions de croissance différentes. Ce chapitre a pour objectif de
tester quantitativement cette hypothese. Cependant, tous les mécanismes de régulation du
dével oppement ne sont pas connus. Aussi, il semble pertinent, dans une premiére étape de se limiter au
processus de réduction des dimensions des organes par le carbone disponible, car on dispose pour ce
cas de modéles quantitatifs. De plus, on dispose, avec les essais densité (Sonohat Popa 1997), de
données expérimentales pour lesguels I'ensemble des effets semblent pouvoir sexpliquer par ce
mécanisme. Aussi on sintéressera ici a la modélisation de la morphogenése dans une situation de
référence, la densité agronomique, et aux modulations des dimensions d'organe liées a une
augmentation de la densité. On ne traitera donc pas du tallage (et donc de la ramification du systéme),
ni des modulations du nombre de phytoméres liées ala compétition. Par contre, on testerasi le modéle
peut rendre compte de la variabilité des réponses entre plante et entre organes d'une méme plante.
D’ autre part, nous tenterons d’ établir un modéle de morphogenése général et facilement paramétrable,
prenant en compte la variabilité génotypique de I'architecture du mais. Du point de vue du
phytoclimat, nous nous intéresserons essentiellement a la température et au rayonnement utile a la
photosynthése (PAR), ces deux facteurs étant suffisants pour mettre en oauvre un modele de
dével oppement régulé par le bilan de carbone.

Les différents points a aborder pour mettre en place le modéle sont : (1) la modélisation L-
systeme du développement du mais, (2) la paramétrisation en 3D des formes des organes, (3) la
modélisation du phytoclimat et (4) la modélisation de ses effets sur les regles de dével oppement. Nous
aborderons successivement ces points, sans pour autant donner le détail des équations utiliseées ﬁ
I'ensembl e des sources bibliographiques. Ces informations figurent en détail dansles annexes |1 et 111™
Enfin, les résultats d'évaluation du modéle seront présentés

3.2 Deéveloppement de I'appareil végétatif du mais
3.21 Analysedanslecadre L-systéme

3.21.1 Modules et processus récurrents du dével oppement

La premiere étape de modélisation L-Systeme consiste a définir les modules (i.e. les sous-unités
gui se répetent dans la structure), en fonction de I'échelle a laguelle on désire décrire le
développement. Pour notre objectif, la décomposition la plus évidente est de considérer les entités
morphol ogiques identifiées dans un phytomere (limbe, gaine et entrenocaud), ainsi que le méristeme qui
leur donne naissance: |'apex. Le développement végétatif du mais se résume alors a la répétition de
deux séquences simples : I'initiation des phytomeéres par I'apex et, au sein de chaque phytomeére, une
sequence de dével oppement des différents organes (Figure 11).

! e premier article (annexe 1) traite de la structure générale du modéle et du modéle de la morphogenése
du mais en fonction de la température. Le second article (annexe Ill) traite plus particulierement de la
modeélisation des effets de lalumiére sur la morphogenese
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Figure 11: Formalisation dans le cadre L-systéme du développement du mais. Le modéle est spécifié par la définition
de modules (encadré), et un ensemble de régles sappliquant a ces modules. La premiére regle traduit l'initiation des
phytoméres végétatifs par I'apex. La seconde est pour la transition florale. Enfin, en bas sont représentées les régles de
synchronisation des allongement dans le phytomére. La panicule placée au dessus de la fléche indique que cette régle
(allongement de I'entrencaud) ne sapplique que lorsque ce modul e est présent dans la plante.

L'initiation des phytomeres correspond au processus d'initiation des primordia par I'apex. En
rédité, il existe probablement une désynchonisation entre I'apparition du primordium foliaire et
I’ apparition des premieres cellules de I’ entrenceud (Sharman, 1942), mais ce délai est néglige ici.
Exprimé en temps thermique, le rythme d'initiation des phytomeéres est généralement considéré comme
tres régulier durant toute la durée de la phase végétative (Warrington et Kanemasu, 1983; Kiniry et
Bonhomme, 1991; Lejeune et Bernier, 1996). Une légére accélération, non prise en compte dans le
modéle, est cependant perceptible un peu avant la transition florale (Thiagargjah et Hunt, 1982). Le
déclenchement de la transition florale détermine le nhombre de phytomére produit. Bien que trés
activement éudié (e.g. Evans et Poethig, 1995), le déterminisme de ce déclenchement n’est pas bien
connu. Les conditions environnementales (température, photopériode) ont une influence légére sur le
déclenchement (+ 1 ou 2 phytomeres), mais la plus grande source de variation est génétique. Aussi, on
considére dans le modele que I'apex acquiert la capacité a effectuer la transition florale aprés avoir
initié un certain nombre de phytomeéres, dépendant du génotype. La transition devient effective soit
directement, soit aprés un délai supplémentaire induit par |'environnement (voir plus bas).

A un premier niveau d'approximation, la séquence de développement d'un phytomere apparait
comme une succession digointe d’ alongements : I’ allongement du limbe précéde celui de la gaine,
qui précede lui-méme I’ alongement de I’ entrenceud. Cette séquence se retrouve chez de nombreuses
gramineées, tels le blé (Gallagher, 1979; Kirby et al., 1994), le mais (Sharman, 1942; Siemer et al.,
1969; Hesketh et al., 1988), le sorgho (Lafarge, 1998), et I'orge (Kirby et al., 1994). En fait, la
succession des alongements n'est pas absolue : tous les organes entrent en allongement dés I'initiation
du phytomére. Simplement, les différents types d'organe restent plus ou moins longtemps dans une
phase d'allongement lente, la coordination traduisant un relais d allongement rapide des organes
(Sharman, 1942). Cette coordination s observe pour tous les phytomeres, a I'exception des 5 a 6
premiers, pour lesquels il n'y a pas d’ alongement rapide et significatif des entrencauds. D’ apres le
schéma de coordination, ces entreneouds auraient du s alonger durant la période ou I'apex était
encore végétatif, i.e. avant la transition florale. Or I’on sait que I’ apex végétatif a un effet inhibiteur
sur la croissance de la tige (Sharman, 1942; Siemer et al., 1969; Martin, 1988). On peut donc rendre
compte de |’ absence d’ allongement rapide des premiers phytomeres en considérant, a l'instar de Grant
et Hesketh (1992), qu'un entrenoeud perd définitivement sa capacité a entrer dans une phase
d'allongement rapide si, au moment de la fin de croissance de la gaine, la transition florale n'a pas eu
lieu (Figure 11).
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Figure 12: Variation de la surface des feuilles en fonction du numéro de phytomeére, pour des génotypes ayant un
nombre total de phytoméres différent. Les lignes sont pour les valeurs simulées avec notre modéle a partir du nombre total de
feuille et de la surface de la plus grande feuille. Les symboles sont pour les données de (m) Keating et Wafula (1992), (4)
Muchow et Carberry (1990), (A) Plénet (1995), (O et ®) Dwyer et al. (1992), (Q) Cooper (1979).

3.21.2 Gradients ontogéniques

Comme on vient de le voir, il n'existe pas de différences entre les phytomeres végétatifs
concernant leur composition morphologique ou leur séquence de développement. Par contre il existe
un fort gradient de dimensions d'organes de la base au sommet de la plante (Figure 9). Ces gradients
sont fonctions du génotype, mais certaines similarités peuvent étre dégagées. Par exemple pour le
cas des surfaces des feuilles (qui a été le plus éudié), les premiers phytoméres présentent des surfaces
tres similaires quel que soit le génotype (Figure 12). Puis, a un certain rang (différent selon le
génotype), un décrochement se produit, et est suivi d'une séquence de diminution des dimensions avec
le rang. Cette séguence présente, elle aussi, certaines similarités entre génotypes (taux de diminution
des surfaces). |l apparait donc possible d envisager une modélisation de ces gradients permettant de
limiter le nombre de par amétres nécessair es pour caractériser un génotype. Nous avons cherché a
établir ces modéles empiriques pour les limbes (longueur et largeur), les longueurs de gaines et les
entrenoauds (longueur et diamétre).

Il est difficile de trouver, dans la littérature, des données sur les gradients de longueur et de
largeur des feuilles, pris séparément. Par contre, de nombreuses données existent sur les gradients de
surface. Nous avons donc utilisé des gradients de surface et déduit les gradients de longueur et de
largeur en considérant des relations alométriques simples entre ces différentes dimensions (Prévot et
al., 1991). Les gradients de surface ont été modélisés sur la base d'une reformulation de la fonction
introduite par Dwyer et Stewart (1986), en ne conservant que deux parameétres sur les 5 proposés: la
surface de la plus grande feuille et le nombre total de phytomeres. Les autres paramétres de I’ équation
sont calculés a partir de relations éablies sur une compilation de données totalisant 22 génotypes,
ayant entre 12 et 30 phytoméres. La Figure 12 montre que ce modéele permet de reproduire assez
fidelement les données expérimental es pour une large gamme de génotypes.

