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« Le manguier porte et défend un secret formidable.

Est-ce dans son feuillage d'un vert sombre et comme orageux que réside son
mystere?

Est-ce au bout de ses racines puissamment ancrées dans la nuit?

Est-ce dans sa ramure trapue, vétue d'une écorce écailleuse et grise?

Dans sa séve résineuse, rouge ainsi que le sang?...

Non: c'est dans ses fruits que le manguier abrite, avec sa raison d'étre, son énigme
et le sens de son destin. ..

Nourries de pluies et de soleils, meurtries par les cyclones, mordues par le caillou
des gamins en quéte d'un godter acide, ces grappes ont résisté, défendues moins
par leur force que par une vertu invisible.

Plus tard elles vont mfirir et, si on ne les gaule, elles tomberont d'elles-mémes,
offrande spontanée de pulpes et de baumes, parmi les roses des plates-bandes.
Mais a présent elles sont hantées patiemment modelées par le génie ténébreux des

croissances. »

Respiration de la vie

Robert Hedward Hart
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Résumé

L’objectif de cette thése est d’étudier la croissance et le développement du manguier
(Mangifera indica L.) en lien avec un facteur exogene, la température, et plusieurs facteurs
endogénes architecturaux de type structurel (topologie) et temporel. Les études sont menées a
I’échelle de I’organe (I’axe végétatif, ses feuilles et I’axe florifeére) et de la succession des
axes (végétatifs ou floriféres) sur plusieurs cycles de croissance. A la premiere échelle, 1’étude
met en évidence une relation allométrique négative entre la vitesse relative de croissance,
positivement reliée a la température, et la durée de croissance de 1’organe. Cette relation est
commune entre les trois organes et les deux cultivars étudiés. Par ailleurs, des mode¢les de
segmentation montrent que les stades phénologiques classiquement admis sont caractérisés
par des vitesses absolues de croissance contrastées. Cette approche met en évidence des
asynchronismes entre 1’axe végétatif et ses feuilles. A la seconde échelle, I’effet des facteurs
architecturaux sur le développement est analysé pour quatre cultivars. Nos résultats montrent
de fortes interactions entre certains facteurs structurels (ex. position de 1’axe, apicale vs.
latérale) ou temporels (ex. date d’apparition), et des caractéristiques développementales
qualitatives (ex. occurrence de la floraison), quantitatives (ex. nombre d’inflorescences) ou
temporelles (ex. date de floraison). Ces résultats font ressortir une « mémoire de 1’effet
architectural » qui se propage d’un cycle de croissance aux suivants. Nos études multi-
échelles permettent de quantifier les parts respectives des facteurs endogénes et exogenes

contribuant aux variations phénotypiques (incluant la plasticit¢) du manguier.

Mots clefs : architecture, asynchronisme, croissance, développement, Mangifera indica L.,

modélisation, phénologie, température, variation phénotypique.



Summary

The aim of this work is to study mango (Mangifera indica L.) growth and development in
relation to an exogenous factor, temperature, and to endogenous factors, whether structural
(topology) or temporal. The study is carried out at two scales: the organ (vegetative axis, its
leaves, and reproductive axis) and the succession of axes (vegetative or reproductive). At the
first scale, there was a common negative allometric relationship between the relative growth
rate, positively related to temperature, and the duration of growth of the organ. This
relationship is common between the three organs and the two studied cultivars. Otherwise,
segmentation models reveal that the phenological stages classically studied are characterized
by contrasted values of absolute growth rate. This approach shows asynchronisms between
the axis and its leaves. At the second scale, the effect of endogenous factors on mango
development is investigated for four cultivars. Our results reveal strong interplays between
some structural (e.g. axis position, apical vs. lateral) or temporal (e.g. date of burst) factors,
and qualitative (e.g. occurrence of flowering), quantitative (e.g. number of inflorescences) or
temporal (e.g. date of flowering) developmental traits. These results highlight a “memory of
the architectural effect” which spreads from one growing cycle to the followings. Our
multiscale study enables to quantify the respective contributions of endogenous and

exogenous factors to the phenotypic variations (including plasticity) of mango.

Keywords: architecture, asynchronism, development, growth, Mangifera indica L., modeling,

phenology, phenotypic variation, temperature.
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|. Introduction

l. Introduction

1. Cadre général

A T’heure actuelle, le changement climatique est une réalit¢é indiscutable. L’IPCC
(« Intergovernmental Panel on Climate Change ») prévoit une augmentation des températures
de 1.8 a 4.0°C associée a des variations des précipitations (diminution probable d’environ
20% des précipitations dans la plupart des régions continentales subtropicales) pour la période
de 1990 a 2100 (IPCC, 2007). Face a une modification de leur environnement, les organismes
a faible mobilité comme les plantes montrent une trés forte capacit¢ d’ajustement via la
plasticité phénotypique. Cette plasticité peut s’observer sur différents caractéres relatifs a leur
croissance (ex. la taille de la feuille, la vitesse de croissance) et a leur développement (ex. la

date de floraison, la durée des stades de développement).

Tous les organes d’une plante résultent des processus de croissance et développement (Bell,
1991). Face aux perspectives de réchauffement du climat, il est important d’avoir une
meilleure compréhension de ces deux processus ainsi que de leur plasticité en réponse aux
variations de température. La longévité de la graine, la phénologie, la durée de vie de la
feuille et les températures de réponse de certains processus métaboliques font parti des
caracteres les plus étudiés en réponse aux changements climatiques (Nicotra et al., 2010).
Parmi ces caractéres, les événements phénologiques sont d’une trés grande importance
(Korner & Basler, 2010). En effet, 'impact d’une augmentation des températures sur la
phénologie des plantes serait direct via, par exemple, un avancement de la date de floraison.
Cette évolution pourrait mener a des problémes écologiques liés par exemple a une apparition
plus tardive des insectes pollinisateurs ou des variétés pollinisatrices dans le cas des

pollinisations croisées (Legave et al., 2009).

En région tempérée, la phénologie des plantes est déterminée en grande partie par la
température. En effet, les températures froides induisent une sorte de remise a zéro
phénologique des plantes. Ceci a pour conséquence un débourrement quasi-synchrone des
plantes d’une méme espéce a l’arrivée du printemps. A l’inverse, en zone tropicale et
subtropicale, des asynchronismes phénologiques intra-spécifiques, i.e. des plantes d’une
méme espece, tendent & montrer une certaine indépendance entre la phénologie des plantes

tropicale et la température (Borchert et al., 2005).
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Ces asynchronismes intra-spécifiques sont observés a 1’échelle inter-arbre mais aussi intra-
arbre. Ils sont le reflet d’une importante plasticité phénotypique et indiquent une bonne
capacité d’adaptation des plantes tropicales (Valdez-Hernandez et al., 2010). Le fait que ces
asynchronismes soient présents a I’échelle intra-arbre montre qu’il existe des facteurs propres
a I’individu qui régissent sa phénologie et donc son développement. Des QTL (Quantitative
trait loci) relatifs aux dates de feuillaison et de floraison ont d’ores et déja €té mis en évidence
(Bradshaw & Stettler, 1995; Celton et al., 2011). Néanmoins des asynchronismes intra-arbres
ne peuvent pas s’expliquer par des variations génétiques. Avant de m’intéresser a des analyses
fines de type génétique ou physiologique, j’ai décidé de suivre une approche plus globale de
type morphologique. Certaines études ont suivi la piste de facteurs reliés a ’architecture des
arbres. Elles ont montré que les bourgeons en position distale le long d’un axe (niveau
structurel) avaient une croissance (organe plus grand) et aussi un développement
(débourrement et floraison précoces) favorisés (Lauri, 2007). D’autre part, I’age des axes
végétatifs (niveau temporel) a été déterminé comme un facteur important influengant le
rythme de croissance du litchi (Costes, 1995). Néanmoins, peu d’études ont considéré

I’influence de facteurs architecturaux sur la croissance et le développement des plantes.

Le manguier est I’espéce modele qui a été choisie dans le cadre de cette these pour plusieurs
raisons :

- Sur un plan socio-économique : la mangue est le 5™ fruit le plus produit au
monde avec 39 millions de tonnes produites en 2010 selon la FAO (« Food and
agriculture organization »).

- Sur un plan biologique : le manguier est un arbre caractérisé par de forts
asynchronismes végétatifs et reproducteurs a I’intérieur d’'un méme arbre (Chacko,
1986). De plus, le manguier est une culture pérenne, ce qui permet d’étudier sa
croissance et son développement sur plusieurs années successives.

- Sur un plan expérimental : la culture du manguier en zone tropicale et
subtropicale permet d’étudier sa croissance et son développement sur une longue
période car ces événements ont lieu presque tout au long de 1’année.

- Sur un plan scientifique : les travaux déja réalisés sur le manguier, par
exemple concernant les facteurs affectant I’induction de la floraison, posent un cadre

intéressant pour 1’approche architecturale que nous développons ici.
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2. Objectifs

Ce travail de thése porte sur trois objectifs principaux :

(1) Identifier dans un premier temps 1’influence de la température sur la croissance
et le développement du manguier. Cette influence est considérée a 1’échelle de I’organe pour
I’axe végétatif, ses feuilles et 1’axe de I’inflorescence. Pour parvenir a cet objectif, la
croissance est étudiée a travers plusieurs parametres de croissance: la durée de la phase de
croissance, la taille finale de 1’organe, la vitesse absolue de croissance, et la vitesse relative de
croissance. Le développement des organes est lui étudié a travers la durée des stades de

développement.

(i)  Etudier la coordination entre la croissance et de développement des organes en
prenant en compte I’effet de la température sur ces deux processus. Comme pour 1’objectif
précédent, ce travail est mené a I’échelle de I’organe pour I’axe végétatif, ses feuilles et I’axe
de I’inflorescence. Pour parvenir a cet objectif, nous cherchons a mettre en évidence des
stades intégrateurs qui permettent de prendre en compte a la fois les mesures objectives de la
croissance (vitesse absolue de croissance) et les observations morphologiques composant les

stades de développement.

(i11))  Identifier quels sont les facteurs endogénes architecturaux structurels
(topologie) et temporels (timing de la mise en place de I’architecture) qui influencent la
croissance et le développement du manguier, et quantifier leurs effets. La croissance est
¢tudiée a travers les quatre paramétres de croissance décrits précédemment, pour les trois
mémes organes (axe végétatif, feuilles et axe de I’inflorescence). Le développement est
considéré a une échelle plus macroscopique de succession des axes végétatifs et floriferes sur
plusieurs cycles de croissance. Trois types de caractéristiques développementales sont
étudiées: qualitatif (ex. occurrence de la floraison), quantitatif (ex. nombre d’inflorescences)

et temporel (ex. date de floraison).

Ces travaux apportent une meilleure compréhension des processus de croissance et de
développement ainsi que de leur coordination chez le manguier. Ils permettent d’expliquer
grace a des facteurs endogenes, structurels et temporels, et exogeénes une partie de la forte

variation phénotypique observée chez les arbres en région tropicale et subtropicale.
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Dans un premier temps, les concepts majeurs utiles a la compréhension de cette thése sont
définis dans le chapitre II. Le chapitre III présente le manguier et fait 1’état de 1’art des
recherches déja effectuées. Le chapitre IV décrit plus précisément le contexte de cette these.
Le cinquieme chapitre détaille les résultats obtenus concernant: (i) D’influence de la
température sur la croissance et le développement du manguier ; (ii) la coordination entre les
processus de croissance et de développement; (iii) D’effet des facteurs endogenes
architecturaux sur la croissance et le développement du manguier. Ce chapitre V est composé
de quatre articles scientifiques (Chapitres V-1-A, V-2, V-3-B & V-3-C), dont un issu d’une
communication a un colloque (Chapitre V-3-B), et de deux sous-parties présentant des
résultats complémentaires détaillées de maniere indépendante (objectifs, matériels &
méthodes, et résultats & discussion) (Chapitres V-1-B & V-3-A). Le dernier chapitre est
consacré¢ a la discussion et aux perspectives (Chapitre VI). La bibliographie liste toutes les
références citées dans cette thése sans reprendre celles utilisées et déja référencées dans les
articles. Enfin, les annexes sont présentées indépendamment et détaillées en trois sous-

parties : objectifs, matériels et méthodes, et résultats.
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ll. Concepts et définitions

Dans le chapitre précédent, certains termes ont été utilisés dans un contexte général. Dans ce

chapitre, les termes importants pour la compréhension de cette thése sont définis.
1. Croissance et développement

A. La croissance

I1 existe plusieurs notions liées au terme « croissance ».

La croissance « quantitative »

- L’augmentation de volume et de poids quantifie la croissance de l'organisme
(Guinochet, 1965).

- La croissance est 'augmentation irréversible de la masse qui résulte de la division
et de I'expansion cellulaire (Campbell & Reece, 2004).

- La croissance est le phénoméne biologique d’augmentation de la taille avec le
temps (Karam, 2009).

La croissance définie vs. indéfinie
La croissance des plantes est indéfinie car elle se poursuit tout au long de leur vie
(Campbell & Reece, 2004).

La croissance primaire vs. secondaire

La croissance primaire donne naissance a la structure primaire des plantes
(allongement des racines et des pousses) grace aux méristtmes primaires. La
croissance secondaire ajoute du volume aux plantes (augmentation des diamétres)
grace aux méristémes secondaires (Campbell & Reece, 2004).

La croissance continue vs. rythmique

La croissance rythmique est définie par une alternance de temps d’activité et de
temps de repos, assez réguliere pour qu’apparaisse une périodicité. La périodicité
peut se manifester soit dans I'espace et dans le temps, soit dans I'espace ou dans le
temps (Champagnat et al., 1986).

Dans cette thése, le terme croissance est utilisé en référence a la croissance dite

« quantitative », c'est-a-dire a I’augmentation continue de la taille avec le temps.

L’évolution de la croissance est souvent modélisée par une fonction sigmoidale. En effet, de
nombreuses plantes annuelles, et des organes de plantes annuelles et pérennes (ex. la feuille)
montrent une courbe de croissance de forme sigmoidale. Trois phases primaires sont alors
détectées : une « phase logarithmique », une « phase linéaire » et une « phase de sénescence »
(Fig. 1II-1). Pendant la phase de croissance logarithmique, la taille augmente

exponentiellement avec le temps. Pendant la phase linéaire, ’augmentation de la taille est
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constante et généralement maximale. La phase de sénescence est caractérisée par une

diminution de la vitesse de croissance.
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Figure II-1. Une courbe sigmoidale de croissance presque idéale et I'évolution de sa vitesse de
croissance en forme de cloche. La courbe de vitesse (b) est la dérivée premiére (la pente) de la
courbe de croissance totale (a) (Salisbury & Ross, 1985).

B. Le développement

Il existe plusieurs notions liées au terme « développement ».

Le développement « discret » dans le temps

- Le développement désigne I'ensemble des modifications morphologiques
successives (ex. germination, floraison, fructification) qui se manifestent au cours de
la vie végétale (Guinochet, 1965).

- Le développement est défini par une série d’événements identifiables résultant de
modifications qualitative (ex. germination, floraison) ou quantitative (ex. nombre de
feuilles, nombre de fleurs) de la structure de la plante (Bonhomme, 2000).

- Le développement est la somme de toutes les modifications qui élaborent
graduellement le corps de I'organisme (Campbell & Reece, 2004).
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- La succession des stades de développement (ex. pousse juvénile a pousse
mature) est sous la dépendance de facteurs génétiques et environnementaux.
(Campbell & Reece, 2004).

- Les processus de développement impliquent la différenciation, c'est-a-dire un
changement d’état (ex. la germination de la graine) (Trudgill et al., 2005).

Développement = croissance + différenciation
- Le développement est défini par les processus de croissance et de différenciation
de cellules individuelles en tissus, organes, et organismes (Salisbury & Ross, 1985 ).
- Le développement d’un organisme dépend des activités intégrées de la croissance
et de la différenciation (Steeves & Sussex, 1989).

Dans cette thése, le terme développement est utilis¢é pour caractériser un phénomene
« discret » dans le temps. Le développement est ici considéré a plusieurs niveaux : qualitatif
(ex. occurrence de la floraison), quantitatif discret (ex. nombre d’inflorescences) et temporel
(ex. date de la floraison). Par ailleurs, nous considérons aussi les stades de développement
afin de caractériser le développement a 1’échelle de 1’organe. Un stade de
développement définit la période du développement d’un organe caractérisée par la présence

ou ’apparition d’éléments ou de caractéristiques morphologiques spécifiques.
C. Les relations entre croissance et développement

La croissance et le développement sont souvent étudiés séparément, alors qu’en réalité ces
deux processus sont tres liés (Fig. II-2). Il serait donc intéressant de mettre en place une

démarche intégrative permettant d’étudier croissance et développement de facon simultanée.

- Bien que le plus souvent corrélatifs, croissance et développement sont deux séries
de faits dont I'étude peut étre dissociée et conduite séparément. On peut voir des
plantes pousser avec vigueur tout en restant incapables de fleurir ; inversement, on
observe des plantes qui fleurissent trés rapidement aprés la germination avant
d’avoir eu le temps de pousser (Guinochet, 1965).

- Toute approche du développement d'un végétal ligneux aura a rendre compte de la
croissance "en train de se faire" (Crabbé, 1987).

- Il est vrai que séparer croissance et développement est un peu artificiel car ces

deux phénoménes sont connectés (ex. la croissance implique souvent I'apparition de
nouveaux tissus) (Bonhomme, 2000).
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Figure lI-2. Schéma montrant la simultanéité de la croissance et des processus de développement
(Crabbé, 1987). ro : rosette, pc : pousse courte, 1v : pousse a 1vague de croissance, 2v : pousse a 2
vagues de croissance, ce : pousse a croissance continue.
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2. L’architecture des plantes

A. Caractéristiques structurelles et temporelles de l'architecture

L’architecture des plantes intégre une composante structurelle et temporelle. La phénologie
des plantes caractérise en partie la composante temporelle de 1’architecture (ex. dates de mise

de place des pousses, dates de floraison).

- L’architecture d’une plante repose sur la nature et 'agencement relatif de chacune
de ses parties ; elle est, a tout moment, I'expression d’'un équilibre entre des
processus endogénes de croissance et des contraintes extérieures exercées par le
milieu (Edelin, 1984).

- L’architecture d’'une plante définit I'organisation dans I'espace des composants de
la plante. Cette organisation change avec le temps. A un instant donné, I'architecture
d’'une plante peut étre définie par des informations topologiques (connections entre
les composants) et géométriques (forme, taille, orientation et localisation dans
'espace des composants) (Godin et al., 1999).

B. Le modéle architectural

Le concept de modele architectural a été introduit par Hallé & Oldeman en 1970 a la suite de
l'observation de la structure et du mode de développement des plantes tropicales. Il représente

I’expression du programme de développement endogéne de la plante.

- Le modéle architectural repose sur I'observation de quatre caractéres : le mode de
croissance (rythmique vs. continue, définie vs. indéfinie), le mode de ramification
(monopodiale vs. sympodiale, proleptique vs. sylleptique), la différenciation
morphologique des axes (orthotropie vs. plagiotropie) et la position de la sexualité
(latérale vs. terminale) (Hallé & Oldeman, 1970 ; Edelin, 1984 ; Barthelemy, 1988).

- Le modéle architectural est une stratégie de croissance qui définit a la fois la
maniére dont la plante élabore sa forme et I'architecture qui en résulte. Il correspond
au mode de développement de I'organisme placé dans des conditions écologiques
stables et non contraignantes (Edelin, 1984).

- Le modeéle architectural représente la stratégie de croissance de base d’'une plante
(Barthélémy & Caraglio, 2007).

Les modeles architecturaux ne sont pas des formes fixes. Ainsi, certains arbres ont les traits de
plusieurs modeles et d’autres passent progressivement d’un modele a 1’autre au cours de leur

ontogenese.
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C. L’unité de croissance

Les ¢études effectuées dans cette thése se placent a deux échelles: I’échelle de 1’organe (1’axe
de I'unité de croissance, ses feuilles et 1’axe de 1’inflorescence) et 1’échelle de la succession
des axes végétatifs ou floriféres (ex. succession de plusieurs unités de croissance durant un

cycle de croissance).

- La croissance rythmique fait référence a des périodes de croissance rapide qui
alternent rythmiquement avec des périodes de croissance nulle, de sorte que 'axe
aérien peut étre considéré comme formé d'une succession linéaire d'unités de
croissance (Hallé & Martin, 1968).

- L'unité de croissance est une portion d’axe édifiee en deux temps (un trongon
préformé et un trongon néoformé) et qui s’allonge de fagon ininterrompue (Hallé &
Martin, 1968).

- En fonction de l'origine des organes foliaires émis, trois types d’unité de croissance
peuvent se rencontrer : des unités de croissance entierement préformées, des unités
de croissance avec une partie préformée et une partie néoformée et des unités de
croissance entierement néoformées (Sabatier, 1999).

3. La variation phénotypique
A. Définition

La variation phénotypique décrit la variation du phénotype d’une plante en fonction de
facteurs endogenes et exogenes. Elle est le plus souvent étudiée a 1’échelle inter-arbre en
fonction du génotype et de facteurs environnementaux. Elle intégre aussi une composante
ontogénique.

- La «variation phénotypique fixe » est d’origine endogéne, indépendante de

'environnement. Elle est liee a I'évolution ontogénique de la plante (Bradshaw,
1965).

- La variation phénotypique est souvent étudiée en fonction de I'environnement
(plasticité phénotypique) ou en fonction de facteurs génétiques. Mais une des
causes de cette variation est aussi liée a I'évolution de la croissance et du
développement de [lindividu lui-méme. C’est ce qu’'on appelle le mouvement
morphogénétique (Nozeran, 1978) ou mouvement ontogénique (Coleman et al.,
1994).

- La variation phénotypique résulte de facteurs environnementaux (la plasticité
phénotypique) et de facteurs génétiques. La variabilité phénotypique représente
I'ensemble des phénotypes possibles (observés ou pas) (Willmore et al., 2007).

Dans cette thése, nous avons considéré au maximum quatre génotypes différents et un facteur

environnemental (la température).
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B. La plasticité phénotypique

- La plasticité est mise en évidence par un génotype qui altére son expression en
fonction de son environnement (Bradshaw, 1965).

- La plasticité phénotypique est définie par I'ensemble des phénotypes qu'un seul
génotype est capable d’exprimer en fonction de son environnement (Nicotra et al.,
2010).

La plasticité phénotypique peut s’observer sur plusieurs caractéres reliés aux processus de

croissance et de développement.

- Chez les plantes, la plasticité caractérise l'influence de I'environnement sur la
croissance et le développement (Sultan, 2000).

- La plasticité morphologique se rapporte a I'ajustement fonctionnel des plantes a
des conditions environnementales : |a taille de la feuille, la surface foliaire globale de
la plante... (Sultan, 2000).

- La plasticité architecturale se rapporte aux variations de I'architecture des plantes
en fonction de I'environnement par exemple a travers le nombre de branches
sylleptiques vs. proleptiques (Sultan, 2000).

- La plasticité du développement varie entre les génotypes, populations ou espéces
(Sultan, 2000).

- La plasticité du développement s’observe sur les traits liés au développement,
comme l'age a maturité (age chronologique atteint par la plante quand elle fleurit)
(Novoplansky, 2002).

C. Variation phénotypique a I'’échelle intra-arbre

La variation phénotypique peut aussi s’observer a 1’échelle intra-arbre. Dans ce cas, elle ne
peut pas €tre d’origine génétique.
- L’instabilité développementale décrit les variations de phénotype intra-individuelles.