La modélisation des autres gradients n'a pas pu étre établie sur une compilation de génotypes
auss large, en raison de larareté des données. Concernant les longueurs de gaine, nous avons établi un
modéle a partir de nos données (Chapitre 2), consistant en un systeme de droites brisées (Annexe 2,
figure 6). Une normalisation de cette relation par la taille de la plus grande gaine a permis de rendre
compte des gradients pour d'autres génotypes présentant un nombre de phytomeres similaires (14-17).
Pour les longueurs d'entrenceud, nous avons établi un modele similaire a celui du gradient de longueur
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de gaine, en utilisant une compilation de données provenant de 15 génotypes, ayant un nombre de
phytoméres compris entre 16 et 26. Enfin, concernant les diamétres d'entrencaud, seules nos données
étaient disponibles. Nous avons considéré que le diametre diminuait linéairement avec le rang, a partir
d'un diameétre basal pris comme paramétre (Figure 10).

Aufinal, gréce aces modeles, la caractérisation d'un génotype serésume a la définition de 5
paramétres. le nombre de phytomeres, la surface de la plus grande fedille, la longueur de la plus
grande gaine, lalongueur et le diamétre du plus grand entrenceud.

3.2.1.3 Etatinitial

L 'organogenese du mai's commence, a strictement parler, lors de la formation de la graine. En
effet, dans les semences, au moins 5 & 6 feuilles sont déja présentes (Juguet et al., 1986). Elles sont,
tout comme |'apex, dans un état de "dormance”. Lors de la germination, la reprise du dével oppement
concerne d'abord uniguement le radicelle, I'nypocotyle et le coléoptile (Parvez et al., 1998). C'est
I'émergence du coléoptile qui stoppera la croissance de I'hypocotyle et déclenchera la reprise de
croissance des feuilles embryonnaires (Parvez et al., 1998). D'aprés Warrington et Kanemassu (1983),
I'émergence enclencherait également lareprise de l'initiation des primordia par 1'apex.

Dans le modele, on définit donc I'émergence comme "temps zéro" de l'organogenese, en
considérant que I'état d'avancement de I'embryon & cette date est connu. Cependant, ces données ne
sont que tres rarement disponibles, et I'on sait qu'il existe une variabilité de I'éat d'avancement des
embryons assez importante entre génotypes ou au sein d'un méme génotype (Juguet et al., 1986).
Aussi, dans la pratique, les plantes embryonnaires sont simulées par le modéle, en appliquant les
regles de morphogenése depuis un stade imaginaire "apex seul".

3.2.2 Modélisation des cinétiques

3.22.1 Allongements dans |le phytomere

Nous l'avons vu, la succession des allongements dans le phytomere se résume a: initiation du
primordium, allongements lents de la feuille et de I'entrenceud, départ en alongement rapide de la
feuille (limbe puis gaine), amortissement de |'allongement de lafeuille et départ en allongement rapide
de l'entrencaud (Figure 13). Tres peu d'auteurs présentent des données permettant de paramétrer
précisément les phases d'allongement lentes, aussi, nous avons opté pour une simplification des
sigmoides par des droites brisées, qui rendent compte des phases d’ alongement rapides (Figure 13).
Cette paramétrisation nécessite 7 parametres par phytomere: un déla d'attente entre I'initiation du
phytomere et le début de I'allongement rapide de la feuille, et 3 couples vitesse/durée (1 par type
d’ organe :limbe, gaine, entrenoaud). Cependant, plusieurs auteurs ont montré que la feuille dans son
ensemble (limbe + gaine) s alonge de fagon continue, en produisant d abord mgjoritairement le limbe
puis la gaine (Khouja, 1990; Skinner et Nelson, 1994; Skinner et Nelson, 1995; Ben Haj Salah, 1996).
On peut donc considérer une vitesse d'allongement identique pour le limbe et la gaine, et ramener
ains a6 le nombre de paramétres.

Les vitesses et |es durées de croissance des organes ont été étudiées dans de nombreux travaux.
Ces variables sont fortement influencées par I’ environnement, aussi leur paramétrisation sera explicité
plusloin, lorsque nous décrirons les effets de I’ environnement sur le modéle.

Le déla entre l'initiation d'un phytomere et le début de I'allongement rapide de la feuille ne
constitue pas une variable classiquement étudiée. Par contre, on sait lafin de |'allongement des feuilles
se produit a une date proche de I’ apparition de leur ligule (Hesketh et al., 1988). On peut donc évaluer
la date de mise en alongement rapide de la feuille par soustraction de la durée d’alongement d'un
phytomere de la date de ligulation des feuilles. Pour ne pas ajouter comme paramétre d’ entrée le
rythme d'apparition des ligules, nous avons établi un modele donnant le délai en fonction du rang a
partir d'un parametre génotypique dgaintroduit : le nombre de phytomeres. Ce modéle a été établi sur
la base des cinétiques d’ allongement des organes présentées par Cao et al. (1988) et Zur et al. (1989),
pour trois régimes de température. Les délais sont exprimés en temps plastochronique, pour tenir
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compte de I’influence de I’ environnement. Par ailleurs, cette unité permettait de synthétiser au mieux
les résultats des expériences a différentes températures (voir Annexe ).

Ligulation
D Feuille

A

Délai

L ongueur

Initiation

i

Entrenoeud

v

Temps

Figure 13: Modélisation des cinétiques d'allongement dans le phytomére. Les courbes pointillées représentent les
cinétiques réelles, et les trait gras |'approximation en lignes brisées utilisée dans le modéle. La ligne grisée montre la date de
ligulation de lafeuille, pris comme repére de lafin d'allongement de la feuille et de début d'allongement de I'entrenceud.

3.2.2.2 Elargissement des feuilles et croissance en diamétre des entrencauds

Les cinétiques d'élargissement des feuilles et de croissance en diamétre des entrenceuds ont
rarement été étudiées. Nous n'avons donc pas cherché a les modéliser comme des processus
indépendants. Par approximation, on considere que la forme adulte des organes apparait au fur et a
mesure de I’ allongement. Les entrenoauds apparaissent ains directement avec leur diamétre final, et
les feuilles en allongement sont des parties tronquées des feuilles adultes. Laforme des feuilles adultes
(variation de largeur le long de la nervure) est calculée al'aide du modéle de Prévot et d (1991). Ce
modeéle nécessite en entrée la longueur et la plus grande largeur des feuilles (variables déja calculées
par notre modéle), et 3 parametres, que I'on peut considérer constants (Prévot et al., 1991).

3.2.2.3 Prise en compte des gradients ontogéniques

Les gradients de largeur de limbe et de diametre d’ entrenoeud sont directement des entrées du
modéle de cinétiques. Par contre, les gradients de longueur doivent étre exprimeés soit au travers de
durées d'allongement différentes en fonction du rang, soit au travers de vitesses différentes, soit au
travers desdeux alafais. Il n'existe pas réellement de travaux qui permettent d’ apprécier les variations
des durées d'alongement en fonction du rang, telles qu'elles ont été définies ici. Concernant les
vitesses d' allongement des feuilles, Khouja (1990), Ben Haj Salah (1996) et Thonat (1997) ont montré
qu'elles variaient peu avec le rang, pour des phytomeres compris entre les rangs 5 et 11 (sur un
génotype a 16 feuilles). Pour les vitesses d’ allongement des entrenoeuds, une certaine variation avec le
rang existe, mais est mal cernée (Morrison et al., 1994; Robertson, 1994).

Aussi, on afait I'"hypothése, dans le modéle, que les vitesses d’allongement ne variaient pas
avec le rang, et donc que les gradients ontogéniques résultaient de différences de durées
d'allongement.
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3.2.3 Développement dans|'espace

3.23.1 Principe

L' acquisition de la forme 3D d’un organe résulte d’interactions complexes entre les processus
actifs de croissance (allongement, rigidification,...) et les déformations engendrées par les contraintes
mécaniques (Moulia et al., 1994; Drouet et Moulia, 1997). Par soucis de simplification, ces processus
biomécaniques ne sont pas intégrés dans le modele. On considéere plutdt des paramétrisations de
formes statiques, statistiquement représentatives des formes observées dans un couvert, et des modeles
simples de simulation des dynamiques de mise en place.

Ainsi les entrenoauds sont représentés par un cylindre dont on connait lalongueur et le diametre.
Les gaines entourent les entrenceuds, et sont donc également représentées par un cylindre creux d'un
diamétre égal a celui de I'entrenceud qui les porte. Les limbes ont une forme plus complexe, qui varie
au cours du temps (lors du déploiement). IS sont traités par une paramétrisation de la forme adulte, et
la définition de régles de simulation de la cinématique du déploiement :

3.23.2 Paramétrisation de la forme des limbes déployés

Deux aspects de la forme des limbes ont été pris en considération: I'orientation azimutale et la
courbure des nervures centrales. L'ondulation du voile a aussi parfois été utilisée pour la modélisation
des feuilles du mai's (Espaiia, 1997; Espaia et al., 1998; Espaiia et al., 1999). Cependant, Espaiia et al.
(1999) ont montré que ce raffinement n’était pas nécessaire pour estimer convenablement le
rayonnement intercepté.

L'orientation azimutale des feuilles est issue de la phyllotaxie primaire et d éventuelles
réorientations en cours de croissance (Drouet et Moulia, 1996). Nous n’ avons pas tenu compte de cette
dynamique, mais utilisé les données de Drouet et Moulia (1996) pour définir les distributions
d azimuts finaux. A chague plante est affectée une orientation azimutale de référence, qui correspond
al'orientation du plan dans lequel se déploient les premieres feuilles. Puis, pour chaque feuille, on tire
dans une distribution datistique I'angle de déviation par rapport au plan de référence. Trois
distributions ont été établies, selon trois classes de rang. Ainsi les phytomeres du bas ont tendance a
rester dans le plan de référence, alors que ceux du haut explorent toutes les directions. Dans ce
systeme l'orientation d'une feuille & un rang donné ne tient donc pas compte de l'orientation des
feuilles précédentes.

Pour la courbure des nervures centrales, nous avons utilisé le modéele proposé par Prévot et al.
(1991). La courbure de la nervure y est décrite par un arc de parabole, une cassure et un arc d'ellipse,
et caractérisé par 7 parameétres. Nous avons directement repris les distributions de paramétre fournis
par les auteurs.

3.2.3.3 Déploiement deslimbes et simulation du cornet

Le déploiement des limbes couvre deux aspects: la forme prise par les limbes au cours du
déploiement et la détermination de la surface des limbes qui est effectivement visible. En effet, les
feuilles poussent enroulées les unes dans les autres pour former un cornet (Figure 15) qui cache
certaines parties des feuilles.

Pour le déploiement proprement dit, nous avons considéré que la forme de la nervure adulte
constituait la trgjectoire suivie par le limbe en déploiement, a ceci prés que l'angle d'insertion de la
feuille est considéré initialement vertical. L'angle d'insertion définitif est donné lorsque la feuille a
terminé son allongement, i.e. lors de sa ligulation. Ainsi, on simule la tendance des feuilles a rester
droite lorsgu'elles ont leur base engainée.

Concernant le cornet, aucune donnée quantitative sur I’ évolution de ses dimensions au cours du
développement n'existe. Nous avons considéré que la hauteur du cornet (point d'émergence des
nouvelles feuille) était donnée par la position de la ligule la plus haute. Ceci sous-estime probablement
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la hauteur réelle, mais la modélisation de la sortie verticale des feuilles compense une partie de cette
sous-estimation.

3.3 Modélisation des réponses a l'environnement

3.3.1 Modéesenvironnementaux

Deux modules de microclimat figurent dans ADEL. Le premier module permet d’ estimer, pour
chaque organe, le rayonnement recu dans la bande PAR afin de pouvoir calculer I'offre en matiére
seche. Le second module a pour but de fournir une estimation des températures des zones de
croissance des organes.

3.3.1.1 Calcul del’interception du PAR

Dans le PAR, le coefficient d’ absorption pour les végétaux est proche de 80%. Ceci signifie
guun calcul au premier ordre, sans tenir compte des rediffusions, permet d’ obtenir une bonne
estimation des éclairements. L’éclairement PAR arrivant sur les feuilles est calculé en utilisant un
algorithme développé par B. Andrieu (non publi€), fondé sur une méthode de projections multiples.
Dans un premier temps, il convient de discrétiser le ciel en un certain nombre de directions, et dy
répartir des sources lumineuses. Pour cela, le rayonnement net cumulé sur le pas de temps est d'abord
séparé en rayonnement diffus et direct, selon le modéle de Spitters et al. (1986). Le rayonnement
diffus est réparti entre 32 sources échantillonnant I'némisphere céleste. Le rayonnement direct est
simulé au moyen de sources ponctuelles représentant la course du soleil, a raison d'une position par
heure.

3.3.1.2 Calcul destempératures des organes

Chez le mai's, la plupart des zones de croissance se trouvent concentrées dans la zone apicae de
latige. Lors de la montai son, certaines zones de croissance (entrenoeuds) peuvent se trouver assez loin
de I’ apex, mais leur température reste similaire a celle-ci (voir Annexe 1V). Les besoins de calcul de
température sont donc limités a la détermination des températures d'apex. Un modele spécifique
est nécessaire car latempérature de |’ apex peut présenter des écarts importants (10°C) par rapport a la
température de I'air mesurée a 2m (Céllier et al., 1993). La principale cause est que la plante, en son
début de croissance, est plus influencée par la température du sol. Nous avons repris le modéle de
calcul de latempérature d apex de Cellier et a. (1993), modifié par Guillioni (1993) et Guillioni et al.
(2000). 1l a été congu pour n'avoir en entrée que la hauteur de I’ apex et les variables météos horaires
mesurées en station automatique. Dans un premier temps, la température du sol est calculée. Ensuite,
le modéle simule un profil micrométéorologique des caractéristiques de I'air entre O et 2 m
(Température, humidité, vent). Enfin, le bilan d’ énergie de |’ apex est résolu. Le modéle est calé pour
un apex situé a I’ombre des feuilles, ¢'est a dire ne recevant pas de rayonnement direct. Dans notre
modele, | éclairement direct calculé par le modéele de rayonnement est également introduit dans le
calcul du bilan. Ce modéle a été validé par les auteurs pour un couvert de faible LAI.

3.3.2 Effetsdelatempérature

La température a pour principa effet de contrdler les vitesses de déroulement des différents
processus. Elle ne change pas le schéma de développement et les synchronisations présentées plus
haut. Elle peut, par contre, avoir un effet sur la terminaison des processus, et donc modifier certaines
caractéristiques architecturales, telles le nombre de phytomeres ou les dimensions des organes.

3.3.2.1 Effetssur lesvitesses

Les effets de la température sur les vitesses sont en général bien documentés dans la littérature.
Nous avons cherché a compiler les différentes données pour chague processus, sans entrer dans une
démarche de généralisation des réponses a la température pour tous les processus.
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Concernant le rythme dinitiation des primordia, nous avons repris la fonction éablie par
Warrington et Kanemasu (1983) a partir d'expérimentations sur 18 régimes de température. Cette
fonction décrit la réponse a la température par une courbe curvilinéaire (polynéme de degré 3), assez
caractéristique : la vitesse augmente d'abord lentement avec la température, augmente ensuite plus
rapidement, atteint un maximum (a To) et décline rapidement.

Concernant la vitesse d'allongement des feuilles, nous avons retenu un modele de réponse a la
température sensiblement différent. Nous avons repris les résultats récents de Ben Haj Salah (1996),
qui a montré que, dans une large gamme de température la réponse de la vitesse & la température était
une fonction linéaire de la température. Selon ces auteurs, la tendance de la vitesse a baisser aux
environs de I'optimum serait plutét liée a l'influence de facteurs variant de facon corrélative avec la
température, tel le déficit de vapeur saturante de l'air. Ainsi on considére dans le modéle que la vitesse
d'allongement sobtient par différence entre une vitesse potentielle, qui varie linéairement avec
la température, et des effets négatifs additifs liés aux autres variables de I'environnement.
L'utilisation d'une réponse linéaire a la température permet de définir la vitesse potentielle
d'allongement des feuilles comme une constante exprimeée en degré-jour (base 9.8°C).

Concernant la réponse de la vitesse d'allongement des entrenceuds, trés peu d'informations
étaient disponibles. Nous avons donc considéré que cette réponse était la méme que pour les feuilles.
Par contre, feuilles et entrenoauds ne salongent pas, pour une température donnée, a la méme vitesse.
Aussi, lavitesse d'allongement des entrenceuds sobtient par multiplication de la vitesse d’ allongement
desfeuilles par un coefficient constant (0.4).

3.3.22 Effetssur |'architecture de la plante

La température a une influence sur le déclenchement de la transition florale et peut conduire a
une augmentation modérée (+1 ou +2) du hombre de phytoméres végétatifs initiés. Nous avons inclus
cet effet dans le modéle en utilisant une fonction empirique calculant, durant une phase dite
d’induction, le nombre de ces phytomeres "supplémentaires’ en fonction de la température et de la
photopériode (Grant, 1989).

La température a également une influence sur les dimensions finales des organes. En fait, chez
le mai's, seules les hautes températures, proches de I'optimum et au-dela, produisent des réductions de
dimensions (voir Annexe Il). Si la croissance se déroule dans une gamme de température en-dega de
I'optimum, les dimensions restent stables. Ces effets peuvent se modéliser dans le cadre de I’ approche
proposé par Ben Ha Salah (1996). Le principe est de considérer que, pour un organe, I'arrét de
['allongement intervient aprés un intervalle de temps physiologique fixe (durée constante),
exprimeé en degré- jours. Ceci revient a considérer que I'écoulement des degré-jours représente le
vieillissement physiologique de I'organe, et que |'allongement s arréte a partir d'un certain &ge. Aing,
pour des températures en-deca de I'optimum, la vitesse d'allongement reste a son potentiel, et la
longueur de I'organe n'est pas modifiée. Par contre, toute réduction de la vitesse potentielle au cours de
['allongement induit une diminution de lataille finale.