On pense que cette instabilité est issue d’erreurs des processus développementaux
(Willmore et al., 2007).

- L’effet architectural définit la variation phénotypique due a des variations de la
position de I'organe étudié inhérentes a I'architecture des plantes (Diggle, 1995).

- La contingence ontogénique définit le phénoméne lors duquel le devenir d’un
primordium dépend de ou et quand il est mis en place et aussi des événements qui
ont précédé cette mise en place durant I'ontogenése de 'organisme (Diggle, 2003).

Dans cette thése, I'origine de la variation phénotypique intra-arbre est étudiée a travers les
facteurs architecturaux, aussi bien structurels (topologie, ex. position de I’organe) que

temporels (timing de la mise en place de I’architecture, ex. date d’apparition de I’organe).
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lll. Le manguier

1. Généralités sur le manguier
Cette partie est consacrée a la connaissance générale du manguier et de sa biologie.
A. Taxinomie, origine et distribution

Le manguier (Mangifera indica L.) fait partie de la famille des Anacardiaceae qui comporte
en grande partie des espéces tropicales comme ’anacardier et le pistachier (Bompard, 2009).
Hormis les especes fruiticres, les espeéces de cette famille produisent plusieurs types de
matériaux comme le bois, les résines et les vernis. Cette famille est aussi trés connue car
plusieurs espéces, dont le manguier, provoquent des irritations de la peau et des réactions
allergiques. Le genre Mangifera comporte 69 espéces. Le plus grand nombre d’especes de ce

genre est retrouvé en Malaisie (Bompard, 2009).

Cultivé depuis plus de 4000 ans (De Candolle, 1885), le manguier est probablement originaire
de la région Indo-birmane (Bompard, 2009). Deux centres de domestication sont reconnus :
I’un en Inde avec les mangues monoembryoniques et 1’autre en Asie du sud-est (Indonésie,

Philippines, Thailande) avec les mangues polyembryoniques (Iyer & Schnell, 2009).
B. Description botanique

Le manguier suit un modé¢le architectural de Scarrone, défini par un tronc monopodial
orthotrope qui porte des étages de branches sympodiales orthotropes a sexualité terminale

(Hallé et al., 1978 ; Edelin, 1984 ; Barthélémy, 1988, Fig. I1I-1).

Figure Ill-1. Le modéle architectural de Scarrone (Edelin, 1984).
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L’arbre peut atteindre une hauteur de 40 m ou plus, et peut vivre plusieurs centaines d’années

(Mukherjee & Litz, 2009).

La croissance du manguier est rythmique. Les unités de croissance végétatives du manguier
portent des feuilles simples et alternées qui sont arrangées en spirale avec un indice de 2/5
(Goguey, 1995). La forme des feuilles varie beaucoup en fonction du cultivar (lancéolée,
oblongue, ovale). Quand un bourgeon est induit végétativement, chaque primordium foliaire
se développe en feuille et le méristéme latéral associé a chaque feuille devient un bourgeon

axillaire dormant (Fig. I1I-2 ; Davenport, 2009).

Les fleurs sont portées par des panicules pyramidales qui apparaissent en position terminale
sur les pousses végétatives. Une panicule est une inflorescence définie qui est irrégulierement
ramifiée et ou chaque ramification posséde une fleur terminale. Ces unités de croissance
génératives sont des unités de croissance végétatives modifiées ou les primordia foliaires
donnent des petites feuilles vestigiales et ou les méristémes latéraux se développent en
structures floriféres (Fig. I1I-2 ; Davenport, 2009). L’inflorescence peut mesurer jusqu’a 30
cm de long (Mukherjee & Litz, 2009) et sa forme est plus ou moins compacte en fonction de
I’¢élongation des entre-nceuds qui est cultivar-dépendante. L’inflorescence de manguier porte a
la fois des fleurs males et des fleurs hermaphrodites (Bally, 2006). Une fleur termine toujours
I’inflorescence, ce qui fait d’elle un organe éphémeére qui disparait de la structure de I’arbre

apres quelques semaines a quelques mois.

Unité de croissance Unité de croissance
végétative ou UC générative ou inflorescence

gl
&

G

Feuille vestigiale
issue du primordium
foliaire

Primordium foliaire
développé en
feuille assimilatrice

Méristéme latéral
transformé en
bourgeon axillaire

Méristéme latéral
développé en
structure florifére

Figure 1lI-2. Une méme structure pour les unités de croissance végétative (UCs) et les unités de
croissance génératives (inflorescences) du manguier.
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Dans cette thése, les termes « UC » et « inflorescence » sont utilisés pour faire référence aux

unités de croissance végétative et générative, respectivement (Fig. I11-2).

Quand il y a développement a la fois des méristeémes latéraux et des primordia foliaires,
différents types de pousses « transitoires» peuvent étre mises en place: les pousses
« mixtes » (structures floriferes et feuilles développées aux mémes noeuds), « chimériques »
(structures floriferes d’un coté de la pousse et feuilles de 1’autre coté), de « transition
végétative vers florifere » (feuilles a la base de la pousse et structures floriféres au sommet)
ou de transition « florifére vers végétative » (structures floriferes a la base de la pousse et

feuilles au sommet) (Fig. I1I-3).
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VEGETATIVE GEMNERATIVE MIXED CHIMERIC VIF TRANSITION FA TRANSITION

Figure IlI-3. Diagrammes des différents types de pousses du manguier. Les fleches représentent des
feuilles et les formes épineuses représentent des structures floriferes (Davenport, 2009).

Le fruit du manguier est une drupe. Sa forme et sa taille varient beaucoup (oblongue, ovale...)
en fonction du cultivar. La longueur du fruit peut mesurer de 2.5 a 30 cm. La mangue est un
fruit climactérique, c'est-a-dire que sa maturation est dépendante de 1’éthyléne et est associée

avec une augmentation de la respiration cellulaire des tissus.
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C. Déroulement temporel et topologie d’'un cycle de croissance

Le cycle de croissance est défini par la succession des périodes de croissance végétative
(croissance des UCs, VG, Fig. I1I-4B), florifere (floraison et croissance des inflorescences,
Flo, Fig. I1I-4B) puis fructifére (croissance des fruits, Fr, Fig. I1I-4B). Une période de repos
végétatif sépare les croissances végétative et florifére (VR, Fig. III-4B). Les croissances
végétative et florifere se déroulent par vagues successives, ou « flushs », a partir de bourgeons
apicaux ou latéraux (Davenport, 2009). Dans cette these, le terme flush est utilisé en référence
a un épisode de croissance (niveau temporel). Pendant un cycle de croissance, il peut y avoir
plusieurs flushs de croissance végétative et florifére. Par convention, on considérera qu’une

pousse végétative met ou non en place une UC durant un flush déterminé.

La derni¢re UC mise en place pendant un cycle de croissance 7 est appelée ’'UC ancétre. Elle
porte les UCs mises en place pendant le cycle de croissance n+1 qui sont appelées les UCs

descendantes (Fig. I11-4C).

La succession des UCs a I’intérieur d’un cycle de croissance forme des étages de croissance
consécutifs (Figure I1I-4C). Par convention, 1’étage 0 comprend I’'UC qui est apparue au cycle
de croissance précédent, i.e. I’'UC ancétre. Si on considére une succession de plusieurs UCs,
une UC située sur un €tage inférieur est apparue plus tot dans le cycle de croissance qu’une
UC située sur un étage supérieur. Les UCs d’un cycle de croissance sont généralement
distribuées sur 1 ou 2 étages (maximum 5). Les UCs d’un méme étage peuvent étre apparues a

des flushs différents, méme si elles sont portées par la méme UC.
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Figure lll-4. (A) Températures moyennes mensuelles de juin 2003 a avril 2006 sur la parcelle
expérimentale de Bassin Martin (280m d’altitude) localisée a Saint-Pierre, ile de La Réunion. (B)
Succession temporelle de trois cycles de croissance (GC, Growing Cycle : GC0, GC1, GC2). Chaque
cycle de croissance est composé de la succession d’une période de croissance végétative (VG,
Vegetative growth), d’une période de repos végétatif (VR, Vegetative Rest), d’'une période de floraison
(Flo) et d’'une période de croissance des fruits (Fr). (C) Succession topologique et temporelle d’'un
cycle de croissance (GC2). Les rectangles représentent des UCs et les symboles en forme d’aréte
représentent des inflorescences. Une UC peut étre en position apicale (trait plein) ou latérale (pointillé)
par rapport a son UC porteuse. Le dégradé de gris représente des flushs consécutifs : gris clair pour
flush précoce et gris foncé pour flush tardif dans le cycle de croissance. Les étages de croissance
(GL, Growth Level) sont représentés par des arcs de cercle. Sur cette représentation, les UCs sont
synchrones a l'intérieur de chaque étage car elles sont apparues aux mémes flushs. (D) Photographie
d’'UCs de manguier montrant une UC ancétre (GLO), et trois descendants, un apical (1) et deux
latérales (2, 3) situés sur le premier étage de croissance (GL1). (D’aprés Dambreville et al., 2012b).
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D. Description des stades de développement

a. Stades de développement végétatifs

Stade A : repos vegetatif, bourgeons non gonfles

| Stade B1

- Bourgeon gonfle
sans ouverture des
ecailles

Stade C

- Duverture du
bourgeon

- Axe principal non
visible

- Ecartement des

© feuilles de I'axe

principal

Stade E

- Pétioles orientés a
environ 90° par
rapport 4 la verticale
- Limbes a demi
ouverts

§ - Début du

retombement des
limbes

Stade G

7 - Pétioles orientés
W A environ 90°

- Durcissement,
décaloration et
remontee des

§ feuilles

Stade B2

- Début
d'ouverture ou
bourgeon

- Feuilles
rESSErrEes

Stade D

- Axe principal
wisible

- Deploiement des
fevliles

¥ - Petioles arientes

a environ 45°

> - Limbes plies au

niveau e la
nenvure centrale.

Stade F
- Pétioles orientés

| aenviran 135°
- Limbes

totalement ouverts

. Limbes
| retombant

Stade H

- UC mature

- Pétiales arientés
a environ 45-60°
- Limbes durs et
verts fonces, axkes
des nervures bien
marguees

Figure 1lI-5. Stades de développement végétatifs adaptés par F. Normand a partir des travaux de
Aubert & Lossois (1972) (Photos : F. Normand).
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b. Stades de développement reproducteurs

Stade A : repos du bourgeon, bourgean non gonfié

Stade B1

- Bourgeon gonflé
sans auverture des
écailles

- Forme d'ogive,
vert clair

Stade C

- Ouverture du
bBaurcean

- AXe principal non
visible

- Ecallles écartées et
commencert a chuter
- Bractees visinles

Stade D2

- Ecatement des
premiers axes
secondaires en
partant de la base
de linflarescence

& - Debut de la chute

fes hractées

Stade F et PF

- Flaraison

- Presence de fleurs
ouvertes et de boutons

R floraux

- Durze : de la
premere feur gqui
s'ouvre a la derniere
fleur encore ouverte

- Debut d'ouverture
du bourgeon

- Eloignement des
ecailles

- Debut apparition
ces bractées

Stade D1

- Axe principal
visible

- Bractees toutes
présentes

- Axes secondaires
paraligles & I'exe
principal de
linflarescence

Stade E

- Croissance des axes
secondaires

- Ecartement des
aes secondaires par
rapport 2 I'axe
principzl

- Pas de fleur ouverte
- Chute des bractées

Stade G

-Fin de la
flaraison

- Plus aucune fleur

IS ouverte

- Nombreuses
fleurs seches
- Présence de
patits fruits verts

Figure IllI-6. Stades de développement reproducteurs adaptés par F. Normand a partir des travaux de
Aubert & Lossois (1972) (Photos : F. Normand).
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E. Les problémes liés a la culture du manguier

Le développement du manguier est caractéris€é par la présence d’asynchronismes
phénologiques entrainent un étalement dans le temps des stades phénologiques. Cet étalement
pose plusieurs problémes liés a la protection phytosanitaire des cultures (nécessité de protéger
les stades sensibles aux bio-agresseurs grace a des pesticides a plusieurs reprises au cours de
I’année car ils sont asynchrones entre les arbres et sur le méme arbre), a la qualité du fruit (la
maturation des fruits est asynchrone entre les arbres et sur le méme arbre), ou encore a

I’économie (nécessité de plus de main d’ceuvre).

En plus des asynchronismes phénologiques inter-arbres et intra-arbres, la culture de la
mangue doit faire face a plusieurs problémes parmi lesquels I’alternance de la floraison et de
la fructification. Ce phénomeéne caractérise la tendance a ne produire des fleurs et des fruits
qu’une année sur deux. A I’opposé de I’année « on », on appelle I’année « off » ’année

caractérisée par une faible production de fleurs et de fruits.

Le manguier est sensible a plusieurs types de bio-agresseurs parmi lesquels : I’anthracnose
(champignon), la bactériose (bactérie), les cécidomyies des feuilles et des fleurs, les

cochenilles, les mouches des fruits, les thrips (insectes).

Plusieurs problémes peuvent résulter d’une croissance des arbres en environnement

défavorable. Par exemple, un apport brutal d’eau peut entrainer un éclatement des fruits.

Tous ces problemes de culture dépendent beaucoup de la sensibilité de chaque cultivar.
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2. Etat de I'art de la recherche sur le manguier au plan international

Beaucoup de thématiques ont été travaillées sur le manguier. Cette partie bibliographique
présente uniquement les travaux relatifs aux thémes développés dans cette these : I’influence
de facteurs endogeénes et exogeénes sur le développement et la croissance du manguier.
Comme les organes ¢étudiés dans cette thése sont les axes des UCs, les feuilles et les
inflorescences, cette partie se rapporte surtout a la croissance végétative et a la floraison mais

la fructification y est aussi détaillée dans un troisiéme temps.
A. Régulation du développement et de la croissance veégétative

Dans cette theése, le développement végétatif fait référence a des caractéristiques discretes
observées lors de la mise en place des UCs (ex. ’occurrence de débourrement, le nombre
d’UCs, le flush, le stade de développement végétatif). Ce sont des caractéristiques
qualitatives, quantitatives discrétes et temporelles. Le développement végétatif est sous la

dépendance de facteurs endogenes et exogenes.

Réqulation du développement véqgétatif par des facteurs endogénes

Influence de I'age :

- Le nombre et la fréquence des flushs varient en fonction du cultivar, de I'age des
arbres (Chacko, 1986).

- La fréquence des flushs diminue quand l'arbre vieillit (Davenport, 2009).

Influence de la croissance végétative :

- Il existe une relation de type logarithmique entre le nombre de points de
branchement de I'arbre (x) et la surface de la section transversale (cross-sectional
area) du tronc ou des branches porteuses (y) (Oosthuyse & Jacobs, 1995).

- La probabilité de débourrer et le nombre de pousses produites augmente avec le
nombre de flushs végétatifs du cycle de croissance précédent (Issarakraisila et al.,
1997).

- Le développement des UCs de manguier a lieu généralement un mois sur deux
(Anwar et al., 2011).

Influence de la reproduction :

- Le nombre et la fréquence des flushs varient en fonction du nombre de fruits portés
par I'arbre durant le cycle précédent (Chacko, 1986).

- La présence d’une inflorescence ou d'un fruit inhibe l'occurrence d’'un flush
végeétatif (Issarakraisila et al., 1991).
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Réqulation du développement véqgétatif par des facteurs exogenes

Influence de la température :

- Le nombre et la fréquence des flushs varient en fonction du climat (Chacko, 1986).
- Le nombre de feuilles d’'une UC dépend de la température pendant la phase
d’initiation et augmente avec la température (Whiley et al., 1989). Néanmoins, des
feuilles additionnelles peuvent apparaitre suite a un regain d’activité du méristeme
apical (Davenport, 2009).

- Le nombre de flushs végétatifs d’'un arbre augmente avec la température (a
30/25°C comparé a 25/20°C et 20/15°C) (Whiley et al., 1991).

- L’'occurrence d’un flush végétatif est stimulée par des températures chaudes, au-
dessus de 15°C (Whiley et al., 1989 ; Issarakraisila et al., 1991 ; 1997).

Influence de la photopériode :
- « L’induction végétative » ne dépend pas de la photopériode (Nufiez-Elisea &
Davenport, 1995 ; Davenport, 2009).

Influence de la disponibilité en eau :

- Le stress hydrique diminue la fréquence d’émergence des flushs végétatifs (Tahir
et al., 2003).

- Le stress hydrique inhibe l'initiation des pousses par son impact direct sur la
division et I'élongation cellulaire (Davenport, 2009).

Dans cette thése, la croissance végétative fait référence a I’extension des UCs, i.e. a une
évolution continue de certaines caractéristiques lors de la mise en place des UCs. La
croissance peut étre étudiée a travers la durée de la phase de croissance, la vitesse de
croissance et la taille des organes. Elle est sous la dépendance de facteurs endogénes et

exogenes.

Réqulation de la croissance véqgétative par des facteurs endogenes

Influence de I'alternance:

- Les arbres alternant qui sont en année « off » durant le cycle de croissance n
produisent des pousses végétatives qui sont plus longues, qui ont plus de feuilles,
avec des surfaces foliaires individuelles plus importantes durant le cycle de
croissance n+1 (Shaban, 2009).

Influence de la position de la feuille et de celle de I'UC :

- La taille finale de la feuille dépend de sa position le long de I'axe végétatif (Taylor,
1970).

- La longueur de l'axe des UCs, leur surface foliaire totale et la densité de
branchement sont plus élevées pour les UCs en position apicales que pour les UCs
en position latérale (Normand et al., 2009).

Influence du nombre de cellules :

- La croissance des feuilles individuelles du manguier est due dans un premier
temps a la division cellulaire (jusqu’a la moitié de la taille finale de la feuille), puis a
I'élongation des cellules (Taylor, 1970).

- Les différences de taille finale des feuilles sont déterminées par des différences en
nombre de cellules et non en taille des cellules (Taylor, 1970).
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Réqulation de la croissance véqgétative par des facteurs exogenes

Influence de la température :

- L’'optimum de température pour la croissance du manguier semble étre entre 19.5
et 28.8°C (Chacko, 1986).

- Une température de 25°C est favorable a la croissance des pousses (plus longues
avec une surface foliaire totale plus grande) alors que des températures de 32°C et
de 18°C diminuent leur croissance (Parisot, 1988).

- La durée de la phase de croissance augmente avec la diminution des températures
(Parisot, 1988).

- Une diminution des températures pendant la croissance d’'une pousse végétative
donne naissance a une inflorescence mixte avec des feuilles a la base et des fleurs
au sommet (Batten & McConchie, 1995).

Influence de la photopériode :

- I y a un manque d’information sur linfluence de la photopériode et de la
thermopériode sur la croissance végétative du manguier. Néanmoins, les manguiers
répondent plus aux variations de la température qu’aux variations de la photopériode
(Chacko, 1986).

Influence de la lumiére :

- Une intensité lumineuse élevée entraine une augmentation de la longueur et de la
surface foliaire totale de la pousse (Parisot, 1988).

- Une feuille de manguier située a 'ombre a un ratio masse/surface plus faible
qgu’une feuille située a la lumiére (Léchaudel & Joas, 2007).

Influence de la disponibilité en eau :
- Le stress hydrique diminue la longueur des pousses, leur poids frais et sec, et leur
nombre de feuilles (Tahir et al., 2003).

B. Régulation du développement et de la croissance florifere

Dans cette thése, le développement florifére fait référence a des caractéristiques discretes
observées lors de la mise en place des inflorescences (ex. I’occurrence de la floraison, le
nombre d’inflorescences, la date de floraison, le stade de développement reproducteur). Ce
sont des caractéristiques qualitatives, quantitatives discrétes et temporelles. Le développement

florifére dépend de facteurs endogenes et exogeénes.

Régulation du développement florifére par des facteurs endogénes

Influence de I’age de I'UC :

- L’age du dernier flush végétatif influence la floraison : une pousse plus &gée a une
plus forte probabilité de floraison (Van der Meulen et al., 1971).

- En absence de températures froides, les pousses doivent avoir un arrét de
croissance de 4 a 5 mois avant de pouvoir fleurir (Ramirez et al., 2010b).

- Les pousses les plus agées produisent plus d’inflorescences (Scholefield et al.,
1986 ; Davenport, 2000).

Influence du cultivar :
- La date de la floraison varie beaucoup selon les cultivars (Whiley et al., 1989 ;
Chaikiattiyos et al., 1994 ; Ramirez & Davenport, 2012).
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Influence de la croissance végétative :

- Une croissance végétative retardée (due par exemple a la présence de fruits) peut
réduire le potentiel de floraison des UCs (Singh, 1960 ; 1972 ; Monselise &
Goldschmidt, 1982).

- Une forte activité végétative est antagoniste de l'initiation de la floraison qui a lieu
en fin du cycle de croissance (Chacko, 1986).

- Néanmoins, la probabilité de fleurir augmente si il y a eu au moins un flush
végeétatif pendant le cycle de croissance (Issarakraisila et al., 1997).

Influence de la position de I'UC :
- La probabilité de fleurir est plus forte pour les UCs en position apicale comparé aux
UCs en position latérale (Normand et al., 2009).

Influence du diamétre de 'UC :
- Il existe une relation quadratique entre la probabilité de fleurir et le diamétre des
UCs (Normand et al., 2009).

Influence des hormones :

- L’auxine a un effet négatif sur l'initiation (Davenport, 2009 ; Ramirez & Davenport,
2012).

- Les cytokinines jouent probablement un réle dans la floraison du manguier a
travers la stimulation de l'initiation (Davenport, 2009 ; Ramirez & Davenport, 2012).

- L'effet de I'éthyléne sur la floraison du manguier s’effectue probablement a travers
une inhibition du transport d’auxine des feuilles vers les bourgeons (Davenport,
2009 ; Ramirez & Davenport, 2012).

- Les gibbérellines inhibent la floraison du manguier (Davenport & Nufez—Elisea,
1997 ; Ramirez & Davenport, 2012).

Régulation du développement florifére par des facteurs exogenes

Influence de la température :

- Plus la température diminue (19/13°C comparé a 25/19°C et 31/25°C, température
jour/nuit), plus il y a d’'inflorescences (nombre de bourgeons latéraux induits) (Shu &
Sheen, 1987).

- La date de floraison du manguier est trés fortement influencée par la température
(Chacko, 1986). En effet, de faibles températures stimulent la floraison (Dutcher &
Valmayor, 1974 ; Joubert et al., 1993).

- La floraison a lieu quand les températures mensuelles moyennes sont entre 12 et
17°C (Issarakraisila et al., 1997), et quand les températures journaliéres sont en
dessous de 20°C (le jour) et 15°C (la nuit) (Whiley, 1992).

Influence de la photopériode :
- L’induction florale ne dépend pas de la photopériode (Nufiez-Elisea & Davenport,
1995).

Influence de la disponibilité en eau :

- La floraison du manguier nécessite une période de repos végétatif qui peut étre
induite par un manque d’eau ou des températures froides (Chacko, 1986).

- Le stress hydrique ne peut pas induire la floraison (Whiley, 1992).

- Les températures basses stimulent l'induction florale du manguier, alors que le
stress hydrique stimule le développement des bourgeons floraux induits (Nunhez-
Elisea & Davenport, 1994).
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- L’intensité de la floraison est corrélée négativement a la teneur relative en eau de
la pousse et au potentiel hydrique du xyléme des feuilles (Pongsomboon et al.,
1997).

- Le stress hydrique est responsable de l'inhibition de la croissance végétative, ce
qui permet de maintenir les arbres au repos pour que les pousses aient I'age
suffisant pour fleurir (Ramirez & Davenport, 2010; Ramirez et al., 2010a, b ; Ramirez
& Davenport, 2012).

Influence de la nutrition :
- A part dans les conditions de carence ou d’excés extrémes, la nutrition ne joue
probablement pas un rble clé dans la floraison (Kulkarni, 2004).

I1 existe plusieurs modeles conceptuels de la floraison du manguier.

Chacko (1991) a proposé un modele basé sur les ressources carbonées et les relations sources-
puits. En effet, les organes en croissance (feuille, inflorescence, fruit), qui sont des puits,
agissent comme inhibiteurs de la floraison a travers une utilisation des ressources destinées
aux méristémes terminaux. Dans ce modéle, les conditions environnementales (stress
hydrique, températures fraiches, innondations...) agissent comme inhibiteurs de la croissance
résultant en une réorientation des ressources vers les méristemes terminaux induisant la

floraison.

Kulkarni (1991) a propos¢ un modele hormonal basé sur un promoteur floral synthétisé dans
les feuilles et un inhibiteur floral synthétisé dans les feuilles et les fruits. Ces deux promoteurs
couplés a I’activité du bourgeon (un bourgeon qui est rest¢ dormant durant le cycle de
croissance ne fleurira pas) sont présentés comme les trois facteurs interagissant sur la

floraison du manguier (« tri-factor hormonal theory »).

Davenport (1993) a proposé un modele conceptuel global de la floraison du manguier. Ce
modele est basé a la fois sur les ressources carbonées et les hormones. Il intégre 1’influence de
facteurs exogenes et endogenes sur toutes les étapes du développement florifere (Fig. 111-7).

J’ai choisi de détailler plus spécifiquement ce modele car il est le plus intégrateur.
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Figure 1lI-7. Modéle conceptuel global de la floraison du manguier. Ce modéle résume les réles des
facteurs exogénes et endogénes dans l'initiation de la croissance de la pousse (shoot initiation) et
dans la détermination du devenir végeétatif ou reproductif de cette croissance (induction). Les lignes
simples montrent un effet positif alors que les doubles lignes montrent un effet inhibiteur (Davenport,
2007).

Le modele conceptuel global de |la floraison

Initiation du développement :

- Chez le manguier, linitiation de la pousse implique probablement un ratio
cytokinines/auxine. Une augmentation de ce ratio entraine le débourrement du
bourgeon (Davenport, 2007).

- Le stress hydrique inhibe l'initiation probablement en diminuant la translocation des
cytokinines des racines vers les pousses (Davenport, 2009).

- D’autres facteurs comme la taille, les sprays d’azote foliaire et I'éthyléne stimulent
aussi l'initiation (Davenport, 2007).

Induction :

- Le devenir végétatif ou reproducteur d’un bourgeon n’est pas fixé jusqu’a ce que sa
croissance soit initiée (Reece et al., 1946 ; 1949 ; NuARez-Elisea & Davenport, 1992 ;
Nufez-Elisea et al., 1996).

- Le signal inductif peut passer de végétatif a florifére a cause de changements des
températures pendant la croissance de la pousse, donnant naissance a une pousse
mixte (Batten & McConchie, 1995; Nufez-Elisea et al., 1996).

- Ce type d’induction differe des arbres fruitiers tempérés pour lesquels le bourgeon
floral devient dormant pour I'hiver avant de débourrer au printemps, c'est-a-dire que
linduction florale a lieu l'année précédente et non avant le débourrement
(Davenport, 2007).
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Le promoteur végétatif :

- Le promoteur végétatif (VP) est le signal qui induit la différentiation des primordium
foliaires en feuilles.

- Le VP est présent dans les feuilles des jeunes pousses et disparait ensuite avec
I'age de la pousse (Nufez-Elisea & Davenport, 1995; Davenport, 2003 ; 2009).

- Le VP est soit une gibbérelline, soit associé de prés a la voie de synthése des
gibbérellines (Chacko, 1991 ; Kulkarni, 1991 ; Davenport, 2007, 2009).

- En effet, un inhibiteur de biosynthése des gibbérellines, le paclobutrazol, stimule
une floraison précoce et intense (Blaikie & Kulkarni, 2000).

Le promoteur florigénique :

- Il existe un stimulus floral transmissible par greffage qui est produit dans les feuilles
et est transporté ensuite aux bourgeons pour stimuler le développement floral
(Chailakhyan, 1936 ; Chacko, 1986).

- Le promoteur florigénique (FP) est le signal responsable de [Iactivation du
développement des méristemes latéraux pour former les axes secondaires, tertiaires
et quaternaires de l'inflorescence. Chez le manguier, le FP est synthétisé par les
feuilles durant une exposition a des températures fraiches (Reece et al., 1946, 1949;
Singh & Singh, 1956; Singh, 1959, Nunez-Elisea & Davenport, 1992; Davenport et
al., 2006).

- Le FP est régulé a un faible niveau constant quand les températures sont chaudes
(Davenport, 2000).

- Le FP peut étre transporté sur de longues distances (plus de 100 cm) (Davenport
et al., 2006).

- Le FP se déplace jusqu’au bourgeon via le phloéme grace aux sucres produits par
la photosynthése de la feuille source (Kulkarni, 1991 ; Davenport, 2007).

- Comme pour beaucoup d’autres espéces, le gene MiFT (FLOWERING LOCUS T-
like isolated from mango) est un facteur clé de la floraison du manguier (Nakagawa
et al., 2012).

Le ratio VP / FP :

- Le ratio VP / FP est probablement responsable de l'induction végétative ou
reproductive du manguier (Davenport, 2009).

- Beaucoup de FP par rapport au VP induit une pousse reproductive, peu de FP par
rapport au VP induit la formation d’'une pousse végétative et un ratio intermédiaire de
FP et VP doit étre responsable de la formation de pousses mixtes (Davenport &
Nufez-Eliséa, 1997; Davenport, 2000).

- En zone subtropicale la floraison est stimulée par des températures froides
(augmentation de FP). En zone tropicale, la température descend rarement en
dessous de 18°C. Le niveau de FP est donc maintenu a un faible niveau constant et
c’est surtout I'dge du dernier flush végétatif qui détermine la floraison (Davenport,
2000 ; 2003 ; Ramirez & Davenport, 2010).

Dans cette thése, la croissance florifere fait référence a I’extension de 1’axe principal des
inflorescences. Elle peut étre étudiée a travers la durée de la phase de croissance, la vitesse de
croissance et la taille de I’inflorescence. Comme pour le développement florifére, la

croissance de I’inflorescence dépend de facteurs endogénes et exogenes.
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Réqulation de la croissance florifére par des facteurs endogenes

Influence de la croissance végétative :
- La taille de l'inflorescence augmente avec le nombre de flushs végétatifs qu’il y a
eu pendant le cycle de croissance (Issarakraisila et al., 1997).

Influence de I'alternance :

- La longueur de l'inflorescence et le pourcentage de fleurs hermaphrodites est plus
important pour les arbres alternant qui sont en année « on », de forte production
(Shaban, 2009).

Influence de la position de I'inflorescence :

- Les bourgeons apicaux donnent des inflorescences qui ont plus de nceuds, avec
des axes secondaires plus développés que les bourgeons latéraux (Reece et al.,
1949).

- Les inflorescences en position terminale sont plus longues que celles en position
latérale (Joubert et al., 1993).

Régulation de la croissance florifére par des facteurs exogénes

Influence de la température :

- Des températures chaudes (25/15°C et 30/20°C comparé a 15/5°C et 20/10°C,
jour/nuit) diminuent la durée de croissance des inflorescences (Sukhvibul et al.,
1999a) et la durée de I'anthése (Sukhvibul et al., 1999b).

- Il existe une relation directe positive entre la température et la largeur des
inflorescences mais pas de relation avec la longueur des inflorescences ou le
diamétre moyen du rachis (Sukhvibul et al., 1999a).

C. Régulation du développement et de la croissance fructifére

Le développement fructifére (ex. I’occurrence de la nouaison, le nombre de fruits par

inflorescence, la date de récolte) dépend de facteurs endogenes et exogenes.

Réqulation du développement fructifere par des facteurs endogenes

Influence du cultivar :
- Le nombre final de fruits par inflorescence dépend du cultivar (Roemer et al.,
2008).

Influence de la croissance végétative :

- La forte chute des jeunes fruits est probablement due a une compétition trophique
entre les fruits en croissance et la croissance végétative, et entre les jeunes fruits
(Chacko et al., 1969).

- La probabilité qu’a une UC terminale de porter des fruits et le nombre des fruits
portés augmentent avec le nombre d’'UCs en position terminale dans larbre
(Oosthuyse & Jacobs, 1995).

- Les axes végétatifs composés de deux ou trois flushs ont un plus fort pourcentage
de nouaison comparés aux axes veégeétatifs ou il n'y a eu qu'un seul flush
(Issarakraisila et al., 1997).
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Influence de la reproduction :

- La date et l'intensité de la floraison déterminent quand et quelle quantité de fruits
sera produite (Davenport, 2009). Dans des conditions de croissance favorables, une
floraison intense et précoce donnera une récolte plus importante et plus précoce
gu’une floraison faible et tardive.

Influence de I'alternance :

- Le développement fructifere requiert la présence de photoassimilats mais dépend
aussi de la quantité de réserves de l'arbre. Une forte utilisation des réserves
carbonées par le développement du fruit pendant les années « on » peut mener a
une diminution de la croissance végétative et de la fructification 'année suivante,
résultant en une année « off » (Chacko et al., 1982 ; Reddy & Singh, 1991; Davie &
Stassen, 1996).

- Le nombre de fruits par inflorescence est plus important pour les arbres alternant
qui sont en année « on » (Shaban, 2009).

Influence de la position de I'UC :

- La probabilité de fructifier est plus forte pour les UCs en position apicale comparé
aux UCs en position latérale (Normand et al., 2009).

- La probabilité de fructification est corrélée positivement au diamétre de 'UC qui
porte I'inflorescence (Normand et al., 2009).

Réqulation du développement fructifére par des facteurs exogenes

Influence de la température :

- Des températures faibles (20/10°C jour/nuit) aprés la pollinisation augmentent le
pourcentage de fruits stenospermocarpiques (petits fruits sans noyau) (Sukhvibul et
al., 2005).

- Une température de l'air supérieure a 30°C et une température du fruit supérieure a
35°C lors du début de la croissance des fruits augmentent la chute des jeunes fruits
(Roemer et al., 2008).

Influence de la disponibilité en eau :

- Un stress hydrique durant les premiers stades du développement des fruits
augmente l'intensité de la chute des jeunes fruits (Spreer et al., 2007).

- Une humidité relative entre 60 et 70% au début de la croissance des fruits
augmente la chute prématurée des fruits (Roemer et al., 2008).

- Un stress hydrique durant le développement des jeunes fruits affecte beaucoup le
rendement. Une irrigation durant cette période augmente le nombre final de fruits par
inflorescence (Roemer, 2011).

Influence du vent :
- Les vents chauds et secs augmentent la chute des jeunes fruits (Roemer, 2011).
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La croissance de la mangue est sous I’influence de facteurs endogenes et exogenes.

Régulation de la croissance de la mangue par des facteurs endogénes

Influence de la croissance végétative :

- Il existe une relation positive entre la circonférence du tronc et la charge en fruits
de l'arbre (Stassen et al., 2000).

- La taille de la mangue est plus petite quand le ratio feuille/fruit est faible (10 feuilles
par fruit comparé a 100 feuilles par fruit) (Léchaudel & Joas, 2006).

Influence de I'alternance :
- Le poids individuel des fruits est plus important pour les arbres alternants qui sont
en année « off » (Shaban, 2009).

Influence des hormones :

- La vitesse de croissance maximale du fruit est corrélée avec un pic d’auxine dans
le noyau (Davenport, 2009).

- Comme pour les auxines, il y a aussi un pic de production des gibbérellines,
particulierement dans les noyaux, pendant la croissance du fruit (Davenport, 2009).

Réqulation de |la croissance de la manque par des facteurs exogenes

Influence de la température :
- Une augmentation de la température entraine une augmentation de la vitesse de
croissance du fruit (Léchaudel et al., 2005).

Influence de la lumiére :
- Le manque de lumiére entraine une diminution de la taille du fruit et de sa teneur
en matiére séche (Léchaudel & Joas, 2007).

Influence de la disponibilité en eau :

- Une coupure de l'irrigation qui intervient tét dans la croissance du fruit diminue la
taille finale du fruit a travers un effet sur le nombre de cellule. Une coupure qui
intervient a partir de la fin de la 1°® moitié de la période de croissance du fruit
diminue la taille finale du fruit a travers un effet sur la taille des cellules (Léchaudel &
Joas, 2007).
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V. Contexte de I’étude

1. La culture du manguier a La Réunion

A. Les conditions naturelles

L’1le de la Réunion se situe au Nord du tropique du Capricorne (21°10” S, 55°50” E). Du fait
du relief accentu¢ de I’ile, il y existe une forte variabilité thermique et pluviométrique (Fig.
IV-1). Le gradient thermique fluctue en fonction de I’altitude entre -0.7°C et -0.8°C par 100
metres. En conséquence, son climat est tropical au niveau de la mer alors qu’il est plus de type
tempéré dans les hautes altitudes (Chopart et al., 2002). Cette forte variabilit¢ des

températures sur de faibles distances représente un atout considérable pour 1’é¢tude de 1’effet

des variations thermiques sur la végétation.

Altitucle Zones de températures Courbe des précipitations (mm)
[ Jo-s00m Bl sai5C
[ 500- 1500 m Bl 10a18°C
I 1500- 2000 m B 12a20°C
— P B 14420°C
B 16a24°C
19 a 26°C
I 21az9cC

Figure 1V-1. Cartes présentant (a) la localisation de La Réunion dans I'Océan Indien ainsi que
quelques caractéristiques de température et précipitation de I'ile : (b) le gradient altitudinal, (c) le
gradient thermique moyen, et (d) le gradient pluviométrique. Adapté de Raunet (1991).

- 40 -



Phenology

V. Contexte de I'étude

Coté pluviométrie, il existe deux saisons marquées a La Réunion (Fig. IV-2): la saison ‘des
pluies’ (de janvier a mars) et la saison ‘séche’ (de mai a novembre). Avril et décembre sont
des mois de transition. Néanmoins, il existe une grande dissymétrie entre 1’ouest ou les
précipitations sont peu abondantes et 1’est ou il peut pleuvoir jusqu’a 10 meétres par an. Méme

en saison ‘séche’, les précipitations peuvent rester importantes sur 1’est de 1’1le.

Coté températures, elles demeurent douces tout au long de I’année a basse altitude, méme
pendant la saison fraiche de I’hiver austral (de mai a octobre). La saison chaude de 1’été

austral s’étend de novembre a avril (Fig. [V-2).

Vegetative
growth

Flowering

Fruit
growth

|

:

|

300 |
250 .
E 200 I
|

|

|
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|

m)
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100

Rainfall

30 | |

Temperature (°C)

Months

53?‘ :----—!Hﬂﬂfﬂj A HJ -_L. Ol o ;‘ HD‘ ] |

i0 12 2 4 6 8 1012 2 4 6 8 1012 2 4 6 8 10 12

2003 | 2004 ' 2005 ' 2006

Figure IV-2. Evolution de septembre 2003 & décembre 2006 des températures moyennes mensuelles
(zone rouge : saison chaude, zone bleue : saison froide), des précipitations mensuelles (zone jaune :
saison ‘séche’, zone bleue : saison ‘des pluies’), et de la phénologie du manguier (une ellipse verte
correspond a un cycle de croissance) dans le verger de Bassin Martin localisé a 280m d’altitude a
Saint-Pierre dans le sud de I'lle. Adapté de Normand et al. (2009).

B. Les zones de culture de la mangue

Deux conditions fixent les principales zones de production de mangue a La Réunion. La
premiére condition est la température qui ne doit pas étre trop basse. En effet, en période de

floraison, les températures minimales doivent étre supérieures a 15°C pour que le tube
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pollinique puisse germer dans de bonnes conditions. Afin de se situer en zone de température
optimale, la majorité¢ des vergers se situe donc en dessous de 500m d’altitude. La deuxiéme
condition est la pluviométrie qui ne doit pas étre trop élevée (inférieure a 1500mm de
précipitation annuelle) afin d’éviter les attaques parasitaires liées a une trop forte humidité.
Cette condition contraint les zones de culture de la mangue dans 1’ouest et le sud-ouest de 1’1le

(Vincenot & Normand, 2009).
2. La phénologie du manguier a La Réunion

Le cycle de croissance du manguier (de la croissance végétative a la fin de la croissance des
fruits) a La Réunion s’étend globalement sur un an et demi, d’aolit de 1’année » a mars de
I’année n+2 (Fig. 1V-2). Cet étalement varie en fonction des cultivars et des zones

géographiques.

La croissance végétative du manguier est stimulée par des températures élevées et une bonne
disponibilité en eau, alors que des températures fraiches et un manque d’eau I’inhibe. De fait,
la période de croissance végétative du manguier a La Réunion s’étale globalement d’aoft a

mai (Fig. IV-2).

Le repos végétatif apparait apres le début de la saison séche vers les mois de mai - juin (Fig.
IV-2). Ce repos est une étape essentielle au bon déroulement de I’événement suivant : la

floraison.
A La Réunion, la floraison du manguier s’étend de juillet & octobre, pendant la saison fraiche.

La croissance des fruits fait suite a la floraison pour les inflorescences ou il y a eu nouaison.
Elle s’étend d’octobre a mars. La récolte des fruits peut durer plus d’un mois pour un méme

arbre.
3. Les démarches expérimentales

Deux principales expérimentations ont ¢été utilisées dans cette these (Fig. IV-3). Ces
expérimentations ont été réalisées a deux échelles structurelles différentes : a I’échelle de
I’organe (axe de I’'UC, feuille, axe de I’inflorescence) pour 1’expérimentation conduisant a la
« Base Température » et a I’échelle plus macroscopique de la succession des axes végétatifs et
floriféres (ex. succession d’UCs sur plusieurs cycles de croissance) pour I’expérimentation

conduisant a la « Base Doralice ».
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. Echelle de la
Echelle de i
I'organe succession des
9 Facteurs axes

endogénes
architecturaux

Développement
structurels

Croissance

Développement Fact Facteurs
acteur endogénes
exogene architecturaux
température temporels
« Base Température » « Base Doralice »
Chap. IV-3-A Chap. IV-3-B
Effet de la température Effet de la température
sur les paramétres de sur la durée des stades
croissance des organes de développement des
(Chap. V-1-A) organes (Annexe 3)
Correspondance entre la
croissance et le
développement des organes
(Chap. V-2)
Effet des facteurs structurels Effet des facteurs Effet des facteurs
sur les parametres de structurels sur structurels et temporels
croissance des organes I'alternance du manguier  sur le développement du
(Chap. V-3-A) (Chap. V-3-B) manguier (Chap. V-3-C)

Figure IV-3. Composition et exploitation des bases de données utilisées dans cette thése. Les fleches
noires représentent I'échelle considérée, les fleches rouges représentent les variables suivies, les
fleches bleues représentent les facteurs considérés et les fleches jaunes représentent les études
réalisées a partir de chaque base de données. Les cadres gris représentent du haut vers le bas:
l'effet de la température (Chapitre V-1), I'étude de la correspondance entre les processus de
croissance et de développement des organes (Chapitre V-2) et enfin I'effet des facteurs endogénes
architecturaux (Chapitre V-3).

A. Mise en place et exploitation de la « Base Température »

Cette premiere expérimentation, que j’ai mise en place de février a novembre 2010, avait
pour objectif principal d’étudier I’effet d’un facteur exogeéne, la température, sur la croissance
et le développement de différents organes du manguier. La base de données mise en place

grace a cette expérimentation est appelée « Base Température » (Fig. [V-3).

Deux cultivars de manguier ont ét¢ étudiés lors de cette expérimentation: Cogshall et José.

Ces cultivars sont les plus cultivés a La Réunion.

Cogshall est cultivé sur plus du quart des surfaces de manguier a La Réunion (Vincenot,
2004). C’est un cultivar monoembryoné qui a été sélectionné en Floride a partir du cultivar

Haden (Knight et al., 2009). Les UCs de Cogshall présentent un rapport masse foliaire/masse
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axe ¢levé (Normand et al., 2008). De ce fait, I’arbre présente une canopée dense et son port
est en forme de boule (Fig. IV-4). Il est trés productif mais présente des problémes
d’alternance. La récolte des fruits est précoce (octobre) et s’étend jusqu’a la mi-saison

(février) sur I’ensemble de la zone de production.

José occupe plus de la moitié des vergers de manguier a La Réunion (Vincenot, 2004). C’est
un cultivar monoembryoné qui est originaire de La Réunion. Les UCs de José présentent un
rapport masse foliaire/masse axe faible (Normand et al., 2008). L’arbre présente donc une
canopée ouverte et de taille moyenne (Fig. IV-4). Chez José, il y a souvent plusieurs mangues
par inflorescence. Il a une bonne productivité mais présente des problémes d’alternance. La
floraison est souvent trés hétérogene et asynchrone sur le méme arbre. De ce fait, la récolte
des fruits s’étale sur une tres longue période et peut étre treés précoce (octobre) ou tres tardive

(avril) (Vincenot, 2004 ; Normand et al., 2008).

Port de I'arbre Fruit

Cogshall

José

Figure IV-4. Photographies du port des arbres et des fruits des cultivars Cogshall et José (age des
arbres : environ 4 ans).

Cette expérimentation a été menée a 1’échelle de I’organe a travers 1’étude des axes des UCs,
des feuilles et des axes des inflorescences. Le complexe UC constitué d’un axe et de feuilles,
dont la croissance est simultanée, a été considéré afin d’étudier de possibles phénomenes de
coordinations entre organes topologiquement reliés. Trois feuilles ont été suivies pour chaque
UC (Fig. IV-5): une feuille proximale (a la base de I’UC), une feuille sub-distale (a ’apex de
I’UC) et la premicre feuille distale (premiére feuille a I’apex de ’'UC) (cf. Annexe 1 pour la

méthode de détermination de la position des feuilles).
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1¢re Feuille
distale

Feuille sub-
distale

1 UC
Feuille

proximale

Figure IV-5. Photographie d’'une unité de croissance avec le détail de la position des feuilles suivies
lors de la premiére expérimentation : proximale, sub-distale et la premiére distale.

La croissance est définie par une évolution de la biomasse au court du temps. L’axe est
considéré comme une structure en une dimension et on fait I’hypothése que sa biomasse est
proportionnelle a la longueur de I’axe (peu de croissance en diametre chez 1’axe en
croissance). La feuille est considéré comme une structure en deux dimensions et nous faisons

I’hypothése que sa biomasse est proportionnelle a sa surface (I’épaisseur de la feuille est

probablement négligeable comparé¢ a la surface foliaire).

La surface foliaire des feuilles a été déterminée de fagon non destructive grace a des relations
allométriques a partir de la longueur et de la largeur maximale du limbe foliaire (cf. Annexe 2

pour la méthode de détermination des relations allométriques).

La « Base Température » a été utilisée principalement afin d’étudier I’effet de la température
sur la croissance des organes a travers quatre paramétres de croissance (la durée de la
croissance, la taille finale de 1’organe, et les vitesses absolue et relative de croissance)
(Chapitre V-1-A). L’effet de la température sur le développement a été étudi¢ a travers la

durée des stades de développement des organes (Annexe 3).