3.3.2.3 Bilan

Finaement, les divers modeles permettent d’ établir, a partir de 5 paramétres génotypiques
(Longueur du plus grand limbe, de la plus grande gaine, du plus grand entrenceud, nombre total de
feuilles), un calendrier du développement en temps thermique (Figure 14). Ce calendrier défini les
périodes d’ alongement potentielles de chaque organe, I’ allongement n’ étant complétement réalise que
S la vitesse demeure durant cette période a son optimum. Les fluctuations de températures
n’'influencent pas les durées des périodes d’'alongement, mais peuvent les décaler dans le temps. En
effet, le rythme dinitiation des primordia et le délai entre I'initiation et le début d'allongement du
limbe ont une réponse curvililinéaire a la température, et ne sont donc pas des constantes en temps
thermique. Cependant, pour des températures comprises entre 9 et 25°C, les variations induites dans
I'échéancier seront négligeables.
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Une lecture verticale de I’ échéancier (Figure 14) montre quels sont les organes simultanément
en croissance au cours du temps, et donc I'existence de compétition plus ou moins grande entre
phytomeéres suivant le rang.
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Figure 14: Calendrier des croissances simulé par le modéle pour la variété Déa. Les barres indiquent les périodes
d'allongement des différents organes. Les pointillées longs sont pour la période entre I'initiation du primordium et le début de
I'allongement du limbe, les barres en gras pour la période d'allongement du limbe, les pointillées courts pour I'allongement de
lagaine et les lignes pour la période d'allongement de |'entrenoaud.

3.3.3 Reégulation de la croissance selon le bilan de carbone

3.3.3.1 Principe

L'idée de la régulation des croissances par le bilan de carbone consiste a évaluer, au cours du
développement, s la croissance en masse de la plante permet de soutenir le développement de la
plante, tel qu'il se déroulerait en conditions non limitantes (Jones et Kiniry, 1986). Dans le cas ou la
ressource est limitante, les processus de développement sont modifiés pour guster I'offre et la
demande. C'est a dire que I'on se place par rapport a un développement de référence (ou potentiel) que
I'on cherche aréguler.

Par souci de simplification, nous n’avons pas cherché a appliquer ce bilan al’ échelle de chaque
organe. Le calcul du bilan de carbone est réalisé al’ échelle de la plante entiére. Ainsi, on calcule un
taux de satisfaction global des besoins (Mollier, 1999), en faisant le ratio entre |’ offre en carbone et la
somme des besoins. Si e taux de satisfaction est supérieur a 1, la croissance n'est pas limitée par le
rayonnement. Si le taux est inférieur a 1, le développement est régulé pour gue la croissance effective
de chague organe soit égale au produit du taux de satisfaction par sa demande.

Ce mode de calcul permet d’économiser une modélisation des transferts de carbone dans la
plante, ou la définition de priorités de répartition. En revanche, il prend en compte, pour chaque
phytomére, les variations des conditions locales de développement, définies par le nombre
d’organes en concurrence avec lui (Figure 14) et le rayonnement intercepté par la plante a cet
instant.
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3.3.3.2 Calcul del'offre et dela demande

Les demandes sont calculées a partir des augmentations de surface ou de volume des organes,
qui sont des fonctions de la température. On évalue ensuite les besoins minimum en matiére séche
structurale pour créer ces volumes ou ces surfaces. Pour cela nous utilisons 2 paramétres : la masse
surfacique structurale des feuilles (p.) et la masse volumique structurale des entreneouds (0,). Les
valeurs choisies pour ces coefficients sont celles d’ organes en croissance du traitement ombrage (voir
Chapitre 2) : p, = 36.1 gm? p, = 15500 g.m>. Elles sont significativement plus faibles que celles
reportées habituellement, mais sans doute plus proches de la notion de besoin structural minimal.

Pour calculer I'offre, nous avons appliqué au cas de plantes individuelles, et pour un pas de
temps court, |’ approche proposée par Monteith (1977) pour simuler la croissance d'un couvert. C'est &
dire que la production de matiere seche est donnée par multiplication de I’ éclairement PAR par une
constante.

3.3.3.3 Reégulation des dimensions

L'ajustement de I'offre a la demande peut se faire soit par une diminution des largeurs (ou
diamétres) des organes en croissance, soit par une diminution des vitesses potentielles d’ alongement
pour le pas de temps. Au vu des observations faites au chapitre 2 et dans I'étude de Sonohat Popa
(1997) sur la densité, les largeurs des feuilles et les diamétres des entrenceuds sont touchées plus
précocement et plus fortement que les longueurs d'organes. Nous avons donc cherché un systéme de
regles de régulation qui reproduise ces tendances. Les différentes valeur des parametres sont inspirés
des résultats de Sonohat Popa (1997)

Pour les entrencauds, dans un premier temps seul le diametre est gjusté. Le diamétre ne peut
cependant pas descendre sous une valeur seuil, fixée & 75% de la valeur potentielle. Si la réduction de
diametre est insuffisante pour équilibrer I’ offre et la demande, |a vitesse d'allongement est réduite. Une
possibilité de réversihilité existe : s I'offre devient excédentaire et que le diametre courant n'est pas a
savaleur de référence, I'excedent est utilisé pour faire grossir I'entrencaud. Par ce mécanisme artificiel
(I'entrencaud grossit et mincit en continu), on effectue une intégration des conditions trophiques sur
toute la période d'allongement. Les réductions des vitesses d'allongement ont par contre des effets
irréversibles, car la durée de période d'allongement en temps thermique reste fixe.

Pour les fedilles, le principe est le méme, la plus grande largeur des limbes jouant le réle du
diamétre des entrenoeuds. La valeur seuil de réduction de largeur est de 60 % de la valeur potentielle.
Le mécanisme de réversibilité existe également (gjustement continu de la plus grande largeur), avec
une condition cependant : la plus grande largeur ajustée ne peut étre inférieure ala largeur de la base
du morceau de feuille dgaen place.

3.4 Résultats
3.4.1 Evaluation du modéle de plante.

34.11 Développement

Une premiére évaluation du modéle consiste a vérifier la cohérence de la synchronisation du
développement. Cet aspect a été vérifié en comparant les rythmes d'apparition des feuilles, les profils
de densité volumiques de feuilles et e nombre de feuilles visibles simultanément en croissance, par
rapport a différentes données de lalittérature (voir annexe I1). Ces vérifications ont montré que ADEL
simulait de facon correcte le développement, mais sous-estimait le nombre d'organes visibles en
croissance simultanément. Le modele simule également trés bien I'évolution du taux de couverture du
sol en fonction du LAI. Ceci permet d'avoir une certaine confiance sur I'estimation de I'interception du
rayonnement par les plantes. Finalement, la comparaison visuelle, a différents stades de
développement, entre des ssimulations du modele et des dessins effectués par Ledent et a. (1990),
résume que globaement le développement 3D de la plante est simulé de fagon réaliste (Figure 15).
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Figure 15: Comparaison de dessins et de simulations de la morphologie du mais (cv Déa) a 4 stades de
développement : 6, 8, 12 et 13 feuilles ligulées. Les dessins sont repris de Ledent et al. (1990), avec |'autorisation de |'éditeur
(Service Information du Ministére de I'Agriculture, Bruxelles).

3.4.1.2 Allocation de la matiére séche structurale

L'alocation de la matiére seche, dans le modele, est directement liée au nombre d'organes
simultanément en croissance. La répartition de la matiere séche structurale entre feuilles et tiges
évolue donc au cours du temps, en fonction de la coordination du développement. La matiére séche
totale accumulée par une plante est, quant a elle, directement fonction de la quantité de rayonnement
intercepté. L'évolution temporelle du ratio matiére seche structurale allouée aux feuilles sur matiere
seche totale, est donc une fonction complexe de la synchronisation du développement et de I'évolution
de la capacité d'interception du rayonnement au cours de la croissance. Cependant, de telles fonctions
sont classiquement utilisées dans des modéles de fonctionnement simples pour relier I'évolution du
LAl a l'accumulation de la matiére séche. Elles sont calées empiriquement, a partir d'un suivi
simultané de la matiére seche et du LAI (e.g. Maas 1993a et b). La Figure 16 compare la fonction
calée par Maas (1993b) avec celle simulée par ADEL pour des couverts de densité similaire. La
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similitude des deux courbes indique que le modele simple d’alocation de la matiére séche introduit
dans |le modéle présente une certaine validité.
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Figure 16 : Evolution temporelle de la fraction de matiére séche structurelle allouée aux feuilles. La ligne pleine est
celle simulée par le modéle pour un couvert de densité 5pl.m2. Laligne pointillée est la fonction gjustée par Maas (1993)sur
des données expérimentales (densité 7 pl/m?) lors d'une calibration d'un modéle de répartition des assimilats