En plus de I’étude de I’effet de la température sur la croissance des organes, cette
expérimentation a été utilisée, d’une part, afin de déterminer des stades intégrateurs

permettant d’étudier la correspondance entre la croissance et le développement des organes
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(Chapitre V-2), et d’autre part, afin d’étudier ’effet de certains facteurs structurels comme la

position de ’UC (apicale vs. latérale) sur la croissance des organes (Chapitre V-3-A).
B. Mise en place et exploitation de la « Base Doralice »

Cette expérimentation a été mise en place avant ma thése et a eu lieu de 2003 a 2006. Elle
avait pour objectif principal d’étudier I’effet de facteurs endogeénes architecturaux sur le
développement du manguier (Chapitres V-B & V-C). La base de données mise en place grace

a cette expérimentation est appelée « Base Doralice » (Fig. IV-3).

Alors que I’expérimentation précédente considérait la croissance et le développement a
I’échelle de I’organe, cette expérimentation considére le développement du manguier a
I’échelle de la succession des axes végétatifs et floriféres durant plusieurs cycles de

croissance.

Pour cette étude, quatre cultivars caractérisés par des architectures et des patterns d’alternance
contrastés ont ¢té¢ choisis : Cogshall et José, précédemment décrits, ainsi que Irwin et

Kensington Pride (Fig. IV-6).

Irwin a été introduit a La Réunion en 1968 (Vincenot, 2004). C’est un cultivar
monoembryoné qui a été sélectionné en Floride a partir des cultivars Lippens et Haden
(Knight et al., 2009). L’arbre est moyennement vigoureux et présente une canopée ouverte.
Ce cultivar est décrit comme précoce, régulier et trés productif (Whiley et al., 1989). 1l a la

particularité d’accumuler de fortes quantités d’amidon dans les pousses (Whiley et al., 1991).

Kensington Pride a été introduit a La Réunion en 2000. C’est un cultivar polyembryoné qui
est cultivé intensivement en Australie (Vincenot, 2004). L’ arbre est trés vigoureux et présente
une large canopée. Ce cultivar présente une bonne productivité (Knight ez al., 2009) mais il a

souvent une production irréguliere (Whiley et al., 1989).
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Port de I'arbre Fruit

Irwin

Kensington
Pride

Figure 1V-6. Photographies du port des arbres et des fruits des cultivars Irwin et Kensington Pride (age
des arbres : environ 4 ans).

Pendant deux cycles de croissances successifs, le développement de toutes les UCs situées en
périphérie de vingt arbres a été suivi a travers les données suivantes :
- qualitatives (Fig. IV-7):

- position de I’'UC vis-a-vis de I’'UC précédente topologiquement : apicale ou latérale,

- nature de I’UC : reproductive si elle a produit au moins une inflorescence (avec ou
sans nouaison) ou végétative ;
- quantitatives discretes (Fig. IV-7):

- nombre d’UC:s filles produites par UC mere,

- nombre d’inflorescences produites si I’UC est reproductive,

- nombre de fruits produits si I’'UC reproductive a fructifié ;
- temporelles :

- date de d’apparition de I’UC (a I’échelle du mois),

- date de floraison de ’UC (date de la pleine floraison = environ 50% des fleurs des

inflorescences ouvertes) a I’échelle de la quinzaine.
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Nombre
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Figure IV-7. Caractéristiques qualitatives et quantitatives suivies pour la réalisation de la « Base
Doralice ».

Durant ma thése, la base de données « Doralice » a été convertie a partir de son format Excel
d’origine en « graphes arborescents multi-échelles » ou MTG (Multiscale Tree Graph). Le
format MTG a été développé afin de rendre compte de 1’existence des différents niveaux
d’organisation des plantes et de faciliter la description topologique de l'architecture (Godin &
Caraglio, 1998). Ce format permet d’attacher des attributs, de type qualitatif ou quantitatif,
aux entités botaniques décrites. La conversion en MTG a permis I’importation de la base
« Doralice » sur la plateforme OpenAlea (Pradal ef al., 2008) dans un objectif de visualisation
du développement des manguiers et d’analyses plus approfondies des dépendances entre UCs

(Annexe 6).

- 48 -



V. Résultats

- 49 -



V. Résultats
1. Effet de la température sur la croissance et le développement des organes

V. Résultats

La majorité des résultats présentés dans ce chapitre sont sous forme d’article scientifique.
Néanmoins, ce chapitre contient aussi quelques résultats ponctuels supplémentaires qui
viennent en complément des articles. D’autres résultats moins détaillés sont aussi présentés en

annecxe.

1. Effet de la température sur la croissance et le développement des

organes

Cette partie présente les résultats concernant 1’effet de la température sur la croissance et le
développement du manguier a 1’échelle de ’organe (I’axe de 1’'UC, ses feuilles et I’axe de

I’inflorescence).

Les résultats de la partie A sont issus sur la « Base Température » qui a été présentée dans le
chapitre précédent et considérent 1’effet de la température sur la croissance des trois types

d’organe.

Les résultats de la partie B sont issus d’une expérimentation complémentaire et montrent
I’influence des variations de température a I’échelle journaliére sur la croissance de deux

organes végétatifs: 1’axe de ’'UC et la feuille.

L’effet de la température sur la durée des stades de développement des UCs et des
inflorescences a ¢té étudié¢ grace a la « Base Température ». Ces résultats montrent un effet
négatif de la température sur la durée des stades de développement végétatif et reproducteur

(Annexe 3).
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Plant growth co-ordination in natura: a unique temperature-
controlled law among vegetative and reproductive organs
in mango
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Abstract. The impact of temperature on plant growth is usually studied on the leaves of annuals. We studied in natura the
effect of temperature on the growth of three plant organs: the growth unit (GU) axis; its attached leaves, considering their
position along the axis; and the inflorescence axis. Mango tree was chosen as plant model. Organ growth was measured at
different seasons and elevations, permitting a range of temperatures overlapping the optimal range for mango growth. Four
growth parameters were investigated: the final organ size, the duration of growth, the maximal absolute growth rate
(AGRax) and the relative growth rate at the time of AGR . (RGRj;,). Temporal growth dependencies were found between
the axis and its leaves, regardless of their positions. Size dependencies were revealed only between the GU axis and its
proximal leaf. Strong effects of temperature on duration of growth and on RGR;,, were observed regardless of the organ
studied. A common allometric coefficient linked duration of growth and RGR;, of all organs although the intercepts for axes
and leaves were different. These relationships strongly suggested that regardless of the physiological mechanisms
subtending the growth dynamics, e.g. auto- vs heterotrophy, a common temperature-controlled allometric constraint is
probably underlying the growth of all these organs in mango.

Additional keywords: allometry, leaf position, Mangifera indica, reproductive organ, vegetative organ.
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Introduction

Plant growth results from the expression of the genotype, the
influence of the environment and their interactions (Callaham
1962). The study of plant growth patterns is crucial for
deciphering the relationships between plants and their
environment (Granier and Tardieu 2009). Plant growth often
follows a sigmoidal curve for different traits (e.g. length, weight,
number of cells) or scales (e.g. organ, cell). This sigmoidal curve
is composed of three successive phases: an early accelerating
phase where growth is exponential, a linear phase and a saturation
phase where growth tends to zero as the final size is reached
(Goudriaan and Van Laar 1994). The study of some parameters of
this curve is used to characterise plant growth from a biological
point of view. Final size, duration of growth (from inception of
growth to final size) and absolute growth rate (AGR, local slope
of the curve) are some of these parameters. The relative growth
rate (RGR) is calculated by a size normalisation of the local slope,
eliminating size-related growth differences (South 1995).
Temperature has a major effect on plant growth. Because of
large variations in temperature during a day, between seasons and
across long-term climate changes, temperature is one of the most
studied environmental factors that influences plant growth. Most

Journal compilation © CSIRO 2012

studies that address the effect of temperature on plant growth
parameters focus on annuals, probably because of their brief
growing cycle and of their small final size. Moreover, annuals can
be easily cultivated in greenhouses and growth chambers where
temperature can be controlled (Ben Haj Salah and Tardieu 1995;
Adams et al. 2001). The few existing studies that deal with
perennials generally focus on herbaceous perennials (Peacock
1976; Poorter and Remkes 1990), vines (Morgan et al. 1985;
Seleznyova and Greer 2001) or young tree seedlings (Junttila
1986; Bruhn et al. 2000). The effect of temperature on the growth
parameters of adult trees has rarely been studied.

The leaf'is the main site where photosynthesis and thus, carbon
assimilation, occurs. Several studies have focussed on the effect
of temperature on leaf growth parameters (e.g. Milthorpe 1959;
Peacock 1976; Poiré et al. 2010). One position of the leaf is
often taken into consideration (e.g. the 6th leaf of the rosette
of Arabidopsis thaliana (L. Heynh.), Cookson et al. 2005).
However, leaf position may affect leaf growth parameters
such as size (Lauri and Térouanne 1995), duration of growth
(Seleznyova and Greer 2001) and maximal absolute growth rate
(Cookson et al. 2007). Some studies have investigated the effect
oftemperature on other plant organs: roots (Teskey and Hinckley
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1981), shoots (Junttila 1986), inflorescences (Sukhvibul ez al.
2000) and fruits (Adams et al. 2001). However, to the best of our
knowledge, no comprehensive study has yet reported the effect
of temperature on growth parameters of different organs of the
same plant.

In the present study we explored the hypothesis that the
effects of temperature on growth depend on the organ, i.e. the
vegetative axis, the leaf and the inflorescence; and that co-
ordination exists between topologically-connected organs with
simultaneous growth, e.g. the axis and the leaves it bears. We
chose to work on adult trees under natural conditions. In the
tropics and subtropics, rainfall and temperature are suitable for
plant growth almost all year round, providing good conditions to
study plant growth in natura over an extended period of time.
Mango, a woody perennial widely cultivated in the tropics and
subtropics, was chosen as the plant model. Mango rhythmic
growth is characterised by several events of vegetative and
reproductive growth during the year (Scarrone 1972; Chacko
1986), i.e. under different temperature regimes.

We designed our study to address the following questions.
(i) How does temperature influence growth parameters, in
particular, final size, duration of growth, AGR and RGR of
vegetative and reproductive organs? (ii) Does growth
coordination exist between topologically-connected organs, i.e.
between the GU axis and the leaves it bears? (iii) More generally,
is there a general law underlying the relationships between
growth parameters across vegetative and reproductive organs
and across cultivars?

Materials and methods
Field sites and plant material

Our experiment took place in Reunion Island (21°10'S;
55°50'E) in 2010. Two mango (Mangifera indica L.) cultivars
characterised by their contrasted origin and growth habits were
chosen for this study: Cogshall and José. Cogshall was selected in
Florida and has a dense, compact canopy. José was selected in
Reunion Island and has an open canopy (Normand ef al. 2009).

Mango vegetative growth is characterised by the production
of growth units (GUs), which are defined as the portions of shoot
developed during an uninterrupted period of growth. They are
composed of an axis bearing several leaves (Hallé and Martin
1968). In Reunion Island, mango vegetative growth occurs from
August to May. Mango flowering occurs during the fresh dry
season from July to October after a vegetative rest in June.
Inflorescences are modified GUs in which leaves are aborted
and axillary buds develop into secondary axes that bear flowers
(Davenport 2009).

The optimum range of temperature for mango vegetative
growth is between 19.5 and 28.8°C (Chacko 1986).
Concerning mango reproductive growth, inflorescence growth
occurs when temperatures are above 12—15°C (Sukhvibul et al.
2000; Ramirez and Davenport 2010). In order to study growth
within an extended range of temperatures under natural
conditions, we recorded measurements during three periods in
orchards located at different elevations. Vegetative organs were
studied from February to April 2010 and from September to
November 2010 (Fig. 1). Mango inflorescences were studied
from July to November 2010 (Fig. 1).
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35
Inflorescence axis
Axis & Leaf of GU Axis & Leaf of GU

—_ 30 - —

Q

E’

2 N

S ~ \

[

o

1S

2

C

o

)

=

I 1 1 1 1 I 1 I I I I 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Months

Fig. 1. Mean weekly temperatures from January 2010 to December 2010 at

the four mango orchards located at various elevations (65, 150,300 and 450 m
above sea level). Horizontal solid and dashed lines at the upper part of the
graph represent the periods when vegetative organs (axis and leaf) and
inflorescences were measured respectively.

Reunion Island is characterised by a strong relief that reaches
3069 m above sea level (asl). Mango is mainly cultivated
from the sea level up to 450 m. For each cultivar, three sites
located at various elevations were selected (Fig. 1). For Cogshall,
the sites were located at 65, 150 and 300 m asl. For José, the
sites were located at 65, 300 and 450m asl. All selected
sites were orchards with similar agronomic conditions, i.e. tree
training, irrigation, fertilisation and phytosanitary treatments.
An automatic temperature recorder sheltered from the direct
sun recorded temperature every 15 min at each site.

Data collection

Vegetative and reproductive organs were selected at budburst at
the periphery of the canopy froma supporting GU free of pests and
diseases.

Previous studies have shown that the size of mango leaves
varies depending on their position along the GU axis (Taylor
1970). Leaves located at the top of the GU, i.e. distal leaves, are
smaller than leaves located at the base of the GU, i.e. proximal
leaves, with the latter ~2.5 times larger than the former (Table 2).
The most distal leaf is often the smallest leaf of the GU. In order
to study the effects of final leaf size and position on leaf
growth parameters, we studied three leaves per GU, the ‘first
distal leaf” (leaf at the top of the GU), a ‘subdistal leaf” (just
below the first distal leaf) and a ‘proximal leaf’ (at the base of
the GU). When a studied leaf was damaged during the experiment
due to pest attack or physical injury, it was discarded from the data
analyses.

The length of GU axes (from the base to the apical bud), the
length and maximum width of foliar lamina and the length of
the inflorescence main axis (from the base to the apical flower)
were measured with a ruler at the nearest millimetre. Measures
were conducted at the same time on consecutive days. Initial



Growth co-ordination among plant organs

measurements were made as soon as the organs reached a minimal
size in order to avoid breakage. Measurements were made until all
organs reached their final size.

Leaf area was estimated using the following allometric
relationships during leaf growth:

leaf area = 0.740 x leaf length x leaf maximum width,
(1)
(n=60, R*=0.992, P<0.001) for Cogshall; and

leaf area = 0.720 X leaf length x leaf maximum width,
(2)

(n=60, R>=0.998, P<0.001) for José. Since young leaves are
folded at the central vein, only their length was measured and the
leaf area was estimated using the following equation:

leaf area = 0.164 x leaf length?, (3)

(n=15, R?=0.936, P< 0.001) for both cultivars.

Over the whole experiment, the growth of 93 GU axes, 267
leaves and 43 inflorescence axes was recorded for Cogshall and
the growth of 75 GU axes, 194 leaves and 47 inflorescence axes
was recorded for José (Tables 1, 2).

Growth parameters

Foreach individual organ, we studied four growth parameters: the
organ final size, the duration of growth, the maximum absolute
growth rate (AGR,,,x) and the relative growth rate at time of
AGRpax, (RGRyp).

Table 1.
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A sigmoidal curve was fitted to the data linking size expansion
(Y) to time (t):

A
Y=, (4)

1 +exp 5

where 4 is the upper asymptote (the plateau) of the curve, #, is the
time of the AGR,,,x (inflection point of the curve) and B is the
slope parameter proportional to the RGR;;,. Y was expressed in
cm for GU and inflorescence axes and in cm? for leaves; ¢ was
expressed in days from budburst.

The AGR,.x occurs at the inflection point of the sigmoidal
curve and was calculated from the sigmoidal equation parameters
(Cookson et al. 2007):

A

AGRmax = E )

(5)

Relative growth rate (RGR) is generally studied when it is
constant, during the exponential phase at the beginning of growth
(Granier et al. 2002). Since we had no precise data at the
beginning of growth and since the RGR changes rapidly over
time, we studied this parameter, referred to as the RGR;,, at the
time of AGR p,ax, 1.€. When organs are at 50% of their final size. It is
expressed as:

2 AGRumax
RGR;, = 22 0%ms, (6)

To avoid inaccuracies when determining the day of final size,
organ growth was considered to begin at budburst and to end

when it reached 90% of its final size. For better legibility, we will

Mean (%s.d.) values of growth parameters for GU and inflorescence axes and for each mango cultivar (Cogshall and José)

The effects of ‘cultivar’ is determined with one-way analyses of variance. P., P-value of the cultivar effect; n, sample size; AGR,,,x, maximum absolute growth
rate; RGR;y, relative growth rate at the time of AGRax

GU axis Inflorescence axis
Cogshall (n=93) José (n=75) P. Cogshall (n=43) José (n=47) P,
Final size (cm) 11.38+4.55 16.27+6.70 <0.01 20.94+6.08 17.86+6.14 0.02
Duration growth (days) 7.25+1.82 11.35+2.69 <0.01 24.95+6.50 26.45+6.64 0.28
AGR oy (cm day ™) 2.22+0.89 2.22+1.02 0.99 1.12+£0.31 1.05+0.39 0.35
RGR;, (day™) 0.36+0.07 0.24+0.05 <0.01 0.10+0.03 0.11+0.03 0.18
Table2. Mean (£s.d.) values of growth parameters for leaves according to their position along the GU axis and for each mango cultivar (Cogshall and

José)
The effects of “cultivar’ or ‘leafposition’ factors are determined with one-way analyses of variance. P, P-value of the cultivar effect calculated for all leaf positions
pooled. P,,, P-value of the effect of leaf position within each cultivar; n, sample size; AGR,,,x, maximum absolute growth rate; RGR;,,, relative growth rate at the
time of AGR ¢

Leaf
Cogshall José

Proximal Subdistal First distal Py Proximal Subdistal First distal P, P,

(n=286) (n=102) (n=19) (n=68) (n=166) (n=60)
Final size (cm?) 41.57+16.25 25.09+10.06 17.20+8.15 <0.01 33.66+£15.80 18.81+6.50 14.05+5.62 <0.01 <0.01
Duration growth (days) 10.67+2.34 11.58+2.28 11.56+2.17 0.012 12.19+2.85 13.02+295 13.10+2.97 0.15  <0.01
AGR  (cm?® day ") 9.68 +4.32 5.70+2.43 4.01£2.01 <0.01 6.54+3.43 3.74£1.65 2.84+139 <0.01 <0.01
RGR, (day™) 0.41+0.08 0.41+0.07 0.42+0.07 0.71 0.34+0.07 0.35+£0.07  0.35+0.07 0.74 <0.01
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use the terms ‘final size’ and ‘duration of growth” hereafter to refer
to ‘90% of the final organ size’ and ‘duration of growth from
budburst to the time at which the organ reached 90% of its final
size’ respectively.

The mean temperature of day i (7T},;) was calculated as:

min(7;) + max(T;)
Tmi = P )

where T; are the temperatures recorded during day i. The mean
temperature 7y, between two dates was calculated as the mean of
T'ni between these dates. For AGR,,,,x and RGR;;,, we considered
T\ from budburst to the day where the organ reached 50% of
its final size (7y,s50). For final size and duration of growth,
we considered Ty, from budburst to the day when the organ
reached 90% of'its final size (Tin90)- Tmso and 7o Were strongly
and linearly correlated (»=0.996, P<0.01, data not shown),
probably because of the short period during which the organs
expanded.

()

Data analyses

The differences in growth parameters between cultivars or leaf
position were compared using one-way analyses of variance.
The relationships between two quantitative variables (a growth
parameter ~mean temperature or a growth parameter ~a growth
parameter) were characterised using a linear regression model
with the ordinary least-squares method. To study the effect of
leaf position on these relationships, we used one model for
each leaf position. The effects of the type of organ or the
cultivar on these linear regressions were investigated using
analyses of covariance. When the relationship was significant
for each modality of the considered factor (organ or cultivar), we
followed two consecutive steps. First, we compared the slopes
between modalities. Second, if there was a common slope across
modalities, we compared the y-intercepts between modalities.
If the slopes were different between modalities, no second step
was performed.

The relationship between RGR;, and the duration of
growth was a negative power relationship with a double
asymptote. To estimate the asymptotes of this relationship for
vegetative and reproductive axes, we performed a nonlinear
least squares estimation of an asymptotic regression model.
The asymptote could not be accurately estimated for the leaves
because of their narrower range of variation compared with that
of axes.

A significance level of aa=0.01 was used for each analysis.

The aim of allometric laws is generally to assess relationships
between the sizes of parts of a body. In this study, we used
allometry concepts to study the relationship between RGRj,
and the duration of growth. We performed a logarithmic
transformation of both variables and we used a linear
regression model with the ordinary least-squares method. The
slope, or allometric coefficient, of the log-log relationship
determines whether the relationship is isometric (allometric
coefficient=1, indicating a proportionality between both
variables) or allometric (allometric coefficient# 1, indicating a
scaling relationship between both variables). Following the
two-step method described above, we compared the slopes
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and if relevant, the y-intercepts of the log-log relationships
between RGR;, and the duration of growth for GU axes,
leaves and inflorescences axes and for the two cultivars.
This analysis was conducted using the SMATR program
(Standardised Major Axis Tests and Routines, http://bio.mq.
edu.au/ecology/SMATR/, accessed 15 October 2012) set with
the significance level (o) adjusted by Bonferroni’s correction
(15 comparisons, 0l,qj=0.01/15=0.0007).

Other analyses were performed with R software, ver. 2.13.0
(R Development Core Team 2011) with the ‘stats’ package
(anova() for analyses of variance, Im() for linear regression
and analyses of covariance, nls() for non-linear regression and
SSasymp() for the asymptotic regression model).

Results

The combination of different elevations and contrasted seasons
led to mean temperatures varying from 19.3 to 28.5°C during
the growth of vegetative organs and from 18.4 to 26.5°C during
the growth of inflorescences (Fig. 1).

Growth parameters varied depending on the organ,
cultivar and leaf position

P_ was the P-value of the cultivar effect and P, was the P-value
of the effect of leaf position. When needed, we added P,
for the P-value of the effect of the type of organ (not figured
in tables).

Final size

GU axes were significantly longer for Jos¢ compared with
Cogshall (Table 1, see Fig. S1, available as Supplementary
Material to this paper). However, Cogshall had larger
leaves than José (Table 2; Fig. S1). The cultivar did not
significantly affect the final size of inflorescence axes
(Table 1). For both cultivars, there was a decrease of final leaf
size from proximal to distal leaf positions along the GU axis
(Table 2; Fig. S1).

Duration of growth

Axes and leaves of GU grew for a longer time for José
compared with Cogshall (Tables 1, 2). The cultivar did not
affect the duration of growth of inflorescence axes (Table 1).
The duration of growth was not affected by leaf position for the
two cultivars (Table 2). For each cultivar, the duration of growth
was significantly different between organs (P, <0.01). It was the
longest for inflorescence axes, intermediate for the leaves and
the shortest for GU axes.

AGRmax

There was no cultivar effect on the AGR,,,,, for GU and for
inflorescence axes (Table 1). The AGR,,,« of the leaves was
higher for Cogshall compared with José (Table 2). For each
cultivar, there was a significant decrease of AGR.x from
the proximal to the distal leaf position along the GU axis
(Table 2).
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RGR;,

The RGR;, of the GU axes and of the leaves was higher for
Cogshall than for José (Tables 1, 2). There was no cultivar effect
on the RGR;;, of inflorescence axes (Table 1). For both cultivars,
the RGR;, was remarkably constant across leaf position (Table 2).
For each cultivar, the RGR;, was significantly different between
organs (P,<0.01). It was the highest for the leaves, intermediate
for the GU axes and the lowest for the inflorescence axes.
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The mean temperature (T ,,,90) had a variable effect on the final
size, whereas it strongly decreased the duration of growth

Final size

There was a significant negative relationship between 7p,9
and the length of the GU axis for Cogshall, but not for José
(Fig. 2a). For José, there was a weak (R?=0.03) but significant
positive effect of T90 on final leaf size (Fig. 2b). When
considering leaf position, the effect of Tj,99 Was significant

40 7@ P, =0.04
P, <0.01

40 4 (e)

Py=0.23
P, <0.01

Duration of growth (d)

Effect of mean temperature (7},,09) on the final organ size (a—c) and the duration of growth (¢—f) for two mango

cultivars, Cogshall (open circles and broken lines) and José (closed circle and solid lines) and for three organs: growth unit
axes (a, d), leaves (b, ¢) and inflorescence axes (c, /). Fitted lines and adjusted R? are only given for significant linear
regressions (P <0.01). Psand P in the insets are the P-values of the analysis of covariance testing for a cultivar effect on the
slope and the y-intercept of the relationship, respectively. y-intercepts were compared only in the case of a common slope

(Ps>0.01).
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only for the subdistal and first distal leaves of José (Table 3). For
the two cultivars, 7,090 had a negative effect on the final size of
inflorescence axes (Fig. 2¢). The slopes of these relationships
were similar for Cogshall and José, but the y-intercepts were
significantly different (Fig. 2c¢).

Duration of growth

Regardless of the cultivar and the organ, T;,99 had a negative
effect on the duration of growth (Fig. 2d—f). For vegetative organs,
the slopes of the relationships were similar for Cogshall and Jos€,
but the y-intercepts were significantly higher for José (Fig. 24, e).
The effect of Tp,90 on the duration of growth was highly significant
at all leaf positions (Table 3). For inflorescence axes, the slopes
and the y-intercepts of the relationships were similar for Cogshall
and Jos¢, indicating a unique relationship for the two cultivars
(Fig. 2f). For Cogshall, the slope of the relationship was
significantly different between organs (P,<0.01). The slope
value was the highest for the inflorescence axe (slope=-2.42,
Fig. 2f), intermediate for the leaves (slope =—0.92, Fig. 2¢) and the
lowest for the GU axes (slope =—0.66, Fig. 2d). For José, the slope
ofthe inflorescence axes (slope =—2.56, Fig. 2/) was significantly
higher than the slopes of the leaves (slope =—0.98, Fig. 2¢) and
of the GU axes (slope=-0.84, Fig. 2d). These relationships
indicated a higher sensitivity of the duration of inflorescences
growth to temperature.

The mean temperature (T ,,50) had a variable effect on the
maximum absolute growth rate (AGR,,,.x), whereas it strongly
increased the relative growth rate (RGR;)

AGRmax

For both cultivars, T,,5¢ did not affect the AGR,,,,x of GU and
inflorescence axes (Fig. 3a, ¢), but it had a significant positive
effect on the AGR,,x of the leaves (Fig. 3b). This effect
was significant at all leaf positions for José, whereas it was
significant only for the proximal leaves for Cogshall (Table 3).
The slopes of these relationships were similar for Cogshall and
José, but Cogshall had a significantly higher y-intercept than José
(Fig. 3b).

A. Dambreville et al.

RGR;,

Regardless of the cultivar and the organ, T,,50 had a positive
effect on the RGRj, (Fig. 3d—f). For vegetative organs, the slopes
of the relationships were similar for Cogshall and José, but the
y-intercepts were significantly higher for Cogshall (Fig. 3d, e).
The effect of 71,50 on RGR;, was highly significant at all leaf
positions (Table 3). For inflorescence axes, the slopes and the
y-intercepts of the relationships were similar for Cogshall and
José (Fig. 3f). For Cogshall, the slope of the leaves (slope = 0.024,
Fig. 3e) was significantly higher than the slope of the
inflorescence axis (slope=0.011, Fig. 3f). The slope of the GU
axis (slope=0.020, Fig. 3d) did not significantly differ from the
other two. For José, the slope of the leaves (slope = 0.022, Fig. 3¢)
was significantly higher than the slopes of the GU (slope =0.016,
Fig. 3d) and inflorescence (slope =0.0089, Fig. 3f) axes. These
latter two slopes were not significantly different. These
relationships indicated a higher sensitivity of the leaves RGRjj,
to temperature.

The relationships between the growth parameters
of the GU axis and of its leaves differed between
cultivars and leaf positions

Final size

For Cogshall, there was no significant relationship between the
final size of the axis and of its leaves (Fig. 4a). However, when
considering leaf position, this relationship was significant for the
proximal leaves (Table 4). For José, there was a weak (R*=0.05)
but significant positive relationship between the size of the axis
and of its leaves (Fig. 4a). When considering leaf position,
this relationship was significant only for the proximal leaves
(Table 4).

Duration of growth

For both cultivars, there was a strong positive relationship
between the duration of growth of the axis and of its leaves
(Fig. 4b). This relationship was significant at all leaf positions
(Table 4). For the two cultivars, the duration of growth of the
leaves was longer than the duration of growth of the axis (Fig. 45).

Table3. Effect of mean temperature (7,90 or Tp,50) on the final leaf area, duration of growth, maximum absolute growth rate (AGR,,,) and relative
growth rate at the time of AGRy,ax (RGR;},) for three leaf positions along the growth unit axis (proximal, subdistal and first distal) and for two mango
cultivars (Cogshall and José)

P, P-value of the linear regression of each growth parameter against mean temperature for each cultivar and leaf position; R, adjusted R?; AGR,,,x, maximal
absolute growth rate; RGR;,, relative growth rate at the time of AGR,¢

Cogshall José
Proximal Subdistal First distal Proximal Subdistal First distal
Final leaf size ~T1,00 P 0.38 0.02 0.07 0.16 <0.01 <0.01
R? 0.00 0.05 0.03 0.02 0.21 0.15
Duration growth ~7},00 P <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01
R? 0.80 0.78 0.80 0.78 0.72 0.69
AGR nax ~Tmso P <0.01 0.16 0.35 <0.01 <0.01 <0.01
R? 0.09 0.01 0.00 0.20 0.40 0.34
RGRj, ~Tins0 P <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01

R? 0.60 0.51 0.48 0.75 0.61 0.63
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Fig. 3. Effect of mean temperature (7,,50) on the maximum absolute growth rate (AGR,.x; a—c) and on the relative
growth rate at the time of AGR,,,,x (RGR;p; d—) for two mango cultivars, Cogshall (open circles and broken lines) and
José (closed circle and solid lines) and for three organs: growth unit axes (a, d), leaves (b, e) and inflorescence axes
(c, /). Fitted lines and adjusted R? are only given for significant linear regressions (P<0.01). Ps and P in the insets are
the P-values of the analysis of covariance testing for a cultivar effect on the slope and the y-intercept of the relationship,
respectively. y-intercepts were compared only in the case of a common slope (Ps>0.01).

The slopes of these relationships were similar for Cogshall and
José, but the y-intercept was significantly higher for Cogshall
(Fig. 4b).

AGRmax

For Cogshall, there was no significant relationship between
the AGR,,, of the axis and of its leaves, whether for all leaf
positions pooled (P=0.23, data not shown) or at each leaf
position (Table 4). For José, there was a significant but weak

(R*=0.05, data not shown) positive relationship between the
AGR,,,,x of the axis and of its leaves, when all leaf positions
were pooled. When considering leaf position, this relationship
was significant only for the proximal and the first distal leaves
(Table 4).

RGR;,

Forboth cultivars, there was a significant relationship between
leaf RGR;j, and axis RGR;, (P <0.01 for Cogshall and José, data
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Table4. Relationships between growth parameters of the axis of a growth unit and of its attached leaves for three leaf positions along the growth unit
axis (proximal, subdistal and first distal) and for two mango cultivars (Cogshall and José)
P, Pvalue of the linear regression between growth parameters for each cultivar and leaf position; R, adjusted R?; AGR,,,x, maximal absolute growth rate; RGR;,
relative growth rate at the time of AGRax

Cogshall José
Proximal Subdistal First distal Proximal Subdistal First distal
Leaf size ~axis length P <0.01 0.07 0.25 <0.01 0.08 0.05
R? 0.10 0.02 0.00 0.16 0.03 0.05
Leaf growth duration ~axis growth duration P <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01
R? 0.75 0.81 0.81 0.76 0.83 0.83
Leaf AGR,.x ~axis AGR .« P 0.07 1.00 0.65 <0.01 0.04 <0.01
R? 0.03 0.00 0.00 0.10 0.05 0.13
Leaf RGRj, ~axis RGR;,, P <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01
R? 0.41 0.34 0.34 0.42 0.45 0.57

not shown). This relationship was significant at all leaf positions
(Table 4).

There were strong relationships between the final size and the
maximum absolute growth rate and between the duration of
growth and the relative growth rate

Final organ size and maximum absolute growth rate
(AGRmax)

For each organ, there was a positive relationship between final
size and AGR,.x (Fig. S2). For the GU axes and the leaves, the
slopes of these relationships were significantly different between
the two cultivars (Fig. S2a, b respectively). For the inflorescence
axes the slopes and y-intercepts of these relationships were similar
for Cogshall and José (Fig. S2c¢).

Duration of growth and relative growth rate (RGR;;)

For each organ of each cultivar, the duration of growth
decreased and the RGR;j, increased with the increase of mean
temperatures (Fig. 5). There was a linear relationship between
RGR;j, and the duration of growth when considering each organ
and cultivar separately, especially for inflorescence axes
(Fig. 5a). However, for all organs and cultivars together, there
was a negative power relationship with a double asymptote
between RGR;, and the duration of growth (Fig. 5a). For the
axes, the horizontal asymptote was at 5.6 days and the vertical
asymptote was at 0.07 day . This common relationship between
organs and cultivars was confirmed by the log-log relationships.
Indeed, there was a common slope between organs and cultivars
(Fig. 5b, common slope =—0.89) significantly lower than 1 (test
for isometry: P<0.01). Within each cultivar, the y-intercept was
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level adjusted by Bonferroni’s correction was 0,q; =0.0007.

similar between GU and inflorescence axes, but was significantly
higher for the leaves (Fig. 5b).

Discussion

Working in natura allowed us to study development and growth
patterns of adult trees. However, it induces an inability to control
environmental parameters, in particular, air temperature. Our
experimental scheme based on different orchards located at
different elevations and across different periods led to a range
of temperatures that overlapped the optimum range for mango
vegetative growth. Under these conditions, our results
highlighted strong effects of the air temperature on the growth
of GU axes and leaves, as well as on inflorescence axes. Other
uncontrolled environmental parameters, like the photoperiod,
which does not fluctuate so much throughout the year (650 to
805 min), may explain a part of the variability observed in
these relationships. Our results made it possible to obtain more
insights into three mechanisms underlying organ growth: the
genotype X environment interaction, the preformation or
neoformation of vegetative organs and the co-ordination
between the growth parameters of vegetative and reproductive
organs. The hypothesis that these three mechanisms would reflect
different trophic status will be explored.

The genotype x environment interaction differed between
vegetative and reproductive organs

The cultivar had contrasted effects on the growth parameters of
vegetative and reproductive organs. Growth parameter values of
the inflorescence axes were similar for the two cultivars (Table 1).
The effects of temperature on duration of growth and on RGR;;, of

inflorescence axes (Figs 2f, 3f respectively) were the same for
Cogshall and José (same slope and y-intercept). In contrast, there
was a significant cultivar effect on the growth parameters of
vegetative organs, both GU axes and leaves, except for the
AGR,,x of GU axes (Tables 1, 2). Even if the two cultivars
shared the same slope in the relationships between duration of
growth and temperature, on the one hand and RGR;, and
temperature, on the other hand, they had different y-intercepts
in the two cases, indicating different responses to temperature
(Figs 2d, e, 3d, e respectively). Phenotypic plasticity is the ability
of a given genotype to produce alternative phenotypes in
response to environmental conditions (West-Eberhard 1989).
The genotype x environment interaction specifies that the
environment effect differs between genotypes (DeWitt and
Scheiner 2004). If this interaction is significant, genotypes
react differently to environment, whereas if it is non-
significant, genotypes react similarly to environment (Nicotra
etal.2010). Our results showed that the genotype x environment
interaction depended strongly on the organ. Indeed, it was non-
significant for reproductive organs and significant for vegetative
organs. Our study is a first step and other cultivars should be
considered before making this a general rule.

Size and temporal growth dependencies existed
between the axis and the leaves it bears

Few studies have focussed on the relationships between the
growth of a GU axis and the leaves it bears and they mainly
focus on final size dependencies. A positive relationship between
leaf size and shoot length, diameter or volume is usually shown
(Barlow 1980; Pieters 1986; Normand et al. 2008). Our results
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highlighted a strong effect of leaf position on size dependencies
within the GU entity (Table 4). There was a significant positive
relationship between the final sizes of the axis and of its proximal
leaf, whereas this relationship was not significant for the subdistal
and first distal leaves. Goguey (1995) described the mango GU as
amixed shoot, i.e. composed of a proximal set of preformed nodes
and a distal set of neoformed nodes. Preformed nodes and leaves
are distinctive before budburst, whereas neoformed nodes and
leaves develop at or after budburst (Hallé and Martin 1968;
Steingraeber 1982). There are differences of sizes (Powell
1992) and patterns of expansion (Seleznyova and Greer 2001)
between preformed and neoformed leaves. Few studies have
addressed the evolution of the relationship between the GU
axis and its leaves from the preformed to the neoformed zone
ofthe GU. One of them showed a change in the ratio between the
GU axis and the leaf between preformed and neoformed zones
(Lauri and Térouanne 1995). Our results also highlighted a
modification of the size dependencies between these two
zones. Two hypotheses could be proposed to explain how leaf
development time with regard to growth unit morphogenesis
(preformation vs neoformation) influenced size dependencies
within the GU entity. They involved both endogenous and
exogenous factors. First, we could consider that at the time of
budburst, the more developed preformed leaves would be greater
sinks for resources, which would limit the availability of the
resources needed for the cell division of neoformed leaves.
This would result in smaller distal leaves. This hypothesis is in
agreement with a previous study showing that leaf size in mango
is determined by differences in cell number (Taylor 1970).
Second, our study showed a positive effect of the temperature
on final leaf size for the subdistal and first distal leaves of José
(Table 3). There is a mean delay of at least two months between
the mango vegetative bud formation and its burst (personal
observation not published), which could explain why the size
of organs preformed a few months before budburst did not show
any relationship with current temperatures at the time of budburst.
For Cogshall, temperature did not affect final leaf size at all leaf
positions (Table 3), indicating that the cultivar modulated the
effect of temperature on size coordination within the GU entity.
Our study extended co-ordination of growth towards the
temporal aspects. To the best of our knowledge, no previous
study had focussed on the temporal relationship within the GU
entity. For the two cultivars and at all leaf positions, a positive
relationship was revealed between the durations of growth of
both the axis and its leaves (Table 4; Fig. 4b). This temporal
dependency within the GU entity seemed to result from a strong
constraint imposed on growth durations by temperature
(Fig. 2d—f). Our study thus highlighted strong interplays
between endogenous and exogenous factors that modulated the
size and temporal dependencies between the growth of
topologically-connected organs with simultaneous growth.

A unique allometric relationship was observed between
relative growth rate and duration of growth in response to
temperature across vegetative and reproductive organs

Previous studies highlighted a negative linear relationship
between the duration of growth and the leaf growth rate,
whether it be the initial relative growth rate (Cookson et al.
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2005) or the absolute growth rate (Aguirrezabal et al. 2006). Since
the relationships between temperature and duration of growth and
between temperature and RGR, were linear (Figs 2d—, 3d-f), we
expected a linear, or isometric, relationship between duration of
growth and RGR;;,. This was true when considering each organ
of each cultivar separately (Fig. 5a). However, when considering
all organs and cultivars together, there was a negative power
relationship between duration of growth and RGR;,. An emerging
result of our study was a common allometric coefficient in the
relationship between duration of growth and RGR;, across all
organs, vegetative or reproductive and across the two cultivars
(Fig. 5b). There was, however, a clear effect of the organ on
the y-intercept, with, independently of the cultivar, the same
y-intercept for vegetative and reproductive axes, but a different
y-intercept for leaves (Fig. 5b). Inflorescence axes and GU axes
are homologous structures (Bell 1991) and were studied in one-
dimension (length of the axis), whereas the leaves are a different
structure and were studied in two-dimensions (leaf area). This
could explain the different y-intercepts for axes and leaves.

The variation in final size of an organ is mainly due to variation
in the initial size, in growth rate or in duration of growth (Nijhout
2011). In response to water deficit, the decrease of the leaf
absolute growth rate in 4. thaliana (Aguirrezabal et al. 2006)
or of the leafrelative growth rate in sunflower (Pereyra-Irujo et al.
2008) associated with an increase of the duration of growth can
lead to a low plasticity of the final leaf area by a compensation of
these two opposite effects. Our study highlighted an allometric
relationship with a vertical and a horizontal asymptote between
duration of growth and RGR;, in response to temperature
variations in mango (Fig. 5a). This relationship led to a non-
compensation between the opposite effects of duration of growth
and RGR;,, which could explain a part of the high variability of
the final organ size. Around the vertical asymptote (0.07 day ' for
the axes, Fig. 5a), an increase in temperature dramatically
decreased the duration of growth, whereas the RGRj,
remained quite stable. This led to a smaller final organ size, in
agreement with the negative effect of temperature on the final
inflorescence size (Fig. 2¢). Since vegetative organs were located
in the bend of the power relationship (Fig. 5), it is not possible to
accurately predict the effect of temperature on final vegetative
organ sizes (Fig. 2a, b). In our range of temperature, our study
quantified a minimum RGR;j, (0.07 day "), as well as a minimum
duration of growth (5.6 days), for both vegetative and
reproductive axes and for the two cultivars.

The relative growth rate could be related to the trophic status
of the organ

Growth rates are defined through two main concepts, the absolute
growth rate and the relative growth rate. The absolute growth rate
usually refers to the sink strength (Grossman and DeJong 1995).
Our study showed positive relationships between AGR,,,x and
the final organ size, for three different mango organs (Fig. S2),
indicating a strong relationship between sink strength and sink
size (South 1995). Temperature has a major positive effect on
leaf growth rate (Milthorpe 1959; Hussey 1963). Our results
showed a small effect of temperature on mango leaf AGR .«
(Fig. 3b), probably because of the high variability of final leaf
sizes (Fig. 2b). However, the highest value of the AGR,.x of
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leaves, i.e. the potential leaf AGR .y, increased with temperature
(Fig. 3b). In contrast, the minimal value of the AGR,,, of leaves
did not vary with temperature (Fig. 3)), probably in relation to the
stability of the minimal leaf size across the temperature range
(Fig. 2b). Whereas most studies consider the effect of temperature
only on the AGR,,,,x of leaves, our study also investigated this
effect on the AGR ,.x of GU and inflorescence axes. Temperature
did not affect the AGR,,,,x of vegetative and reproductive axes
(Fig. 3a, ¢), probably in relation to the high variability of the final
axis size and to the negative effect of temperature on this latter
growth parameter, especially for inflorescence axes (Fig. 24, ¢).
The relative growth rate usually refers to the sink activity
(Grossman and DeJong 1995). Our study highlighted a strong
positive effect of temperature on RGR;j, for three mango organs
(Table 3; Fig. 3d—f). Moreover, despite different sizes between
proximal and distal leaves, RGR;, was remarkably constant
across leaf positions (Table 2). Slope analysis showed that the
positive effect of temperature was stronger for the leaves than for
inflorescence axes. We hypothesised that these differences were
related to the trophic status of the organ. Leaves are autotrophic
organs and represent the major source of carbohydrates for plant
growth (Wardlaw 1990). The young leaf'is first a sink and then a
source of carbohydrates (Turgeon 1989), leading to a direct
effect of temperature on the RGR;, of the leaves through
resource acquisition. In contrast, inflorescences are mainly
heterotrophic organs. The adult leaves are the main source of
carbohydrates for inflorescence growth, even if the young
inflorescence is able to produce a part of its own required
carbohydrates (Lebon et al. 2005). Carbohydrate translocation
from the leaves to the young inflorescence takes place through
the phloem network, leading to an indirect effect of temperature
on inflorescence RGR;;,. The availability and the proximity to the
source of carbohydrates affect the ability of an organ to import
carbohydrates (Ho 1988) and, consequently its RGR;,.

Conclusions

The study of the effect of temperature on the growth of three
mango organs provided new information on endogenous
mechanisms underlying tree growth. Our study revealed that
the genotype x environment interaction depended on the organ
and that various patterns of size and temporal dependencies
existed during the growth of vegetative and reproductive
organs. We suggested that these differences could be related
to the pre- vs neoformation of the organ and to its ability to
synthesise carbohydrates. This study on mango tree in natura
showed a high coordination between growth parameters
underlying the allometric relationships linking organ sizes.
Indeed, the relationship between duration of growth and
RGR;, was allometric, denoting a high degree of coordination
within the tree between vegetative and reproductive organs and
across the two mango cultivars.
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V. Résultats
1. Effet de la température sur la croissance et le développement des organes

B. Effet des variations journaliéres de la température sur la croissance
de 'UC

a. Objectifs

Dans la partie précédente, la température a été considérée en moyenne sur une période de la
croissance de 1’organe. L’objectif principal de cette expérimentation est d’étudier 1’influence
des variations journaliéres de la température sur la croissance de deux organes du manguier:

I’axe de I’UC et la feuille.
b. Matériels et méthodes

Cette expérimentation complémentaire a eu lieu en décembre 2011 sur un verger situé¢ a
Bassin Plat, Saint-Pierre, Ile de La Réunion. Une station météo située a proximité du verger

enregistrait les températures toutes les quinze minutes.

La croissance de trente UCs a été suivie du débourrement jusqu’a I’arrét de leur croissance,
pour deux cultivars de manguier: Cogshall et José (quinze UCs par cultivar). Trois feuilles ont

été suivies par UC (feuille proximale, sub-distale et la premiere feuille distale).

La croissance des organes a été mesurée tous les jours, trois fois par jour : au lever du soleil,
quand le soleil est au zénith et au coucher du soleil. La croissance a été¢ considérée par la suite
sur trois périodes : pendant la nuit (croissance entre les mesures au coucher et au lever du
soleil), pendant la matinée (croissance entre la mesure au lever du soleil et celle réalisée
quand le soleil est au zénith) et pendant 1’aprés-midi (croissance entre la mesure quand le
soleil est au zénith et celle réalisée au coucher du soleil). Les longueurs des axes principaux

des UCs, les longueurs et les largeurs maximales des limbes foliaires ont ét¢ mesurées.

Afin d’étudier I’influence de la température, les vitesses relatives de croissance (RGRs) ont

été calculées pour chacune des trois périodes grace a 1’équation suivante :

In(A, /A,)
dt

RGR = (D

ou A4 et A, sont les dimensions de 1’organe aux temps ¢1 (début de la période) et £2 (fin de la

période). Dans cette analyse, le RGR est calculé pour chaque période tout au long de la
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croissance des organes. Ce calcul difféere de I’expérimentation précédente ou le RGR a été

calculé au temps ou la vitesse absolue de croissance est maximale.