3.4.2 Simulation dela compétition

3.4.2.1 Smulations des effets de la densité sur |es dimensions

Pour tester le modele de limitation de la croissance par le carbone disponible, ADEL a été
utilisé pour simuler le développement de plantes & 3 densités différentes. Malgré une sous-estimation
systématique des surfaces, probablement liée & une sous-estimation des tailles potentielles, ADEL rend
compte des différentes tendances (Figure 17). En particulier, il simule le correctement le rang a partir
duquel il y alimitation de la croissance (précocité de la compétition), et rend compte des différences
dintensité des stress en fonction du rang (évolution de I’intensité de la compétition). Ces smulations
confirment donc qu'une partie de la variabilité des effets de la densité, entre les phytomeéres, est
bien liée a des différences du microclimat dans lequdl ils se sont développés. Par contre le modéle
ne simule pas la régularité de la variation des surfaces en fonction du rang. Ceci peut étre attribué a
I'approximation linéaire de la croissance des feuilles, qui résulte en des a-coups brutaux de I'évolution
des relations source-puits. Ces décrochements peuvent auss signifier que dautres facteurs
interviennent dans la régulation des dimensions, pour assurer la conservation des gradients
ontogeéniques.
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Figure 17 : Surfaces des feuilles en fonction du numéro de phytomeére simulées (lignes) et observées (symboles), a 3
densités. Les données observées sont de Sonohat Popa (1997) pour le cultivar Déa.

3.4.2.2 Développement del’ hétérogénéité

Le modéle sest montré capable de smuler le développement d'une certaine hétérogénéité
entre plantes. Par exemple, la Figure 18 montre I'évolution du poids sec de 4 individus, a deux densités
(5 et 25 pl/m?). Le modele smule bien le fait que la densité accroit le développement de
I'nétérogénéité (Daynard et Muldoon, 1983). Pour la densité de 25 pl/m?, en fin de simulation (fin de
croissance de latige), la dispersion des poids autour de la moyenne est de I'ordre de 15%. Cette valeur
peut étre considérée comme réaliste, car elle se situe entre la dispersion (mesurée au chapitre 2) du
témoin (10 pl/m?) et celle du traitement triple densité (30 pl/m?). Les plantes étant initialement toutes
au méme stade de développement, |'apparition de I'hétérogénéité résulte du positionnement
aléatoire desfeuilles des plantes au cour du développement.
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Figure 18 : Simulation des cinétiques individuelles d'accumulation de la biomasse pour 4 plantes a deux densités. Les
lignes pointillées sont pour ladensité de 5 pl/m?, les lignes continues pour la densité de 25 pl/m2.
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3.5 Discussion

Le modéle éaboré ici congtitue un premier cadre dintégration explicite de l'organe au
peuplement. Les modéles de fonctionnement d'organes proprement dits sont principalement adaptés
d'approches existantes; la nouveauté est de les faire fonctionner en tenant compte des interactions avec
tous les autres organes du peuplement (nombre de phytomeéres en compétition avec Iui, rayonnement
réellement intercepté par la plante). Les premiers résultats du modéle sont encourageants et
démontrent I'importance de considérer de facon explicite les interactions entre plantes, mais aussi de
veiller a obtenir un schéma de développement réaliste. En particulier, la coordination des croissances
apparait comme un déterminant essentiel pouvant expliquer pourquoi certains phytoméres sont plus
sensibles aux effets de la compétition que les autres.

La capacité du modele a simuler, de fagon réaliste et a partir d'un petit nombre de paramétres, a
lafois la cinétique de développement 3D des plantes et I'évolution des conditions micro-climatiques,
permet d'envisager une application originale : I’aide a I'inter préation d'expérimentations. L'idée
consiste a utiliser des mesures expérimentales, généralement obtenues a pas de temps discrets, pour
caler le modéle et, par simulation, accéder a des informations "en continu" sur le systéme. En
particulier, il devient possible de considérer les variables du phytoclimat (y compris a I'échelle de
I'organe), parfois impossibles a obtenir expérimentalement. Une premiére application de ce type adga
pu étre mis en cauvre a Grignon (Andrieu et Sohbi, pers. comm.) pour étudier I'influence de la densité
sur la largeur des feuilles. Dans ce travail, la largeur a pu étre reliée a la quantité de rayonnement
interceptée par certains phytomeres durant la période d'allongement de la feuille. La qualité des
corrélations et lasimplicité de laloi de réponse obtenue sont trés encourageantes quant al'avenir de ce
type d'application. Encore une fois, pour ces applications, la modélisation des coordinations des
croissances (Figure 11) congtitue le point central du modéle

Cependant, dans la perspective du raisonnement de la compétition, plus que I'améioration du
schéma de coordination, le principa facteur limitant du modele semble plutdét concerner la
modélisation de la détermination des dimensions des phytoméres. En effet, nous avons introduit dans
le modéle la notion de potentialité de croissance, et montré qu'elle sapplique bien pour simuler les
effets d’une augmentation de la densité a partir d'une densité de référence. Par contre cette notion
devient délicate a utiliser dans le cas général des effets de la compétition décrits au chapitre 2. Aingi,
elle ne permet pas, par nature, de prendre en compte un effet quelconque daugmentation des
dimensions, sauf a définir un nouveau potentiel. La seule alternative est de considérer de fagon plus
déterministe I'arrét de I'allongement des organes et |a formation du potentiel de vitesse d'allongement.

3.6 Conclusion

La transposition, dans une approche architecturale et fonctionnelle, de modeles existant a
permis de smuler de fagon réaliste, et avec peu de paramétres, des effets important de la compeétition,
non simulés auparavant : le développement de la différentiation sociale et la modification des positions
relatives des organes dans la plante. La qualité des premiers résultats obtenus conforte I'idée que la
modification des gradients de dimensions avec le rang résulte non pas de régulations élaborées a
I"échelle de la plante entiere, mais plutét de réponses indépendantes des différents phytomeres a
I’environnement qu’ils ont expéimenté au cours de leur développement. La coordination des
croissances et la représentation 3D actuellement introduites simulent correctement |’ évolution des
conditions de I’ environnement, tant endogene (nombre de phytomeéres en concurrence simultanément)
gu’ exogéne (interception du rayonnement). Elle permet aussi d'envisager une utilisation immédiate du
modeéle pour l'aide a l'interprétation d'expérimentations. Par contre, la modélisation des réponses des
phytomeéres, actuellement basée sur la notion de régulation d'un développement potentiel, n'est
manifestement pas suffisante pour rendre compte de la plasticité morphologique des plantes en
situation de compétition. Il nous semble donc important d'investir en priorité sur le déterminisme des
dimensions des phytomeéres.
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4 Chapitre 4. Recherche d'une modélisation mécaniste des
processus mor phogénétiques.

4.1 Introduction

La recherche dune modélisation plus mécaniste des processus morphogénétiques, et en
particulier de ceux impliqués dans la formation des gradients, se justifie pour pouvoir aborder un
model e capable d'expliquer de facon large les effets de la compétition. Une modélisation dans le cadre
d'une réduction de potentialités prédéfinies (chapitre 3), ne rend en effet compte que d’ une partie des
effets observés au chapitre 2. De plus, I'analyse des travaux sur le développement du mais semble
montrer |'existence de liens forts entre les durées d'allongement des organes, |'apparition des organes,
et les coordinations dans le phytomere (Hesketh et al., 1988; Skinner et Nelson, 1994). On se propose
dans ce chapitre d'approfondir ces aspects, au moyen d'une analyse de I'allongement des entrenoauds.
Le choix de ce processus se justifie par le fait qu'il est un des processus le moins bien connu et un des
plus importants a considérer pour la modélisation de la compétition. Notre démarche a consisté a
suivre finement et individuellement les cinétiques d'allongement des entrenceuds, pour déterminer a
quels facteurs ou quelles variables pouvaient expliquer les différences de tailles observées entre les
différents phytoméres. Nous avons également suivi ces cinétiques d'allongement sur le traitement
ombrage présenté au chapitre 2, pour analyser I'origine des variations de dimensions entre traitements.
Enfin, nous avons porté une attention particuliere aux dates d'apparition des organes pour déceler
d'éventuels liens avec la cinétique. En particulier, nous nous sommes intéressés a |'apparition des
ligules et des cols des feuilles, cet événement semblant corrélé avec le départ en alongement rapide
des entrenoauds (chapitre 3).

Cestravaux ont fait I'objet de 2 articles (annexes |V et V), auxquels on pourra se référer pour les
détails expérimentaux et la présentation compl ete des résultats.