Sachant la relation linéaire positive entre la température et le RGR (cf. Dambreville ef al.,
2012a), les RGRs ont été recalculées pour une température référence de 27.5°C (température
moyenne en considérant toutes les périodes) afin de tester 1’effet de la période sur le RGR

séparément de 1’effet de la température.

In(AZ /A1 ) % (Tref _Tbase )
dt (T _Tbase )

RGR,, .. = @)
ou T est la température de la période, Tpase = 14.01°C pour Cogshall et 13.50°C pour José et

Trer=27.5°C (cf. Annexe 4 pour la détermination des températures de base).

Des analyses de variance et de covariance ont été utilisées pour tester 1’influence de la
température et de la période de la journée sur RGR et RGR;7 soc pour chaque organe et chaque

cultivar.
c. Résultats et discussion

Les températures moyennes pendant la période étaient significativement différentes en
fonction de la période considérée (Fig. V-1): en moyenne 23.7°C pendant la nuit, 28.5°C
pendant la matinée et 30.2°C pendant 1’aprés-midi (P value analyse de variance < 2.2¢-16).

—

[
(ap]
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|

24

Température moyenne (°C)

22

NUIT MATINEE APRES-MIDI

Figure V-1. Température moyenne (°C) pour chaque période étudiée.

-65 -



V. Résultats
1. Effet de la température sur la croissance et le développement des organes

Nos résultats montrent que quel que soit ’organe et le cultivar considéré, c’est durant la
journée (matinée et apreés-midi) que le RGR est le plus ¢levée et durant la nuit qu’il est le plus
faible (Tableau V-1, Période). Les résultats précédents, ont montré que la température
moyenne sur plusieurs jours (Tm50, de 19.3 a 28.5°C) a un effet positif sur le RGR au point
d’inflexion (Dambreville et al., 2012a). Un RGR plus faible la nuit pourrait donc étre dii a des
températures beaucoup plus fraiches la nuit, comparées a celles de la journée (Fig. V-1). On
remarque que pour les axes des UCs, c’est durant I’aprés-midi que le RGR est le plus élevé
alors que pour les feuilles, c’est durant la matinée qu’il est le plus élevé (Tableau V-1).

Tableau V-1. Résultats de I'analyse de covariance montrant I'effet de la température et de la période
de la journée sur la vitesse relative de croissance (RGR) durant la période pour les axes et les feuilles
de deux cultivars de manguier : Cogshall et José. Les valeurs présentées sont les Estimates des

analyses de covariance. Le signe de I'estimate traduit I'effet positif ou négatif du facteur sur le RGR.
NS : non significatif. P value seuil = 0.05.

Axe Feuille
Cogshall José Cogshall José
Température -0.02 -0.02 -0.04 -0.02
Nuit -1.11 -1.14 -3.64 -1.19
Période Matinée NS 1.73 5.29 2.67
Aprés-midi 3.58 2.31 3.91 1.80
Température : Nuit 0.08 0.08 0.21 0.09
Température : Période  Température : Matinée NS -0.03 -0.13 -0.06
Température : Aprés-midi -0.09 -0.05 -0.07 -0.02

Si on s’intéresse a I’effet de la température a I’intérieur de chaque période (Tableau V-1,
Température : Période), nos résultats montrent un effet négatif de la température sur le RGR
moyen de la période pendant la matinée et ’aprés-midi. Cet effet négatif montre que durant la
journée, quand les températures deviennent trop élevées, il y a diminution du RGR,
probablement via une fermeture des stomates afin de diminuer les pertes d’eau par
transpiration. Ce résultat montre qu’il y a probablement une sortie de la zone optimale de
température pour la croissance durant les journées trop chaudes. A I’inverse, on constate que

pendant la nuit il y a bien un effet positif de la température sur le RGR.

Quel que soit le cultivar et I’organe considéré, il y a un effet négatif de petite ampleur de la
température moyenne de la période sur le RGR (Tableau V-1, Température). Cet effet négatif
est probablement di au fait que pour deux des trois périodes considérées (matinée et apres-
midi), il y a un effet négatif de la température sur le RGR de la période (Tableau V-1,

Température : Période).
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Afin de s’affranchir de I’effet de la température, nous avons recalculé le RGR pour une
température de 27.5°C. Ce nouveau RGR;7sc permet de s’intéresser plus précisément a

I’effet de la période.

Nos résultats montrent alors que quel que soit le cultivar (Cogshall et José) et I’organe (Axe
de I’UC ou feuille), c¢’est durant la nuit que le RGRy75¢¢ est le plus ¢€levé. 11 est plus faible
durant la matinée et intermédiaire durant I’apreés-midi (Tableau V-2). Ce résultat confirme que
I’effet positif de la température sur le RGR est responsable d’un RGR plus faible durant la
nuit (Tableau V-1, Période).

Tableau V-2. Résultats de I'analyse de variance montrant I'effet de la période de la journée sur la
vitesse relative de croissance recalculée a 27.5°C (RGR,75c) des axes et des feuilles de deux

cultivars de manguier : Cogshall et José. Les valeurs présentées sont les Estimates des modéles.
Toutes les modalités sont significativement différentes. P value seuil = 0.05.

Axe Feuille
Cogshall José Cogshall José
Nuit 0.24 0.25 0.50 0.42
Matinée 0.18 0.15 0.43 0.24
Aprés-midi 0.22 0.21 0.46 0.37

Le RGRy7 5oc plus faible durant la matinée peut s’expliquer par le fait que suite a la croissance
qui a eu lieu pendant la nuit, les réserves carbonées disponibles pour la croissance sont
épuisées au matin. La croissance n’a alors probablement pas le temps de s’effectuer pendant

la matinée (le temps que la photosynthese se remette en marche au lever du soleil).

Pantin ef al. (2011) ont montré que durant la croissance de la feuille, il y a un changement de
limitation métabolique (RGR plus élevé la journée que la nuit) vers limitation hydraulique
(RGR plus ¢levé la nuit que la journée). Si on considere 1’évolution du RGR;7 5o¢ en fonction
de la croissance de I’organe, on constate que tout au long de la croissance, c’est plutot
pendant la nuit que le RGRy750c est le plus élevé (Fig. V-2). Pour les axes de José et les
feuilles de Cogshall et José, on constate cependant que le RGR,7.5¢ de I’aprés-midi semble
géme

plus élevé aux alentours du jour apres débourrement.
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Figure V-2. Evolution du RGR,75:c au cours de la croissance des axes des UCs et des feuilles de
Cogshall et José. Les couleurs représentent la période de la journée : nuit (bleu), matinée (jaune) et
aprés-midi (rouge). Les courbes de couleurs représentent I'évolution du RGR,;75c pour chaque
période et sont obtenues grace a un ajustement polynomial.
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Synthese des points clés du chapitre V-1

L’effet de la température a ét¢ ¢étudié¢ sur la croissance et le développement du
manguier a I’échelle de I'organe pour ’axe de I’UC, ses feuilles et I’axe de

I’inflorescence.

Quel que soit I’organe ou le cultivar, la température exerce un effet négatif sur la

durée des stades de développement des organes.

Quel que soit I’organe ou le cultivar, la température exerce un effet positif sur les

vitesses relatives de croissance et négatif sur les durées de croissance.

L’interaction cultivar x température est non significative pour les inflorescences

alors qu’elle est significative pour les UCs.

A I’échelle de I’UC, il existe une coordination temporelle entre I’axe de I’UC et ses
feuilles quelles que soient leurs positions (relation positive entre les durées de

croissance de I’axe de I’UC et de ses feuilles).

A T’échelle de I’UC, il existe une corrélation entre les dimensions finales de 1’axe
de I’UC et de sa feuille proximale. L’absence de relation entre I’axe de I’'UC et ses
feuilles distales traduit probablement une différence de préformation pour la feuille

proximale vs. néoformation pour les feuilles distales.

La relation entre durée de croissance et vitesse relative de croissance est

caractérisée par un coefficient allométrique commun entre organes et cultivars.

A Téchelle de la journée, les températures fraiches de la nuit entralnent une
diminution de la vitesse relative de croissance des axes et feuilles de 1’UC. A

température égale, la vitesse relative de croissance est plus élevée la nuit.

Une augmentation des températures entraine une diminution de la vitesse relative
de croissance durant la matinée et D’aprés-midi, alors qu’elle entraine une

augmentation de la vitesse relative de croissance pendant la nuit.
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2. Coordination entre les processus de croissance et de

développement des organes

L’objectif de cette partie est d’étudier la coordination entre les processus de croissance et de
développement conduisant a 1’élaboration de 1’architecture de 1’arbre. Pour parvenir a cet
objectif, nous nous sommes intéressés conjointement aux stades de développement
(discrétisation du développement) et a la croissance (processus continu) du manguier a

I’échelle de I’organe (axe de I’UC, feuille et axe de I’inflorescence).

Ces résultats sont issus de la « Base Température ». Nous avons vu dans le chapitre précédent
que la température exerce une forte influence sur la croissance et le développement du
manguier, ce qui induit une variabilité de ces deux processus quand ils sont étudiés en temps
calendaire. Afin d’intégrer ’effet de la température pour pouvoir étudier la coordination entre
croissance et développement, nous avons utilis¢ des modeles de temps thermique. Ces
modeles sont basés sur les hypothéses suivantes: i) en conditions non limitantes, la
température est le seul facteur influengant la vitesse de développement (1/durée d’un stade de
développement) d’une plante ou d’un organe, ii) la vitesse de développement est
proportionnelle a la température moyenne pendant le stade de développement (Bonhomme,
2000), iii) une somme de temps thermique (TTS exprimée en degré.jour) constante est
nécessaire pour compléter chaque stade de développement. La température de base 0 est
définie par la température en dessous de laquelle le développement n’a pas lieu. La différence
entre la température moyenne du jour i (Tmi) et O représente la somme de température
effective du jour i. Pendant son développement, un organe accumule les sommes de
températures effectives de chaque jour jusqu’a ce qu’il atteigne la TTS a laquelle le stade de

développement est complété. On a alors :

n
TTS= > (Tni—0).3
i=1

oud=0quand T,; <0 oud=1quand T, > 6.
Nous avons obtenu les températures de base suivantes en calculant une moyenne des 6
obtenus par quatre méthodes différentes (Arnold, 1959 ; Annexe 4) : 14.01°C et 13.51°C pour

les UCs et les inflorescences de Cogshall et 13.50°C et 13.08°C pour les UCs et les

inflorescences de José.
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ARTICLE 2 - Linking growth and development: the concept of

developmental growth stages

En préparation, a soumettre a « Journal of Experimental Botany ».
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Linking growth and development: the concept of developmental growth

stages

Anaélle DAMBREVILLE, Pierre-Eric LAURI, Frédéric NORMAND & Yann GUEDON

ABSTRACT

Growth and development are often studied as two separated processes. Our aim was to
investigate the coordination between growth and development using growth stages and
developmental stages, both determined independently. We chose the mango tree as plant
model and we considered three types of organ, namely the growth unit axis, its attached
leaves and the inflorescence, and two cultivars. For each growth unit, three leaves located at
precise position along the axis have been described. Two types of data were collected during
the shoot and inflorescence follow-up: developmental stages determined in an expert way and
organs sizes determined from objective measurements. To give an integrative view of the
shoot and inflorescence growth and development, we adopted the following strategy. For a
given cultivar, we first built a multi-stage model on the basis of absolute growth rate
sequences deduced from the measurements. The growth stages obtained for each growth unit
highlighted growth asynchronisms between two topologically-connected organs: the axis and
its leaves. Then, we compared these stages with the developmental stages and we obtained
strong matches between them. The integrated developmental growth stages emphasized that
the developmental stages are highly related to growth rates. Our results are discussed in terms
of the possible physiological (hydraulics, biomechanics, carbohydrates partitioning) and
developmental (organs preformation versus neoformation) processes which are underlying

these stages.

Keywords: development, developmental growth stage, growth, growth-unit, inflorescence,

leaf, Mangifera indica L., segmentation model.
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Introduction

Development is the sum of events that contribute to the progressive elaboration of the body of
an organism (Steeves & Sussex, 1989). Plant development is defined as a series of identifiable
events resulting in a qualitative (germination, flowering ...) or quantitative (number of leaves,
number of flowers ...) modification of plant structure (Gatsuk, 1980; Bonhomme, 2000).
Usually, vegetative and reproductive developments are distinguished to study the whole plant
development (Fehr et al., 1971; Schneiter & Miller, 1981). A developmental stage, also called
phenological stage, characterizes a period when the plant or the organ shows a precise
combination of morphological traits. It is generally based on a visible discontinuity of the
development process. Nowadays, developmental stages are used for several purposes. In
climatology, they are used as indicators of the impact of climate change on the plant
development (Legave et al., 2009; Olesen, 2011). In agronomy, developmental stages are
used to define the application timing for plant protection against pests (Meier et al., 2009).
They are also used to predict flowering and harvest dates (Normand & Léchaudel, 2006).
Developmental stages are determined by the expertise of the experimenter and, sometimes,
the transition between two successive developmental stages is not obvious (e.g. change in the
leaf coloration), which may be a source of uncertainty in the determination of developmental
stages succession.

Growth is defined by the irreversible increase of plant dimensions through time, e.g.
length, width, diameter, area, volume, weight. Plant growth pattern is often characterized by
the cumulative increment of a dimension with time leading to a sigmoidal curve composed of
three successive phases: an early accelerating phase where growth is exponential, a linear
phase, and a saturation phase (Goudriaan & Van Laar, 1994) where growth tends to zero as
the final size is reached. Classical methods of growth analysis often used growth parameters
at specific times of the organ’s growth (e.g. the relative growth rate at the time when growth
is exponential, i.e. at the beginning of growth or the absolute growth rate at the inflection
point).

Growth and development are often studied separately. However, the partitioning of
carbohydrates among organs during plant growth depends on the type of organ, the
developmental stage of the organ and on the environmental conditions. Separating growth
phenomena from developmental phenomena is thus rather artificial as the two are strongly
interrelated. We aimed thus at finding an integrative way to study the growth and
development of plant organs. Previous studies considered both growth and development by
quantifying developmental stages (e.g. calculation of the mean developmental stage related to
the shoot dry weight, Kalu & Fick, 1981; Borreani ef al., 2003). Boyes et al. (2001) also used
quantitative measurements (e.g. total leaf area, rosette dry weight) to quantify the phenotypes
of consecutive developmental stages. However, these studies used developmental stages as
triggers for the collection of growth data, i.e. developmental stages being already pre-defined,
and thus did not consider the coordination between development and growth. The BBCH
scale describes growth stages of development of many mono- and dicotyledonous plant
species (Meier et al., 2009). However, in these stages like in the previous ones, cumulative
measurements of growth (e.g. leaf area, axis length) are used to characterize growth, which, at
a specific stage, cumulated the effects of the previous stages, and therefore did not represent
an information specific to the stage that was quantified. To the best of our knowledge, no
study has been achieved considering the integration of growth and development, both
determined independently. Our aim was thus to determine “developmental growth stages” that
would integrate both developmental stages obtained from an expert point of view and growth
stages obtained by measurement of a quantitative variable. To determine growth stages we
hypothesized that it was possible to split the growth of an organ into successive stages
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determined by changes in absolute growth rate (based on the assumption that the absolute
growth rate changed less within phases than between phases). For this purpose, we used
statistical models of segmentation that have been designed to highlight “phase change” during
growth processes (Guédon et al., 2007). These models are intended to make explicit some
regularity or patterns from measurements.

In tropical and subtropical areas, phenological asynchronisms within the same plant
highlight variations of the developmental pattern, i.e. the time of beginning and the duration
of developmental stages, for a given organ. In our study, we considered the growth and
development of three organs of mango tree: the vegetative axis, its attached leaves, and the
inflorescence. We considered three leaf positions along the vegetative axis, in order to
investigate possible growth asynchronisms between them. We designed our study to answer
the following questions: 1) How to identify growth stages of vegetative and reproductive
organs independently of developmental stages? ii) Do the growth stages allow the
investigation of asynchronisms between concomitant and topologically-connected organs (the
vegetative axis and the leaves)? iii) Eventually, can we identify integrative “developmental
growth stages” that relate both growth characteristics, highlighted by our models, and
developmental traits, determined by the literature and based on qualitative and quantitative
criteria (e.g. leaf color and angle)?

Materials and methods

Field sites and plant material

Our experiment took place in Reunion Island (21°10'S; 55°50'E) in 2010. Two mango
cultivars characterized by their contrasted origin and growth habits were chosen for this study:
Cogshall and José. Cogshall is a Floridian cultivar with a dense and compact canopy. Jos¢ is a
local cultivar with an open canopy (Normand et al. 2009).

Mango vegetative growth is characterized by the production of growth units (GUs),
which are defined as the portions of shoot developed during an uninterrupted period of
growth. They are composed of an axis bearing several leaves (Hallé & Martin 1968) growing
simultaneously. In Reunion Island, mango vegetative growth occurs from August to May.
Mango flowering occurs during the fresh dry season from July to October after a vegetative
rest in June. Inflorescences are modified GUs in which leaves are aborted and axillary buds
develop into secondary and higher order axes that bear flowers (Bell, 1991; Davenport 2009).

To have some variability in the duration of the developmental stages, we studied the
development of mango organs in contrasted temperature conditions. Vegetative organs were
studied from February to April 2010 and from September to November 2010. Mango
inflorescences were studied from July to November 2010. The organs were studied in three
sites for each cultivar. For Cogshall, the sites were located at 65 m, 150 m and 300 m asl. For
José, the sites were located at 65 m, 300 m and 450 m asl. All the selected sites were orchards
with similar agronomic conditions, i.e. tree training, irrigation, fertilization and phytosanitary
treatments. An automatic temperature recorder sheltered from the direct sun recorded the air
temperature every 15 minutes at each site.

Data collection
Vegetative and reproductive organs were selected at budburst at the periphery of the canopy,
from a supporting GU free of pests and diseases. For the GUs, the data sets comprised 72

individuals for Cogshall, corresponding to a total of 1059 measurement occasions (between
11 and 20 occasions per individual), and 54 individuals for José, corresponding to a total of
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907 measurement occasions (between 11 and 23 occasions per individual). For the
inflorescences the data sets comprised 43 individuals for Cogshall, corresponding to a total of
1545 measurement occasions (between 18 and 48 occasions per individual), and 47
individuals for José, corresponding to a total of 1699 measurement occasions (between 17 and
53 occasions per individual).

In order to study the effects of leaf position on growth and developmental patterns, we
studied three leaves per GU, the “first distal leaf” (leaf at the top of the GU), the “sub-distal
leaf” (just below the first distal leaf) and the “proximal leaf” (at the base of the GU).

The developmental stages used in our study (Figs. 1 & 2) have been adapted by F.
Normand from Aubert and Lossois (1972). For the inflorescences growth, we split flowering
in two stages: the stage F, from the opening of the first flower of the inflorescence to the
opening of the last flower of the main axis, and the stage PF, from the opening of the last
flower of the main axis to the last flower still open on the inflorescence.

The stage of development of the studied organs was observed at the same time each
consecutive day from budburst to the end of growth (approx. 10 to 25 days for the completion
of growth of a GU or an inflorescence). The day when the organ reached its mature stage was
also noted (stages H and G for GUs and inflorescences, respectively; Figs. 1 & 2). At the
same time, the length of GU axes (from the base to the apical bud of the GU axis), the length
and maximum width of foliar lamina, and the length of the inflorescence main axis (from the
base to the apical bud) were measured. Initial measurements were made as soon as the organs
reached a minimal size in order to avoid breakage.

Growth is defined as an increase of biomass through time. The axis is considered as a
1D structure where axis biomass increase is assumed to be roughly proportional to axis length
increase (since secondary growth does not occur in the young axis). The leaf is considered as
a 2D structure where leaf biomass increase is assumed to be roughly proportional to leaf area
increase (changes in leaf thickness are assumed to be negligible during the measurement
period).

Leaf area was estimated using the following relationships: leaf area = 0.740 * leaf
length * leaf maximum width (n = 60, R> = 0.992, P < 0.001) for Cogshall; and leaf area =
0.720 * leaf length * leaf maximum width (n = 60, R* = 0.998, P < 0.001) for José. Since
young leaves are folded at the central vein, only their length was measured and the leaf area
was estimated using the following equation: leaf area = 0.164 * leaf length? (n = 15, R*> = 0.
936, P <0.001) for both cultivars.

=75 -



V. Résultats
2. Coordination entre croissance et développement

Stage A: Vegetative rest, bud not swollen

Stage B1
- Bud swollen with
closed scales

Stage C

- Bud opening

- Vegetative axis not
apparent

- Leaves are
beginning to spread
out

Stage E

. - Petioles at 90° from
§ the axis

- Laminas half-opened
- Beginning of laminas
hanging down

7 Stage G

. - Petioles at 90°

7 from the axis

- Leaves become
rigid, greenish and
% are moving

# upwards

Stage B2

- Beginning of the
bud opening

- Leaves grouped
together

Stage D

- Vegetative axis
apparent

- Spreading out of
the leaves

- Petioles at 45°
upwards the axis

> - Laminas folded

at their central
veins

Stage F
- Petioles at 135°

', downwards the axis
= - Laminas totally

opened

~* - Laminas hang
~ limply

Stage H
- Mature shoot
- Petioles at 45-60°

upwards the axis
! - Leaves are rigid,
% dark green, with

well-marked veins

Fig. 1. Developmental stages of mango growth unit (vegetative axis and leaves) (adapted by F.

Normand from Aubert and Lossois, 1972). Photos: F. Normand.
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Stage A: Resting bud, bud not swollen

Stage Bl
- Bud swollen with
closed scales

Stage C

- Bud opening

- Axis not apparent
- Bud scales are
moving away and
begin to fall

- Bracts apparent

Stage D2

- Secondary axes
near the base of the
inflorescence are
moving away from
the principal axis

& - Bracts begin to fall

Stages F and PF

- Flowering

- Open flowers and
flowering buds

- Duration: from the

first to the last flower

open

Stage B2

- Beginning of the
bud opening

- Bud scales are
moving away

- Beginning of bracts
appearance

Stage D1

- Axis apparent

- Bracts apparent
- Secondary axes
parallel to the
principal axis

Stage E

- Secondary axes are
moving away from the
principal axis

- Flowers not open

- Bracts fall

Stage G
- End of flowering
- No open flower

| - Many dry flowers

- Little green fruits

Fig. 2. Developmental stages of mango inflorescence (adapted by F. Normand from Aubert and
Lossois, 1972). Photos: F. Normand.
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Base temperature and thermal time models

Temperature has a strong influence on plant growth and development, leading to a high
variability of these two processes when considered in calendar time. To take into account the
effect of temperature on growth and development, we used thermal time models. These
models are based on the hypotheses that i) in non-limiting conditions, the temperature is the
only factor affecting the development rate (1 / duration of a developmental stage) of a plant or
an organ, ii) the development rate is proportional to the mean temperature during the stage
(Bonhomme, 2000), iii) a constant thermal time sum (TTS expressed in degree.day) is needed
to complete each stage of development. The threshold temperature 0 is defined as the
temperature below which the development rate is null. The difference between the mean
temperature of day i (T,;) and 0 represents the effective developmental sum of temperature of
the day i. During its development, an organ cumulates the effective sum of temperature of
each day until it reaches the TTS where the stage of development is completed.

We obtained the following base temperatures as average values calculated by four
different methods (Arnold, 1959): 14.01°C and 13.51°C for the GUs and inflorescences of
Cogshall, and 13.50°C and 13.08°C for the GUs and inflorescences of José (unpublished
results). They have been calculated over the period from budburst to the end of the immature
phase (from stage B2 to the end of stage G for GUs and to the end of stage F for
inflorescences).