4.2 Matériels et méthodes

4.2.1 Expérimentations

Les données utilisées ici ont été majoritairement acquises au cours des expérimentations au
champ de 1996 (traitements témoin et ombrage, décrits au chapitre 2). Rappelons que I'ombrage a
significativement modifié les longueurs des entrenoauds individuels (Figure 9), et également ralenti les
rythmes d'apparition des organes (Figure 7). Une expérimentation complémentaire a cependant été
nécessaire pour établir avec précision les dates d'émergence et d'apparition des cols. Réalisée en 1999,
cette expérimentation a éé conduite de fagon similaire au traitement témoin de 1996 (on pourra se
référer, pour plus de détails, al'annexe V).

Pour chague traitement, nous avons suivi les cinétiques d’ allongement des entrenceuds sur 10
plantes de fagon non destructive (Figure 19). La technique a consisté & mesurer au cours du temps les
distances verticales entre deux cols successifs. A I'apparition d'un col, cette distance augmente du fait
de I'allongement conjoint de la gaine et de I'entrenoaud, mais trés rapidement elle traduit directement
I'allongement de I'entrencaud seul (voir Annexe IV). Néanmoins, en raison de cette période de co-
alongement, la méthode ne permet d'obtenir les cinétiques d'allongement des entrencauds qu'a partir
du moment ou ils atteignent une longueur d'environ 5 cm. Aussi, pour le traitement témoin, des
mesures complémentaires ont été effectuées par radiographie aux Rayons X pour suivre le début de
I'allongement. Ces mesures ont permis d'obtenir des cinétiques depuis le stade 1 mm environ, mais
pour un nombre plus limité de phytomeres.
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Figure 19: Cinétiques (en temps thermique) d'évolution des différences de hauteurs entre cols pour les expériences
témoin (a) et ombrage (b). En (a), les symboles sont pour les entrenoeuds des rangs 6 & 17. En (b) les rangs 6 & 15 sont
représentés. Laligne pointillée indique, en (a) les distances entre cols au moment de la fin de croissance de lafeuille.
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Les dates d'apparition des pointes, des cols et des ligules ont également été suivies sur les deux
traitements. Les dates d'émergences des cols ont également été calculées, en utilisant les mesures
(effectuées en 1999) sur la morphol ogie des gaines. L'émergence désigne le moment ou le col entre en
contact pour la premiére fois avec la ligule de la feuille engainante; alors que I'apparition a lieu au
moment ou le col devient visible, lorsguil atteint le sommet du tube formé par la feuille enroulée

(Figure 20).
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Figure 20: Localisation des points d'émergence et d'apparition du col de la feuille engainée sur une feuille engainante.
Lafeuille engainée étant en phyllotaxie opposée, son col va émerger au point le plus bas de laligule de la feuille engainante.
L'apparition du col se produiralorsqu'il aura atteint le"V" formé par I'enroulement de la feuille engainante.

4.2.1 Gestion des effets de la température

Latempérature des zones de croissance des entrencauds d'une plante par traitement a été suivie
en continu pour pouvoir caculer I'écoulement du temps thermique (base 9.8 °C). Ceci a permis
d'analyser les cinétiques de d'allongement en fonction du temps thermique, c'est a dire correction faite
des fluctuations de vitesses dues a la température. On fait donc implicitement I'hypothése que I'on se
situe, pour les deux traitements dans une gamme de température ou celle-ci n'a pas d'autre influence
sur le processus d'allongement que le contrdle de sa vitesse.

4.2.2 Analyse

L es cinétiques ont été analysées comme une succession de phases digointes (Figure 21). Quatre
phases peuvent étre distinguées : une phase exponentielle, une phase de transition, une phase
d'allongement linéaire, et une phase finale de diminution progressive de la vitesse d'allongement. Bien
gue courte, la phase de transition se distingue assez nettement de la phase exponentielle (rupture assez
prononcée de la pente en coordonnées semi-logarithmiques). Cependant, la briéveté des phases de
transition et de fin d'alongement n'a pas permis de pousser trés loin leur caractérisation. Aussi, on
présentera ici essentiellement les résultats concernant les deux autres phases (exponentielle et
linéaire).

Certains résultats présentés ici font référence a des dates repéres définies lors de I'analyse pour
homogénéiser des comparaisons. On définit ainsi la date x1, l'intersection de la droite de régression
avec |'axe des abscisses; et la date x2, intersection de la droite de régression avec la droite horizontale
d'ordonnée lalongueur finale de I'entrenceud (Figure 21).
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Figure 21: Schéma de principe montrant les différentes phases distinguées dans la cinétique d'allongement des
entrenoauds. Les dates repéres utilisés dans I'analyse des phases d'allongement sont également figurées. x; est I'intersection de
la droite de régression gjustée sur la phase de croissance linéaire avec I'axe des x. X, est I'intersection de la droite de
régression avec la droite horizontale d'ordonnée lalongueur finale de I'entrenoaud

4.3 Résultats

4.3.1 Phaseexponentielle

L'analyse des coefficients de régression montre qu'il n'existe aucune différence significative
entre phytomeres des vitesses d'allongement relatives durant cette phase. C'est a dire que, malgré le
gradient ontogénique existant pour les phytomeres suivis (10 & 16), il n'est pas possible a ce stade de
les différencier du point de vue de leur vitesse d'allongement. Par ailleurs, nous avons pu montrer, en
extrapolant le modele exponentiel, que le stade "entrenoaud 20 microns' (i.e. composé d'une seule
couche cellulaire) correspondait, pour tous les rangs, & une date trés proche de l'initiation du
primordium foliaire. La partie de la tige formée par les entrenceuds en phase exponentielle apparait
donc comme une entité en extension, dans laquelle les rapports entre les longueurs des différents
entrenoauds restent fixes et représentatives du délai séparant leur initiation.

Pour tous les phytoméres du témoin, lafin de la période exponentielle montre un synchronisme
étroit avec le moment ou le col de ce phytomére atteint la ligule du phytomere qui I'entoure (i.e.
I'émergence). Dans le cas du traitement ombrage, nous n‘avons pas d'estimation directe de la date de la
fin de la phase exponentielle (le suivi commence au début de la période linéaire). Cependant, par
construction (et nous avons pu le vérifier pour le traitement témoin), X; est une date proche de lafin de
la phase exponentielle. Il appardit que, malgré les différences existant entre traitement dans les dates
d'émergence des cals, la synchronisation avec x; est maintenue (Figure 22). Ces ééments constituent
un fort faisceau de présomptions en faveur de I'hypothése d'un déclenchement del'arrét de la phase
exponentielle par I'émergence des cols. L'importance du délai, pour certains phytoméres, entre
I'émergence et I'apparition des cols nous permet daffirmer que c'est bien I'émergence et non
I'apparition qui est synchrone de lafin de la phase exponentielle.

46



Chapitre 4 : Processus morphogénétiques

*
n |
—
(&)
S
@
S
2
o
= n
S —
(]
©
o
S
‘O
IS
>
zZ n -
og

{ T T T \
200 300 400 500 600

Temps thermique depuis I'émergence de la plante (°Cj)

Figure 22 : Rangs des phytomeéres atteignant la date x1 ou ayant le col émergé en fonction du temps thermique pour
les expériences témoin et ombrage. Les symboles sont pour les dates x1, les lignes pour les dates d'émergences des cols. Les
symboles pleins et laligne pleine sont pour le témoin, les symboles vides et laligne pointillée pour I'ombrage

4.3.2 Phaselinéaire

Durant la phase linéaire, par contraste avec la phase exponentielle, les vitesses d'allongement
présentent des variations significatives et importantes, entre phytoméres au sein dun méme
traitement, et entre traitements (Figure 23). Aucun événement particulier n'a pu étre associé avec
I'arrét de cette phase. Les durées de cette phase, estimées sur le traitement témoin, sont peu variables
entre les phytomeres 6 a 10 d'une part, et entre les phytomeres 11 a 14 d'autre part, mais difféerent entre
ces deux groupes. La mgjeure partie de la longueur de I'entrenoaud éant acquise durant la phase
linéaire, il en résulte que la vitesse d'allongement reproduit en grande partie les variations des
longueurs finales (Figure 9). Ce résultat vaut aussi pour le traitement ombrage, et les relations de
proportionnalité entre vitesse et tailles finales sont les méme pour les deux traitements (Figure 24):
une premiere relation prévaut pour les phytomeéres les plus bas (6 a 9), une seconde pour les
phytomeres les plus haut (> 11). La vitesse d'allongement en phase linéaire appar ait donc comme
une annonce precoce, et assez fidéle, de la capacité de I'entrenceud a réaliser un certain
allongement.
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Figure 23 : Vitesses d'allongement durant la phase linéaire en fonction du numéro de phytomere. Les points sont des
moyennes pour 10 plantes et les barres représentent les intervalles d'erreur au niveau 95 %. Les symboles pleins et les lignes
sont pour le témoin, les symboles vides et les lignes pointillées pour le traitement ombrage
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Figure 24: Vitesse d'dlongement en phase linéaire en fonction de la longueur finale des entrenoeuds. Les symboles
pleins sont pour le témoin, les symboles vides pour le traitement ombrage. Les lignes relient les phytomeéres selon leur rang,
par ordre croissant. Les fléches indiquent le phytomere 6. Les lignes pointillées sont |es droite de régressions entre la vitesse
d'allongement et lalongueur de I'entrencaud, pour les phytoméres inférieurs (y=0.016 x) et supérieurs (y=0.011 x)

48



Chapitre 4 : Processus morphogénétiques

4.3.3 Lien entrelesdeux phases

Malgré les fortes différences existant entre les deux phases décrites précédemment, il a été
possible, sur le traitement témoin, de trouver un lien entre I'une et |'autre. |1l apparait en effet que les
variations de longueurs entre rang alafin de la période exponentielle (émergence du col) reproduisent
particulierement bien les variations des longueurs finales (Figure 25). Méme sil n'est pas exclu que
cette corréation soit fortuite, celle-ci peut aussi indiquer que la capacité d'un entrenceud a réaliser
un certain allongement (et corrélativement a sallonger a une certaine vitesse) dépende en
grande partie du temps qu'il a passé en phase d'allongement exponentielle.
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Figure 25: Longueur finale des entrencauds (symboles pleins), et longueur des entrenceuds a la fin de la phase
exponentielle (symboles vides), en fonction du numéro de phytomeére.

4.4 Discussion

Il est intéressant de faire le paraléle entre les phases d'alongement décrites ici et la mise en
place de la zone de croissance des entrenoauds décrite par Martin (1988). La phase d'allongement
exponentielle correspondrait assez bien a la phase I'entrenoaud est entierement méristématique, i.e. la
phase durant laquelle I'allongement se fait par multiplication des cellules (I'allongement et la division
cellulaire sont coordonnés de sorte que la longueur des cellules reste constante). La rupture du taux
d'allongement (également notée par Martin), au début de la phase de transition, semble correspondre
au moment ou les cellules de la partie distale du méristéme entrent en allongement rapide. La phase
linéaire peut sinterpréter comme la phase ou le nombre de cellules matures produites est plus ou
moins compensé par celui des cellules entrant en allongement (Skinner et Nelson, 1995), I'amortit de
fin de croissance résultant de |'épuisement des cellules du méristeme. Dans ce cadre, la corréation
entre longueur finale, longueur au moment de I'émergence et vitesse en phase linéaire
sinterpréte par lefait que plusle méristéme mis en place (par division) est long, plus grande est
sa capacité d'allongement en terme de vitesse et de longueur .

Lareation entre vitesse et taille finale est apparue variable entre les phytomeres du haut et du
bas de la plante, mais identique entre les deux traitements. Ceci implique, mathématiquement, que les
durées d'allongement exprimées en degrés-jour soient, al'intérieur d'un méme groupe de phytomeres,
des constantes. Si le mécanisme liant vitesse et taille finale était effectivement stable pour une large
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gamme de conditions, il ne serait pas impossible de prédéfinir ces constantes. La vitesse
d'allongement, quant a elle, ne semble pas prédéfinie, mais fonction du moment ou I'entrenocaud entre
en alongement rapide. Ces résultats contrastent donc fortement avec le choix que nous avons fait au
chapitre 3 de considérer la vitesse d'alongement comme une constante et dimputer aux durées
d'allongement le gradient ontogénique. Cependant, |'existence de constantes de temps thermique entre
traitement ne remet pas fondamentalement en cause les modéles fondés sur un échéancier de temps
thermique pour I'analyse d'expérimentations a posteriori.

Dans I'nypothese ou la fin de la phase exponentielle est effectivement provoquée par
I'émergence du col, la longueur finale d'un entrenceud serait essentiellement fonction de la
longueur du tube formée par la gaine qui I'entoure. La comparaison des longueurs d'entrenceuds et
des gaines rend au moins quaitativement plausible cette hypothese (cf chapitre 2). Il résulterait que les
variations de longueurs d'entrencauds provogquées par la compétition seraient moins liées & une
limitation du carbone qu'a l'influence directe de la taille des gaines dans lesquelles ils se sont
développés. Un mécanisme similaire pourrait exister aussi pour le déterminisme des longueurs de
feuille. On sait en effet quiil est possible d'allonger artificiellement les feuilles en retardant |'apparition
de leur pointe a la lumiere a I'aide de gaines artificielles (Davies et al., 1983; Wilson et Laidlaw,
1985).

D'autre part, plusieurs travaux semblent montrer que |'apparition des pointes des feuilles a la
lumiére peut avoir un réle de déclencheur de processus. Ainsi, Parvez et a. (1998) ont montré que
I'apparition du coléoptile déclenchait une stimulation de la croissance des premiers phytomeres.
Malvoisin (1984), sur blé, et Skinner et Nelson (1994), sur fétuque, ont observé une synchronisation
entre |'entrée en allongement rapide des limbes d'un phytomere et I'apparition de |a pointe du limbe du
phytomeére précédent. Enfin, la corrélation forte existant entre le rythme d'initiation des primordia sur
I'apex et le rythme d'apparition des pointes, ne permet pas d'exclure I'hypothese d'un contréle de I'un
sur I'autre (Hay et Kemp, 1990; Kiniry et Bonhomme, 1991; Kirby et al., 1994; Nemoto et al., 1995).
Cependant, dans notre cas, il est clair que c'est I'émergence et non I'apparition du col qui est
susceptible de déclencher I'allongement rapide. Bien que I'émergence puisse Saccompagner de
modifications de I'environnement lumineux, d'autres signaux peuvent lui étre associés. D'une part,
I'émergence représente I'entrée dans une atmosphéere moins protégée que celle régnant dans la gaine.
D'autre part, la ligule est un tissu sécréteur de substances lubrifiantes (Chaffey, 2000), et peut donc
transmettre directement un signal par contact avec le col.

45 Conclusion

Ce chapitre démontre I'existence de liens ou de corrélations fortes entre I'émergence des
organes hors du cornet et le déterminisme de leur longueur, de leur vitesse d'allongement et du
déroulement de leur cinétique d'allongement. Il invite & considérer que les "potentialités’
d'allongement des organes ne sont pas prédéfinies, mais se déterminent au cours du développement,
par le jeu de I'influence des organes en place sur I'apparition des organes en croissance. Ceci pourrait
expliquer en partie pourquoi les gradients ontogéniques de longueur présentent de telles similitudes
entre différents génotypes, et auss comment la plante parvient a préserver des variations "continues'
des dimensions avec le rang. 1| semble donc finalement possible de traiter la formation des gradients
ontogéniques comme la récurrence, au cours du dével oppement, du méme processus. Dans ce sens, les
résultats de ce chapitre confortent I'approche L-systeme du dével oppement.
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5 Discussion Générale

Les résultats de ce travail invitent a revoir I'hypothese faite dans les modéles mécanistes de
compétition (Jones et Kiniry, 1986; Grant et Hesketh, 1992; Kropff et van Laar, 1993) d'une
dépendance directe de la morphogenése a la disponibilité en carbone, et donc au seul partage des
ressources. |l était d§ja établi que certaines plantes pergoivent, gréce aux systemes phytochromes, la
présence des autres plantes et réagissent par une stimulation de la croissance en hauteur (Badlaré et al.,
1991; Bdlaré, 1999). Les résultats du chapitre 4 semblent montrer que la mor phologie des organes
dga en place influent auss directement sur les potentialités d'allongement des organes en
croissance. Aussi, la stimulation de I'allongement d'un seul organe (réaction active), pourrait, par
réactions en chaine, induire un alongement supplémentaire des autres organes, de facon passive.
Inversement, plus tard dans le développement, la réduction de dimension d'un phytomeére du fait d'une
baisse des ressources peut induire la réduction des potentialités de croissance des nouveaux
phytoméres, avant que ceux-ci ne soient réellement confrontés & un mangue en carbone. Enfin, méme
dans e cas d'une diminution des dimensions (e.g. les largeurs de feuill e et les diametres d'entrencauds),
il est possible que la régulation interviennent avant le manque de ressources. En effet, la diminution
des largeurs de limbe avec la densité, simulée au chapitre 3 par une insuffisance en carbone, a pu étre
ré-interprétée, avec notre modele, par Sohbi et Andrieu (non publié). Selon leurs résultats, la largeur
serait directement liée ala quantité de rayonnement intercepté par la plante au moment de laformation
delafeuille, sans qu'il soit nécessaire de faire appel au bilan de carbone. L es effets de la compétition
sur la morphogenese des plantes semblent donc devoir sSenvisager bien plus comme des
réactions actives et anticipées des plantes que comme des consequences directes de la limitation
des ressources. Méme si ce raisonnement est encore en grande partie spéculatif, il semble nécessaire
de refaire la part des choses entre les effets réellement liés a un manque de carbone, et ceux liés a des
processus plus fondamentaux du développement. Ainsi, en modélisation de la compétition, il semble
donc important de revoir la prévalence de la modélisation de I'acquisition des ressources par
rapport a celle des autres processus du développement.