Identification of the growth stages

Absolute growth rate discretization: For a given cultivar, we built a multi-stage model on the
basis of absolute growth rate (AGR) sequences. Sequences were multivariate for shoots
(vegetative axis and three leaves) and univariate for inflorescences (inflorescence axis). We
computed the absolute growth rate (AGR) from the measurements of length (for the growth
unit axis and the inflorescence axis) or surface (for the leaves) of organs. These AGRs take
the form of semi-continuous data that are either continuous or zero. This type of data is
difficult to handle with segmentation models such as the hidden Markov models we used. We
thus chose to discretize the AGR in order to use discrete distributions that can degenerate as a
distribution with a probability mass of 1 in zero. AGR units were chosen in order to render
negligible the discretization errors. The AGRs of growth units and inflorescences axes were in
0.1 mm (°Cd)"" while the AGR of the leaves was in mm? (°Cd)™.

Models: We applied segmentation models that enable to identify growth stages on the basis of
the absolute growth rate of organs. These segmentation models are hidden semi-Markov
chains (HSMCs). HSMCs are formally defined in the Appendix. In our context, the
succession of growth stages are represented by a non-observable semi-Markov chain while
the AGRs of leaves, growth unit or inflorescence axes, are represented by observation
distributions attached to each state of the semi-Markov chain. Hence, each state of the semi-
Markov chain represents a growth stage. A J-state semi-Markov chain is defined by three
subsets of parameters:

- Initial probabilities (7;].; j=L...J ) to model which is the first stage occurring in the

sequence measured for a GU (axis and leaves) or an inflorescence
- Transition probabilities (p,.j;i, j=L...,J ) to model the succession of stages during

the growth of a GU or an inflorescence

- Occupancy distributions attached to non-absorbing states (a state is said to be
absorbing if, after entering this state, it is impossible to leave it) to model the stage duration in
number of successive measurements (the measurement dates were roughly evenly spaced).
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We used as possible parametric state occupancy distributions binomial distributions
B(d, n, p), Poisson distributions P(d, 1) and negative binomial distributions NB(d, r, p) with

an additional shift parameter d=1,

Since the index parameter was the measurement occasion rather than the thermal time
(which is unevenly spaced with large intervals between successive thermal times), the
estimated state occupancy distributions were not directly interpretable. Nevertheless, the fact
that the estimated state occupancy distributions were always bell-shaped with small relative
dispersion indicates that the stage durations were rather homogeneous for the different
individuals of a given sample. Therefore, the estimated HSMCs should be considered as a
mean to segment the sequences of absolute growth rates in successive stages.

A hidden semi-Markov chain can be viewed as a two-level stochastic process, i.e. a
pair of stochastic processes {S,, X, } where the “output” process {X,} is related to the “state”

process {S, } , which is a semi-Markov chain, by the observation probabilities:

t

b, ()= P(X, = IS, = j) with 3b,(v)=1

The definition of the observation probabilities expresses the assumption that the output
process at time ¢ depends only on the non-observable semi-Markov chain at time 7. Extension
to the multivariate case is straightforward since, in this latter case, the observed variables at
time ¢ are assumed to be conditionally independent given the state S, =, . Discrete parametric

observation distributions were used to model the discretized AGR observed in each
successive stage for each organ.

“Left-right” HSMCs composed of successive transient states followed by a final
absorbing state were estimated on the basis of each data set. A state is said to be transient if
after leaving this state, it is impossible to return to it. In a “left-right” model, the states are
thus ordered and each state can be visited at most once. As the last measurement was arbitrary
with regard to shoot or inflorescence development, the length of the last stage was assumed to
be systematically truncated (or “right-censored”) and could not be modeled. Each estimated
model was used to compute the most probable state sequence for each observed sequence
using the so-called Viterbi algorithm (Guédon, 2003, 2005, 2007). The restored state
sequence can be viewed as the optimal segmentation of the corresponding observed sequence
into sub-sequences, each corresponding to a given stage.

To assess the assumption of segmentation in stages, we used the sup-norm distances
between the observation distributions for consecutives states (i.e. such that p, >0):

Y

55, (x)- 2 )

x=0

sup

v

zl—zvlmin{b,»(y),bj (J’)}

This distance, which is the maximum absolute difference between the cumulative distribution
functions of the two observation distributions, is also one minus the overlap between these
two observation distributions in our case of non-crossing cumulative distribution functions.
This distance is between 0 (full overlap, i.e. identical distributions) and 1 (no overlap).

Selection of the number of states of the underlying semi-Markov chain: In a first
exploratory phase, we examined the segmentation of the growth sequences using the expert
developmental stages. It was then obvious that some consecutive developmental stages either
at the beginning (e.g., Bl and B2 for the shoots) or at the end of development cannot be
distinguished on the basis of growth data. We then fixed a maximum number of states of the
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underlying semi-Markov chain (lower than the number of developmental stages) and explore
possible number of states just below this maximum applying the practical approach discussed
in Guédon et al. (2007).

Results

The segmentation model

The succession of states is almost deterministic: The iterative estimation algorithm used to
estimate HSMCs was initialized with a left-right model such that 7, >0 for each state j,

p; =0 for j<i and p, >0 for j>i for each transient state i, p, =1 and p, =0 for j=i
for the final absorbing state. The fact that states cannot be skipped (i.e. p, ~0 if j>i+1 at

convergence) in most cases was the result of the iterative estimation procedure. The estimated
transition probability matrix was thus almost degenerate, i.e. for each transient state i,
Pia~1 and p, =0 for j#i+1. The sum of transition probabilities between consecutive

states (i.e. Zi Dii) was 4.95 for Cogshall GUs 4.92 for José GUs, 4.90 for Cogshall

inflorescences, and 4.55 for Jos¢ inflorescences (to be compared to a maximum possible value
of 5 for a 6-states model). Therefore, all the estimated HSMCs were almost degenerate except
the HSMCs estimated for the Cogshall inflorescences with p,, =0.31.

The AGR distributions for consecutive states are well-separated: We here assumed that the
growth can be segmented in successive stages. In theory, the stages are assumed to be
stationary. A stage is said to be stationary if there is no systematic change in mean (no trend),
no systematic change in variance and no strictly periodic variation of the variable of interest
during the stage. In our case, the stages were not always stationary and some residual trends
(i.e. a gradual change in the mean level) were identified for the shoots (but not for the
inflorescence). In particular, there were residual increasing trends for the different leaves in
state 2 and residual decreasing trends in state 3 for the shoot and in state 4 for the different
leaves. Nevertheless, the within-stage changes in mean were always of lower magnitude than
the between-stages changes for the different variables of interest. The distances between
observation distributions for consecutive states confirmed that the states were well-separated,
at least on the basis of one observed variable and in most cases on the basis of three or four
observed variables (Table 1).

The segmentation ambiguity is low: The posterior probabilities of the optimal segmentations
(i.e. weight of the optimal segmentation among all the possible segmentations of a given
observed sequence) were most often high: 39% above 0.8 and 78% above 0.5 for Cogshall
GUs (average sequence length: 14.7); 22% above 0.8 and 83% above 0.5 for Jos¢ GUs
(average sequence length: 16.8), 16% above 0.3 and 47% above 0.2 for Cogshall
inflorescences (average sequence length: 35.9); 34% above 0.3 and 70% above 0.2 for José
inflorescences (average sequence length: 36.1). The difference in sequence length between
shoots and inflorescences explained the difference in value range for the posterior
probabilities (there are hundreds of possible segmentations in the shoot case but rather
thousands of possible segmentations in the inflorescence case). This reinforced the validity of
the segmentation assumption.
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Table 1. Sup-norm distances between observation distributions for consecutive states (the associated
transition probabilities are given in the column “Probability”) for the different observed variables:
Absolute growth rate for the axis, the proximal, the sub-distal and the first-distal leaf (the lowest
distances, corresponding to a high overlap of the distributions, are emphasized).

Cogshall

Transition  Probability Axis  Proximal leaf  Sub-distal leaf  First-distal leaf
0—1 0.95 1 0.82 0.05 0.1
0—-2 0.05 1 1 1 0.95
152 1 0.14 0.72 0.96 0.86
2-3 1 0.7 0.51 0.76 0.75
34 1 0.63 0.91 0.82 0.73
4 -5 1 0.17 0.48 0.73 0.76

José

Transition  Probability Axis  Proximal leaf  Sub-distal leaf  First-distal leaf
0—1 1 1 0.64 0.13 0.15
152 0.98 0.08 0.67 0.91 0.85
1-3 0.02 0.15 0.77 0.98 0.96
2-3 0.97 0.22 0.36 0.74 0.72
24 0.03 0.86 0.86 0.6 0.46
354 0.98 0.76 0.91 0.88 0.82
355 0.02 0.99 1 1 1
4 -5 1 0.67 0.48 0.69 0.69

The growth stages

Growth units: For both cultivars, six growth stages were identified for GUs using HSMCs
(Table 2):

- Stage 0: No growth occurred for the axis and the leaves.

- Stage 1: The axis grew with an AGR just below its maximal AGR. AGR of the axis
was almost the same for Cogshall and José. The leaves began to grow, with a higher AGR for
proximal leaves compared to distal ones. These strong differences between leaves AGR meant
an earlier beginning of growth of proximal leaves compared to distal ones, especially for
Cogshall. AGR of the leaves were slightly higher for José compared to Cogshall.

- Stage 2: AGR of the axis was maximal. It was higher for Cogshall compared to José.
AGR of the leaves was higher for the proximal leaf, intermediate for the sub-distal leaf and
lower for the first-distal leaf. There were almost no difference between AGR of the leaves of
Cogshall and José.

- Stage 3: For the axis, AGRs were lower than the previous stage, especially for
Cogshall compared to José. AGRs of the leaves were maximal at each leaf position. AGR
were however higher for the proximal leaf, intermediate for the sub-distal leaf and lower for
the first-distal leaf like in stage 2. AGR of the leaves were higher for Cogshall compared to
José.

- Stage 4: Almost no growth of the axis occurred, with a higher AGR for José
compared to Cogshall. There was a strong decrease of the AGR of leaves compared to the
stage 3. It was higher for sub-distal and first-distal leaves compared to proximal leaves,
showing an earlier decrease of growth for proximal leaves. The leaf AGR was higher for
Cogshall compared to José.

- Stage 5: No growth occurred for the axis and the leaves.
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Table 2. Estimated mean AGR for the six vegetative growth stages for two mango cultivars, Cogshall

and José.
Cogshall José
Axis Proximal  Sub-distal First-distal Axis Proximal Sub-distal First-distal

0.1 mm mm? mm? mm? 0.1 mm mm? mm? mm?

(oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1 (oCd)-1
Stage 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Stage 1 15.21 5.03 0.11 0.33 14.56 5.96 0.50 0.59
Stage 2 17.92 26.10 10.81 5.93 16.07 25.37 9.76 6.64
Stage 3 4.64 64.78 40.47 27.54 11.49 46.80 26.69 20.04
Stage 4 0.25 2.77 5.26 5.09 1.71 1.85 3.76 3.41
Stage 5 0 0 0 0 0 0 0 0

Inflorescences: There was a degenerate estimated state occupancy distribution (the only
possibility was to stay one time instant in this state) and high AGRs for the first stage where
the growth was effective (stage 1). We interpreted these estimated parameters as a side-effect
of the minimal axis size required to measure the inflorescences. The real stage corresponding
to the beginning of inflorescence growth extended before the time instant identified with the
occurrence of state 1 and the corresponding AGR was indeed far lower. In the remainder of
this analysis, we will consider states 0 and 1 as a single macro-state. We checked that this
side-effect, while detectable, was of rather small amplitude for the growth unit axes and not
detectable for the leaves.

Whatever the cultivar, we identified five growth stages for the inflorescence axis
(Table 3):

- stage 0 + 1: No growth occurred followed by beginning of growth.

- stage 2: For both cultivars, the AGRs were higher than the previous stage.

- stage 3: The AGRs were maximal for both cultivars.

- stage 4: For both cultivars, the AGRs were lower than the previous stage.

- stage 5: No growth occurred.
From stage 2 to stage 4, AGRs were higher for Cogshall than for José.

Table 3. Mean AGR (0.1 mm (°Cd)-1) of the fitted law for the five reproductive growth stages
calculated by segmentation models, for two mango cultivars: Cogshall and José.

Cogshall  José
Stage 0 + 1 6.37 3.00

Stage 2 7.32 6.58
Stage 3 15.17 14.79
Stage 4 3.93 3.59
Stage 5 0 0

lllustration of the leaf-axis asynchronism during the set up of the GU

We examined the relationships between the relative axis length and the relative leaf area to
further illustrate the asynchronism between axis and leaf growths (cf. Fig. 3 for the
scatterplots & Fig. 4 for local polynomial regression fitting). For both cultivars, the axis
length increased first, and then the leaves areas increased. This point of view highlights the
stronger asynchronism between axis length and leaf area for Cogshall compared to José. This
is probably due to the fact the axis stopped to grow earlier for Cogshall compared to José (the
axis AGR in stage 3 was 26% of the maximum AGR (stage 2) for Cogshall whereas it was
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71% of the maximum AGR for José, Table 2). For both cultivars, the proximal leaf grew
before the two other leaves and the first-distal leaf grew after the two other leaves.

Cogshall José

100

B Proximal
® Sub-distal

First-distal

% leaf area
20 40 60 80

0

% axis length % axis length

Fig. 3. Relative leaf area as function of relative axis length during the set up of the GU for two mango
cultivars, Cogshall and José. Percentages are calculated as the length of the GU axis and leaf area
divided by the final length of the GU axis and the final leaf area. Colors and symbols represent the leaf
positions: proximal (blue square), sub-distal (red circle), first-distal (yellow triangle). The black bold line

on each graph represents X =Y.

3
— | — Proximal
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----------- First-distal ¢
Q ]
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Fig. 4. Relative leaf area as function of relative axis length during the set up of the growth-unit for two
mango cultivars, Cogshall (black) and José (grey). Percentages are calculated as the length/area of
the growing organ divided by the final length/area of this organ. Lines types represent the leaf position:
proximal (solid), sub-distal (dashed), first-distal (dotted).
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Correspondence between growth and developmental stages

The next step of the study was to explore the relationships between the growth stages and the
developmental stages. Six and five growth stages have been identified for GUs and
inflorescences, respectively. We hypothesized correspondences between growth and
developmental stages combining succession constraints and higher counts for the matching
between a given developmental stage and a growth stage (Table 4).

The correspondence between growth stages and developmental stages were similar for
Cogshall and José.

For growth units, the developmental stages B1, B2 and C (bud opening) were grouped
into the growth stage 0, where no growth occurred (Table 4). The developmental stage D (axis
apparent and leaves folded at their central vein) corresponded to the growth stage 1, where the
AGR of the axis was almost maximal and the leaves began to grow. The developmental stage
E corresponded to the growth stage 2, where the AGR of the axis was maximal. The
developmental stage F (petioles oriented at 135° and pending leaves) corresponded to the
growth stage 3, where the AGR of the leaves was maximal. The developmental stage G
(hardening, move up and darkening of the leaves) corresponded to the growth stage 4, where
the organs growth began to stop. The developmental stage H (mature shoot) corresponded to
the growth stage 5, where no more growth occurred.

Table 4. Contingency tables for the growth stages (column) deduced by the estimated segmentation

models and the developmental stages (line) for GUs (axis and leaves) and inflorescences of two
mango cultivars, Cogshall and José. The hypothesized correspondences are figured in blue.

Cogshall José
o 1 2 3 4 5 total o 1 2 3 4 5 total
B1 12 0 0 0 0 o 12 B1 E 0 0 D 0 0 B
B2 EF 0O 0 0 0 0 &7 B2 B2 1 0 0 0 0 B4
C 3313 0 o0 o0 0 46 C 47 3 0 0 0 o 7a
O 0129 33 0 0O 0o 172 D o999 9 0 0 0 108
E 0 BB 73 0O 0 246 E 0 16 160 44 0 0 220
Growth units F o o 323 =3 1 250 F 0 0o 4162 33 1 200
B o o 0o 7121 BB 194 B oo o1 M3 54 178
H oo o o 2 7¢O 72 H 0o o o0 0 2 51 &3
total | 112 158 198 298 156 137 1059 total | 116 147 173 217 148 105 907
match: 7% match: 7%
mismatch: 23% mismatch: 23%
0+1 2 3 4 5total 0+1 2 3 4 5 total
B1 2 0 0 0 0 2% B1 1 0 0 0 o 18
B2 L= A Y R N R = B2 (145 0O 0O O 0 145
C g3 10 1 1 0 95 C B0 17 01 0o 178
0 19 74 7 0 0 100 m MN123 5 0 0 149
02 0 3% 32 1 0 &9 (0 0o a1 1B 2 0 B9
Inflorescences E 0 30344 57 0 431 E 0120 305 27 0 452
F 0O 1128 435 90 G54 F 0 44 100 357 103 604
PF o o 0o 0 43 43 PF 0o 0o 0o 3 42 45
= oo o 0o 337 F = 0o 0 0 39 39
total | 217 151 612 495 170 1545 total | 344 355 426 390 184 1699
match: 7B% match: 73%
mismatch: 24% mismatch: 2%

For inflorescences, the developmental stages B1, B2 and C (bud opening) were
grouped into the macro-stage 0+1 (Table 4). The developmental stages D1 (secondary axes
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parallel to the main axis of the inflorescence) and D2 (beginning of the opening of the
secondary axes) were grouped into the growth stage 2, where the axis began to grow. The
developmental stage E (no open flower, growth of all the primary and secondary axes)
corresponded to the growth stage 3, where the AGR was maximal. The developmental stage F
(opening of the first flower to opening of the last flower of the main axis) corresponded to the
growth stage 4, where the AGR decreased. The developmental stage PF (opening of the last
flower of the main axis to the last flower of the inflorescence opened) and G (no more opened
flower, little green fruits) were grouped into the growth stage 5, where no more growth
occurred.

Time up to the first occurrence of growth and developmental stages

In our case of GU or inflorescence follow-up data, the limit between two growth stages
cannot be observed precisely in the thermal time scale. Rather, these limits are somewhere on
an interval between two thermal times. This effect of interval censoring on stage durations
was rather strong in our case since the average number of measurement occasions per stage
was small (e.g. between 1.5 and 4.2 for GU axis). This effect was smaller on the time up to
the first occurrence of a stage except for the very first stages.

The figures 5 and 6 show the correspondence between the times up to the first
occurrence of developmental stages and growth stages. We figured only the stages where
growth occurred.

José showed thermal times up to the first occurrence of vegetative stages longer than
Cogshall (Fig. 5). For both cultivars, the growth stages and developmental stages were quite
synchronous at the beginning, they were more desynchronized at growth stage 3 and they
were resynchronized at the end of growth (Fig. 5).

José showed thermal times up to the first occurrence of reproductive stages longer
than Cogshall (Fig. 6). For both cultivars, the growth stage 4 and the developmental stage F
were more asynchronous than the previous stages.

Cogshall José

1 7 _
0.8 .
0.6 - 1
0.4 1 1
0.2 1 1

D T T T T T T T T T T T T T T T T T 1 T T T T T T T T T T T T T T T T T

0 50 100 150 1] 50 100 150 200
Thermal time (*Cd) Thermal time (*Cd)

Fig. 5. Cumulative relative frequencies of the thermal time (in °Cd) up to the first occurrence of GUs
stages, either growth stages computed using the segmentation models (numbers), or developmental
stages determined from morphological observations in an expert way (letters) for two mango cultivars,
Cogshall and José.
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iZogshall José
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Fig. 6. Cumulative relative frequencies of the thermal time (in °Cd) up to the first occurrence of
inflorescences stages, either growth stages computed using the segmentation models (numbers), or
developmental stages determined from morphological observations in an expert way (letters) for two
mango cultivars, Cogshall and José.

Discussion

Growth asynchronisms between the axis and the leaves, within the GU
entity

Few studies consider the asynchronisms within the GU. Our study highlighted a relevant way
to study asynchronisms between organs belonging to a same GU, through the identification of
intrinsic growth stages by HSMCs. These asynchronisms were revealed first between the axis
and the leaves: the axis began to grow before the leaves, and the maximal AGR of the axis
preceded the maximal AGR of the leaves. These results are in agreement with Parisot (1988)
who identified the maximum growth rate of the axis before the one of its leaves. Two
hypotheses could be proposed to explain the earlier growth of the axis compared to the leaves.
First, a structural hypothesis: since leaf performance depends crucially on the hydraulic and
biomechanical support provided by the parent axis (Preston & Ackerly, 2004), the axis has to
grow first before it can support leaves growth. Second, a metabolic hypothesis: at the
beginning of growth, the leaves are still embryonic and attract few carbohydrates, whereas the
axis is largely supplied in carbohydrates. This hypothesis was suggested by Hall¢ & Martin
(1968) which described the competition between the young leaves and the apical meristem.
Both hypotheses are probably acting together. Our results showed that even if adult GUs
allocate more biomass to the leaves than to the axis (Normand et al., 2008) the growth of the
axis was promoted during the first part of the build-up of the GU. The axialization process,
i.e. the predominance of the axis component over the foliar component, has been shown to
determine the vegetative status of the shoot in apple (Lauri & Kelner, 2001), cherry (Lauri,
1992) and some tropical species (Lauri & Térouanne, 1991) including mango (Normand et
al., 2009). We showed that the dynamics of axialization varied during the GU establishment
(Figs. 3 & 4) and also varied between the two mango cultivars, with a longer growth of the
axis for José compared to Cogshall (Table 2).

Segmentation models also highlighted asynchronisms between the proximal and the
distal leaves: the proximal leaves began to grow before the sub-distal and first-distal leaves
(Table 2, Fig. 4). This asynchronism probably resulted from differences in leaf preformation.
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Indeed, proximal leaves are generally preformed, whereas distal leaves are probably
neoformed (Goguey, 1995; Dambreville et al., 2012). Contrary to other trees showing
rhythmic growth and neoformation (e.g. rubber tree, Hall¢ & Martin, 1968), no morphological
difference or growth rate deceleration allow to distinguish between preformed and neoformed
leaves of mango (Goguey, 1995). The precocious growth of proximal leaves would therefore
lead to a precocious access to resources compared to the distal ones. This could limit the
availability of the resources needed for the growth of distal leaves explaining their lower
AGR and finally their smaller size compared to proximal leaves (Dambreville ef al., 2012).

Contrary to the beginning of growth, the growth arrest was more synchronous between
the axis and the leaves (Table 2, stage 4). Hall¢ & Martin (1968) suggested that the growth
arrest of the apical meristem was due to an extensive use of the carbohydrates by the leaf
growth. During growth stage 4, AGRs of the sub-distal and first-distal leaves were higher than
the AGR of the proximal leaf, suggesting a higher allocation for the growth of the distal
leaves before the GU stopped its growth.

Comparisons between growth stages of GUs and inflorescences

Multivariate sequences have been used to determine growth stages of GUs (four variables,
AGR of the axis and AGR of the three leaves), whereas univariate sequences have been used
for growth stages of inflorescences (one sequence, AGR of the main axis only). A perspective
of our study would be to consider the growth of the secondary axes of the inflorescences.
Then, the reproductive growth stages could be computed on the basis of a multivariate
sequence (AGR of the main axis and AGR of three secondary axes), which would allow to
study asynchronisms between inflorescence components. Since inflorescences and GUs are
homologous structures (Bell, 1991), it would be interesting to compare asynchronisms within
the GU and within the inflorescence.