D’ autre part, les résultats du chapitre 4 montre |'importance de considérer les processus de
croissance des organes dans leur intégralité, et de ne pas se limiter ala modéisation des périodes
ou la croissance a des effets directement visibles sur la morphogénése. Par exemple, la plupart des
modeles considérent actuellement non pas le processus d'allongement des feuilles, mais celui de leur
émergence hors du cornet (Stapper et Arkin, 1980; Jones et Kiniry, 1986; Muchow et al., 1990;
Stewart et Dwyer, 1994). Ces modéles ne prennent donc pas en compte la phase d’ allongement lente,
alors que celle ci est déterminante pour |’ établissement des potentialités de croissance. Lafarge (1998)
a également montré que des stress hydriques appliqués durant la phase d' alongement lente du limbe
avaient des effets plus importants en terme de réduction de longueur que des stress appliqués durant la
phase de croissance linéaire.

Findement, et paradoxalement, considérer dans le détail le développement complet de
chacun de organes simplifierait la modélisation de la plasticité morphologique des plantes. Une
premiére raison est que, conformément aux idées de I’ approche L-Systéme, |e dével oppement du mai's
semble pouvoir se résumer a quelgques processus fondamentaux simples, qui se répetent au cours du
temps dans un contexte qui évolue. Par exemple, le mécanisme de contr6le des dimensions
d'entrencauds par les gaines semble pouvoir expliquer les gradients de longueurs d'entrenceuds.
Deuxiemement, ce type de modele apparait suffisasmment robuste pour expliquer les variations de
dimensions dans des situations de compétition contrastées (e.g. ombrage 80% et témoin). Ainsi, par la
mise en cauvre de cette démarche, peut-on espérer modéliser et gérer I'importante variabilité des effets
de la compétition, par exemple d'une méme adventice sur un génotype (Cousens, 1985); ou encore
expliquer pourquoi les relations de dominance varient selon le couple d'espéces étudié (Hill, 1977).
Troisiémement, considérés al’ échelle des organes, les processus morphogénétiques peuvent présenter
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une certaine généricité, et faciliter ainsi la modélisation d'autres espéces. Les premiéres comparai sons
que nous avons pu faire entre nos résultats et une étude détaillée de la morphogénése du blé (These S.
Ljutovac), sont de ce point de vu tres encourageantes Dans le cadre d'applications de ces modéles pour
le raisonnement des systémes cultures/adventices, cette propriété de généricité est particuliérement
intéressante, les adventices éant beaucoup moins bien connues que les plantes cultivées (Assemat,
2000). Enfin, les processus morphogénétiques donnent un cadre dinterprétation des variables
morphol ogiques observées (e.g. lecture des gradients de dimension). Ceci peut permettre, en séection,
de mieux définir quels sont les caractéres de la plante quil faut rechercher pour améliorer leur
compétitivité. Par exemple, notre analyse montre que les vitesses potentielles d'allongement des
entrenoauds ne sont pas une caractéristique purement génétique, mais qu'un moyen de contréler leur
alongement peut ére de rechercher plutdt la capacité des génotypes a allonger leurs gaines
précocement. Encore une fois, ceci est particuliérement important dans le cas des systemes
hétérogenes, ou les facteurs a prendre en compte dans la sélection des variétés sont multiples
(Tollenaar, 1989; Kropff et van Laar, 1993; Bastiaans et al., 1997; Lanning et al., 1997).
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6 Conclusion et Perspectives

L'objectif de la these était le développement d'une approche mécaniste de modélisation de la
compétition, c'est a dire capable de ssimuler la dynamique de la répartition des ressources entre
individus au cours du temps. Il apparéit que, pour y parvenir complétement, la variable clef reste la
compréhension des mécanismes par lesquels la plante adapte sa morphogenése a I'environnement
gu'elle percoit. Ces mécanismes semblent moins liées aux conséquences directes de la diminution des
ressources, qu'a la perception de signaux et a de petites modifications de processus simples du
développement, qui par réaction en chaine peuvent aboutir & des changements complexes de la
morphologie. La mise en évidence de ces mécanismes généraux, semble étre nécessaire avant
d'envisager, dans la pratique, la mise au point dun modele capable daider au raisonnement de
stratégies innovantes. L'approche de modélisation du développement basée sur les L-systémes
constitue assurément un moyen dy parvenir. Dans I'immédiat, le modéle élaboré dans cette thése
constitue une aide précieuse pour l'aide a l'interprétation d'expérimentation, y compris d'essais de
compétition, et constitue un cadre d'intégration des processus, de |'organe au peuplement.

L es perspectives et |es suites possibles de ce travail peuvent se regrouper en trois grands types.

Premiérement, il est possible de chercher avaloriser et aaméliorer le modele élaboré au chapitre
3, en conservant le méme niveau d’ empirisme. Nous avons déa mentionné I'intérét que présentait le
modéle pour la simulation dexpérimentations et I'aide a I'interprétation en recherche. Plus
généralement, la possibilité de simuler la dynamique 3D du développement du mai's et le microclimat
local peut étre valorisé pour servir de support a la modélisation d’autres systémes. Par exemple,
modéliser le développement d'agents pathogenes en interaction avec la croissance des plantes.
L'éendue de ces applications dépend en partie des variables du phytoclimat que I'on est capable de
modéliser. Actuellement, un couplage a dga été réalise avec un modéle de microclimat lumineux
prenant en compte les rediffusions multiples (Chelle, 1997; Chelle et al., 1997; Chelle et Andrieu,
1998). En particulier ce modéle permet le calcul des rapports rouge clair/rouge sombre en tout point
du couvert. Il est donc possible d'envisager I'analyse des processus de photomorphogenese. Le calcul
des autres variables du phytoclimat font I'objet de recherches actives a Grignon (M. Chelle).
Concernant le modéle de plante, plusieurs voies damélioration sont également possibles. D'une part,
sur la base des résultats présentésiici et les travaux effectués ailleurs sur les phases d'allongement des
limbes (Thonat, 1997; Lafarge, 1998), il semble possible, dans un futur proche d'obtenir un modéle
détaillé déecrivant I'ensemble des phases d'allongement des organes. D'autre part, il serait intéressant
d'améliorer la modélisation de I'apparition des feuilles hors du cornet, car cette variable est facilement
mesurable et peut donc constituer un bon moyen de calage du modéle. Pour cela, il faut envisager une
modélisation réaliste du cornet, i.e. comprendre comment les feuilles s enroulent puis se déroulent lors
de leur dével oppement.

Deuxiemement, ce travail incite a poursuivre la recherche des déterminismes des processus
morphogénétiques. Il est tout d'abord possible de sintéresser au déterminisme des tailles finales sur le
mal's, et en particulier celui des feuilles. Une voie serait de chercher & comprendre les relations entre
développement végétatif et développement reproducteur. En effet, la relation existant entre la position
delaplus grande feuille et le nombre total de feuilles, indique au moins que latransition florale a aussi
une influence sur ce gradient. Ensuite, un challenge important peut étre de modéliser la croissance
d'axes tres spéciaisés (e.g. I'axe d'épis) par les mémes régles de développement. Une premiére
tentative de ce type a été faite par Perthuis (1997), pour modéliser la sexualisation des axes chez le
mais, sur la base de notre modéle. Il serait également intéressant de comparer les mécanismes trouvés
pour la modélisation de I'appareil végétatif du mais sur d'autres espéces de graminées et a étudier
d'autres mécanismes, tel le tallage. Plus fondamentalement, il serait intéressant de considérer plus
précisément le fonctionnement des zones de croissance, pour établir par quel mécanisme sétablit la
corrélation entre taille de la zone de croissance, vitesse d'allongement et potentialité de croissance.



Conclusion et perspectives

Enfin, dans la perspective de la réalisation d'un modéle de fonctionnement de culture plus
complet, il semble nécessaire d'envisager le couplage de notre modéle, essentiellement centré sur le
développement, avec ceux décrivant les autres aspects du fonctionnement (photosynthése, transferts
des assimilats, fonctionnement hydrique...). Ceci peut se faire a plusieurs niveaux. D'une part, le
couplage peut simplement consister en I'ajout ou I'amélioration de fonctions pas ou mal prises en
compte actuellement. Par exemple, il peut étre intéressant dintroduire une modélisation plus réaliste
des processus de photosynthese. De méme, notre modéle pourrait ére couplé avec le modéle de
dével oppement racinaire développé par Mollier (1999). Un second niveau de couplage est de chercher
a fare le lien avec des modeles de croissance et de développement basés sur le fonctionnement
hydrique et azoté. Dans ce cas, il sera probablement nécessaire de partir dune version du modéle
fondée, non plus sur I'échéancier de croissance, mais sur les processus €l émentaires du dével oppement.
Il peut étre également nécessaire de repenser aors au cadre d'implémentation du modele. Dans tous les
cas, la modélisation architecturale et fonctionnelle du développement nous semble étre une voie
prometteuse d'intégration et de valorisation des connai ssances.
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treatment on elongation patterns (publié dans Annals of Botany).
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