Despite the common botanical origin of GUs and inflorescences, our results showed
that the first occurrence of the growth stage where the AGR was maximal began at a higher
thermal time sum for the inflorescence axis compared to the GU axis (Figs. 5 & 6; mean
values of 75°Cd and 113°Cd for the inflorescence axes of Cogshall and José, respectively,
compared to 57°Cd and 71°Cd for the GU axes of Cogshall and José, respectively). Moreover
the time up to the first occurrence of the growth stage 4, where growth decreased, was also at
a higher thermal time sum for the inflorescence axis compared to the GU axis (Figs. 5 & 6;
mean values of 172°Cd and 210°Cd for the inflorescence axes of Cogshall and José,
respectively, compared to 148°Cd and 172°Cd for the GU axes of Cogshall and José,
respectively). These differences could be explained by the trophic status of the organs.
Indeed, the faster growth of the GU is likely to be related to the transition from heterotrophic
to autotrophic status of the leaves (Turgeon, 1989), whereas the slower growth of the
inflorescence could be related to its increasing heterotrophy from inflorescence budburst to
the end of flowering and fruit set.

Coordination between growth and developmental stages

The small remaining variability of the time of the first occurrence of a growth or
developmental stage is likely related to the fact that the temperature is not the only factor
influencing the growth and development of mango. This variability could be explained by
other environmental factors such as light or humidity (Arnold, 1959). It could also be due to
endogenous factors such as the position of the GU, i.e. apical or lateral, which affects the final
size of the organs (Normand et al., 2009).
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There was a good match between growth stages and developmental stages (more than
70%, Table 4). This showed that the developmental stages determined by selected
morphological discontinuities (changes in color, shape, angle) were strongly related to
changes in the growth dynamics.

Based on these results, we defined “developmental growth stages” by integrating
growth characteristics and developmental observations. These stages showed that the
maximal AGR of the leaves was when the leaf was limp and hung down (Fig. 7). This is
coherent with: 1) the positive relationship between leaf water potential, and leaf growth in
corn, soybean and sunflower showing that an increase in turgor results in an increase in
growth rate (Boyer, 1970); 11) the positive relationship between cellular expansion, decreasing
of the leaf dry weight, increasing of the water content per cell and increasing of the leaves
limpness as shown in mango (Taylor, 1970). Leaf growth can occur only when lignification of
the cell wall is low and its elasticity is high (Taylor, 1971; Dale, 1988). This is coherent with
our results which showed that the arrest of leaf growth corresponded to an increase of lamina
rigidity and an upswing of the lamina (Stage G, Fig. 7).

AGR .
AGR

AGR

First-distal
Sub-distal
Proximal

Axis

Increasing AGR

Fig. 7. Correspondences between developmental stages determined by expertise (inside the circle,
Fig. 1) and growth stages determined by segmentation models (outside the circle, Table 1) for
vegetative organs. Main developmental stages in bold are illustrated by the photographs. The variation
of measured absolute growth rates (AGR) of axis and leaves is illustrated using a white (0% of the
maximal AGR of the organ) to black (100% of the maximal AGR of the organ) scale. AGR are detailed
for the GU axis, the proximal leaf, the sub-distal leaf and the first-distal leaf (upwards).

Our results showed that the maximal AGR of the leaves was when the angle of the
petiole was 135° downward the axis (Fig. 7). Previous studies showed that steep leaf angle
reduces exposure to excessive radiation during the middle of the day. Excessive light
interception increases leaf temperature. This may be a disadvantage, increasing respiration
rates more than photosynthetic rates, and decreasing water use efficiency (Falster & Westoby,
2003). In mango, the angle of 135° may protect the leaf from excessive radiation during an
important moment of leaf growth, when AGR is maximal. The modification of the petiole
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angle may also show a variation in the petiole composition. Indeed, adult leaves with
downwards inclination angles require lower biomass investments in petioles (Niinemets,
1998). The putative lower investment in petioles suggests the promotion of lamina growth,
which is coherent with the maximal AGR observed at this stage.

For the inflorescences, the maximal AGR of the axis was before the opening of the
flowers (Fig. 8). At the beginning of flowering, the AGR decreased, which could be due to a
competition for resources between the flowers and the axis growths. The arrest of growth
corresponded partially to the stage PF, after the opening of the terminal flower of the
inflorescence main axis. This determinate growth illustrates the tight relationships between
morphological traits (opening of the last flower) and growth traits (growth arrest). However,
our study did not provide facts to determine if the opening of the terminal flower stopped the
growth of the axis, or if the growth arrest of the axis provoked the opening of the terminal
flower.

[ B
Increasing AGR

Fig. 8. Correspondences between developmental stages determined by expertise (inside the circle,
Fig. 2) and growth stages determined by segmentation models (outside the circle, Table 2) for
inflorescences of mango. Main developmental stages in bold are illustrated by the photographs. The
variation of measured absolute growth rates (AGR) of the inflorescence main axis is illustrated using a
white (0% of the maximal AGR of the organ) to black (100% of the maximal AGR of the organ) scale.

The BBCH scale (Meier et al., 2009) is a system for a uniform coding of
developmental stages of all mono- and dicotyledonous plant species, including mango
(Hernandez Delgado et al., 2011). It describes the entire developmental cycle of plants into
ten main stages, divided each one in ten secondary stages, which could be divided themselves
into ten tertiary stages. This scale put milestones on the continuous development of organs,
defined as the percentage the final organ size attained. Consequently, these stages mix organ
development and growth. For instance, the stage 312 corresponds to the time when shoots are
about 20% of their final lengths. However, these stages, since they refer to final length are
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identifiable a posteriori and not during the growth of organs. The BBCH scale thus does not
define integrative stages describing both growth and development of the growing organ. Our
“developmental growth stages” go beyond this basic morphological description of
development as they open the possibility to deduce growth dynamics from developmental
observations at any time of the GU and inflorescence growth.

Conclusion

Our study build a bridge between developmental stages, defined from a set of observable
attributes during the organ’s development, and growth stages, defined here by segmentation
models applied to the absolute growth rate. We showed that all morphological traits included
in developmental stages, such as leaf limpness, petiole angle, or opening of the terminal
flower of the inflorescence, were related in some way to the leaf growth dynamics. This
approach implies well known processes like carbohydrates assimilation, cells differentiation
and extension, and hydraulics. They also allowed to get more insights into the asynchronisms
between the vegetative axes and its leaves. From an applied point of view, the concept of
“developmental growth stages” allowed to deduce growth characteristics through the
observation of developmental stages in the field. It becomes then easier to identify the period
when the organs growth is maximal. A pest attack during this period would be damageable for
the good unfolding of organs growth. The developmental stages E and F appeared to be the
ones to be protected from pests for the axes (of GUs and inflorescences), and for the leaves,
respectively.
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Appendix

Semi-Markov chains

Let {S,} be a semi-Markov chain with finite-state space {0,...,J —1}. A J-state semi-Markov
chain {S,} is defined by the following parameters:
- initial probabilities 7, = P(S, = j) with > 7, =1;
- transition probabilities
* nonabsorbing state it for each j#i,p,= P(S, =j|S, #i,S,,=i) with
Zﬁi p; =land p, =0 by convention,
= absorbing state i: p, = P(S, =i|S,, =i)=1 and for each ; # i,p,; =0.

An explicit occupancy distribution is attached to each nonabsorbing state:
d ()= P(S, # jsSpuey = jv=0,ccsu=2|8,, = j,S, # j) u=12,...
Since =0 is assumed to correspond to a state entering, the following relation is verified:
P(S, #j,S,, =j.v=1...t)=d,(r,.

t+u—v
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We define as possible parametric state occupancy distributions binomial distributions, Poisson
distributions and negative binomial distributions with an additional shift parameter d (d >1)
which defines the minimum sojourn time in a given state.

The binomial distribution with parameters d, n and p (¢ =1-p), B(d, n, p) where 0< p <1,

is defined by

N )
,u=d+(n—d)p, 0'2=(n—d)pq.

The Poisson distribution with parameters d and 4, P(d, A1), where 4 is a real number (4 >0), is
defined by:

—A qu—d
d W)= u—dd+l,..
’ (u—d)!
u=d+A1, o=
The negative binomial distribution with parameters d, » and p, NB(d, r, p), where r is a real
number (7 >0) and 0< p <1, is defined by:

u—-d+r-1) .,
dj(u): p'q, u=d,d+1,...
r—1
,u:d—i-g, Gzzr—qz.
p p

Hidden semi-Markov chains

A hidden semi-Markov chain can be viewed as a pair of stochastic processes {S,, X, } where

the “output” process {X, | is related to the “state” process {S, }, which is a finite-state semi-

Markov chain, by a probabilistic function or mapping denoted by f'(hence X, = f(S,)). Since

the mapping f'is such that a given output may be observed in different states, the state process
{St} is not observable directly but only indirectly through the output process {X ,}. This

output process {X,} is related to the semi-Markov chain {S,} by the observation (or
emission) probabilities b;(y) = P(X ,=Y|S, = j). The definition of observation probabilities

expresses the assumption that the output process at time ¢ depends only on the underlying
semi-Markov chain at time ¢. In our case, parametric observation distributions such as
binomial or the negative binomial distributions were used (in this context, the binomial, the
Poisson or the negative binomial distributions may be unshifted). The extension to the
multivariate case is straightforward since, in this latter case, the elementary observed
variables at time ¢ are assumed to be conditionally independent given the state S, =, .

The maximum likelihood estimation of the parameters of a hidden semi-Markov chain
requires an iterative optimization technique, which is an application of the EM algorithm.
Once a hidden semi-Markov chain has been estimated, the most probable state sequence S
with its associated posterior probability P(S =s | X= X) can be computed for each observed

sequence X using the so-called Viterbi algorithm (Guédon, 2003). In our application context,
the most probable state sequence can be interpreted as the optimal segmentation of the
corresponding observed sequence in successive stages; see Guédon (2003; 2005, 2007) for the
statistical methods for hidden semi-Markov chains.
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Synthese des points clés du chapitre V-2

La coordination entre la croissance et le développement a été étudiée a 1’échelle de

I’organe pour I’axe de I’'UC, ses feuilles et I’axe de I’inflorescence.

L’effet de la température sur la croissance et le développement a été intégré grace a

des modeles de temps thermiques.

L’étude des stades de croissance permet de mettre en évidence des asynchronismes
entre I’axe de I’UC et ses feuilles : ’axe débute sa croissance avant ses feuilles et

sa vitesse absolue de croissance maximale est atteinte avant celle des feuilles.

L’¢tude des stades de croissance permet de mettre en évidence des asynchronismes
entre les feuilles d’'une méme UC : les feuilles proximales débutent leur croissance

avant les feuilles distales.

Il existe une bonne correspondance entre les stades de croissance déterminés a

partir de mesures de la croissance et les stades de développement.

Les « stades de croissance et de développement » sont issus de la correspondance
entre les stades de croissance et les stades de développement. Ils intégrent a la fois
des caractéristiques liées a la vitesse absolue de croissance et des caractéristiques

morphologiques et biomécaniques des organes.
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3. Effet de facteurs structurels et temporels sur la croissance et le

développement

Cette partie présente les résultats concernant I’effet de facteurs architecturaux (au niveau

structurel et temporel) sur la croissance et le développement du manguier.

Les résultats de la partie A sont issus sur la « Base Température » et considerent 1’effet de
facteurs structurels sur la croissance de trois organes du manguier : I’axe de 1’UC, ses feuilles

et I’axe de ’'inflorescence.

Les résultats de la partie B sont issus de la « Base Doralice » et considerent 1’effet d’un
facteur structurel, la nature de I’'UC terminale (végétative, florifére ou fructifére), sur les
patterns d’alternance du manguier. Cette étude a été menée a une échelle plus macroscopique

de successions des axes sur plusieurs cycles de croissance.

Enfin, les résultats de la partie C sont aussi issus de la « Base Doralice ». Ils considérent
I’effet de facteurs structurels et temporels sur le développement du manguier au cours de deux

cycles de croissance successifs.
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A. Effet de facteurs structurels sur la croissance des organes
a. Objectifs

Dans le chapitre V-1, nous avons vu que la température exerce une forte influence sur la
croissance de l’axe de I’UC, des feuilles et des inflorescences du manguier, et plus
particulierement sur la durée de la croissance et la vitesse relative de croissance de ces
organes. L’objectif principal de cette expérimentation est d’étudier 1’effet de facteurs
structurels reliés a la structure de I’arbre sur la croissance de ces organes. Cette étude permet
de quantifier les contributions relatives de la température et de facteurs architecturaux

structurels a la variation phénotypique des organes.
b. Matériels et méthodes

Cette étude est basée sur les données de la « Base Température ». Elle concerne donc deux
cultivars : Cogshall et José, et trois organes: I’axe de I’'UC, la feuille et 1’axe de

I’inflorescence.

La croissance est considérée a travers quatre parametres de croissance : la taille finale de
I’organe, la durée de la croissance, la vitesse absolue de croissance (AGR,x) et la vitesse

relative de croissance (RGR;p).

Cinq facteurs endogénes structurels ont été considérés: la position de 1’UC ou de
I’inflorescence (apicale ou latérale), la position de I’'UC mere (apicale ou latérale), le diamétre
a la base de I’'UC mere (pour les inflorescences uniquement), la position de la feuille
(proximale, sub-distale ou la premiere feuille distale) et le nombre de sceurs de ’'UC ou de

I’inflorescence.

Des analyses de covariance ont été réalisées afin de tester 1’effet des facteurs structurels et de
la température sur les paramétres de croissance. Une analyse a été effectuée pour chaque
cultivar, chaque organe et chaque parameétre de croissance. Une analyse de variance a ensuite
¢été utilisée afin de comparer le modele avec les facteurs endogenes et la température au

modele avec la température seule.
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c. Résultats et discussion

Les résultats montrent un effet des facteurs endogénes structurels surtout sur la taille finale de
I’organe et sur ’AGRuax (Tableau V-3). A I'inverse, la durée de croissance et le RGR;, sont
surtout influencés par la température (sauf pour la durée de croissance des feuilles, Tableau
V-4). L’effet des facteurs structurels se retrouve donc surtout sur les parametres reliés a la

dimension des organes.

La position de 1’organe en croissance (apicale ou latérale) et le nombre d’UCs ou
d’inflorescences sceurs de 1’organe en croissance sont les facteurs structurels qui influencent

le plus les paramétres de croissance.

La position apicale de I’UC ou de I’inflorescence en croissance a un effet positif sur la taille
finale de ces organes (pour les axes des UCs de Cogshall et José, et pour les feuilles de Jos¢)
et sur leur AGR,.x (pour les axes des UCs de Cogshall, pour les feuilles de José et pour les
inflorescences de Cogshall et José, Tableau V-3). Ces résultats complétent ceux de Normand
et al. (2009) qui avaient montré un effet positif de la position apicale sur la longueur finale
des UCs, sur la surface individuelle des feuilles, et sur la surface foliaire totale des UCs. On
remarque aussi que la position apicale de ’'UC diminue la durée de la croissance des feuilles

de Cogshall (Tableau V-4).

Nos résultats montrent que [’effet du nombre de sceurs de 1’organe en croissance est
dépendant de I’organe et du cultivar considéré. Pour les axes des UCs de Cogshall et José, il y
a une corrélation positive entre la taille finale et I’ AGRyax de I’UC, et le nombre d’UCs sceurs
de I’UC en croissance (Tableau V-3). En d’autres termes, plus une UC en croissance a d’UCs
sceurs qui poussent en méme temps qu’elle et plus sa taille finale et son AGRy.x seront
importants. Cette corrélation positive est aussi observée entre I’ AGR,.x des inflorescences en
croissance de Cogshall et leur nombre d’inflorescences sceurs (Tableau V-3). On pourrait faire
I’hypothese que si une UC mere produit beaucoup d’UCs ou d’inflorescences filles, alors elles
auraient tendance a étre plus petites, dii probablement a un phénoméne de partage des
ressources entre organes filles. Les résultats présentés ici nous prouvent le contraire. On
pourrait caractériser ces résultats par une sorte de vigueur de ’'UC meére qui produit a la fois

plus d’organes fils mais aussi des organes fils plus grands.

Contrairement aux UCs, il y a un effet négatif du nombre d’UCs sceurs sur la taille finale et

I’AGR,x des feuilles de ’'UC en croissance de Cogshall (Tableau V-3). Pour Cogshall et
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José, il existe une corrélation positive entre la longueur de 1’axe de I’'UC et son nombre de
feuilles (P value < 0.01, données non présentées). Une UC en croissance avec beaucoup
d’UCs sceurs serait donc plus grande, avec un nombre de feuilles plus important mais celles-ci
seraient alors plus petites. Une diminution de la surface des feuilles pourrait étre expliquée par
un partage des ressources entre les feuilles plus nombreuses. De plus, des grandes UCs avec
des petites feuilles permettent probablement d’éviter les problémes d’ombrage dans le cas ou

une UC meére donne naissance a beaucoup d’UC:s filles.

Les résultats concernant la position des feuilles le long de ’axe de I’'UC confirment ceux du
chapitre V-1 relatifs a la taille finale des feuilles et leur AGR;.x. En effet, les feuilles
proximales ont une taille finale et un AGR,x plus élevés que les feuilles sub-distales et que
les 1 feuilles distales (Tableau V-3). Nos résultats montrent, de plus, un effet de la position
de la feuille sur sa durée de croissance (durée entre le débourrement de I’UC et ’arrét de
croissance de la feuille). En effet, la durée de croissance est plus courte pour les feuilles
proximales de Cogshall et José, et plus longue pour la 1 feuille distale de Cogshall (Tableau
V-4). La feuille proximale termine probablement sa croissance un peu avant les feuilles

distales.

Les caractéristiques de ’UC mere (sa position et son diamétre dans le cas des inflorescences)
n’ont presque pas d’effet sur la croissance des organes fils. La position apicale de I’'UC meére
montre un effet positif sur la taille finale, la durée de croissance et ’AGR,x des feuilles de
Cogshall uniquement (Tableaux V-3 & V-4). Pour José, la position apicale de I’'UC mere
augmente 1I’AGR.x des inflorescences (Tableaux V-3). Dans la continuité de cet effet, il y a
un effet positif du diamétre de 'UC mére sur I’AGR.x des inflorescences de José. Ces
résultats tendent a montrer que ce sont les caractéristiques propres a 1’organe en croissance

qui affectent cette croissance plus que les caractéristiques liées a I’'UC mere.
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Tableau V-3. Effet de la température et de facteurs endogénes structurels sur deux paramétres de la croissance des axes des UCs, des feuilles et des axes
des inflorescences: la taille finale de I'organe et la vitesse absolue de croissance (AGRn.x). Deux cultivars de manguier sont étudiés : Cogshall (Cog) et José.
Les facteurs endogénes structurels sont : la position de I'UC ou de l'inflorescence en croissance, la position de I'UC meére, le diamétre de 'UC mere (pour les
inflorescences uniquement), la position des feuilles le long de I'axe de 'UC et le nombre d’'UCs ou d'inflorescences soeurs de I'organe en croissance. Les + et
— représentent des effets significativement positif et négatif (a = 0.01). Les cellules vides représentent des effets non significatifs. Les cellules grises
représentent les cas ou les facteurs ne sont pas disponibles (diamétre de 'UC mére non disponible pour I'axe de 'UC et les feuilles) ou applicables (le facteur
position de la feuille n’est pas valable pour les axes des UCs et des inflorescences).Le modéle 1 correspond au modéle avec la température uniquement en
facteur. Le modéle 2 correspond au modéle avec les facteurs structurels en plus de la température.

Taille finale AGRnax
Axe UC Feuille Axe inflo. Axe UC Feuille Axe inflo.
Cog José Cog José Cog José Cog José Cog José Cog José
Température Faible ¥ ¥ ) T i i
P Elevée - - + - - + +
Position UC/inflo. Aplgale * * * * * * *
Latérale - - - - - - -
Position UC mere Aplgale ¥ ¥ ¥
Latérale - - -
o . Petit -
Diamétre UC mére Gros +
Proximale + + + +
Position Feuille Sub-distale - - - -
1°"® distale - - - -
, Peu - - + - - + -
Nb. sceurs UC/inflo Beaucoup + + i + . i .
R? modele 2 0.33 0.15 0.45 0.50 0.33 0.17 0.15 0.14 0.40 0.53 0.17 0.32
R? modele 1 0.22 0.03 0.33 0.17 0.03 0.16
anova (modeéle 1, modéle 2) <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.005 <0.001 <0.001 0.002 <0.001
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Tableau V-4. Effet de la température et de facteurs endogénes structurels sur deux paramétres de la croissance des axes des UCs, des feuilles et des axes
des inflorescences: la durée de la croissance et la vitesse relative de croissance (RGRj,). Deux cultivars de manguier sont étudiés : Cogshall (Cog) et José.
Les facteurs endogénes structurels sont : la position de I'UC ou de l'inflorescence en croissance, la position de I'UC meére, le diamétre de 'UC mere (pour les
inflorescences uniquement), la position des feuilles le long de I'axe de 'UC et le nombre d’'UCs ou d'inflorescences soeurs de I'organe en croissance. Les + et
— représentent des effets significativement positif et négatif (a = 0.01). Les cellules vides représentent des effets non significatifs. Les cellules grises
représentent les cas ou les facteurs ne sont pas disponibles (diamétre de 'UC mére non disponible pour I'axe de 'UC et les feuilles) ou applicables (le facteur
position de la feuille n’est pas valable pour les axes des UCs et des inflorescences).Le modéle 1 correspond au modéle avec la température uniquement en
facteur. Le modéle 2 correspond au modéle avec les facteurs structurels en plus de la température.

Durée de croissance RGR;,
Axe UC Feuille Axe inflo. Axe UC Feuille Axe inflo.
Cog José Cog José Cog José Cog José Cog José Cog José
T srat Faible + + + + + + - - - - - -
empérature Elevée ) ) ) ) _ ) + + + + + +
s . Apicale -
Position UC/inflo. Latérale +
Position UC meére Apl(’:ale *
Latérale -
Diamétre UC mére Petit
Gros
Proximale - -
Position Feuille S‘ub-distale
1°" distale +
Nb. sceurs UC/inflo Peu *
Beaucoup -
R2 modeéle 2 0.74 0.59 0.82 0.74 0.54 0.60 0.53 0.58 0.53 0.67 0.59 0.51
R2 modéle 1 0.74 0.59 0.78 0.72 0.54 0.60 0.53 0.58 0.53 0.67 0.59 0.51
anova (modéle 1, modéle 2) <0.001 <0.001
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Alternating Patterns of Mango - Quantification at the growth unit level on

four cultivars

Anaélle DAMBREVILLE, Frédéric NORMAND & Pierre-Eric LAURI

ABSTRACT

As in other fruit species, the alternate bearing of mango trees is a main concern for orchard
profitability. In this paper, we focused on the effect of the fate (vegetative, flowering or
fruiting) of the terminal growth units produced during a growing cycle on the flowering and
fruiting of terminal growth units produced during the following growing cycles. Flowering
and fruiting of twelve young mango trees belonging to four cultivars (Cogshall, Irwin, José
and Kensington Pride) have been exhaustively described at the growth unit level during three
successive growing cycles. Contrasted patterns were evidenced. For example, Irwin and
Kensington Pride showed high flowering and fruit setting on terminal growth units across the
three observed growing cycles. On the opposite, Cogshall and José were characterized by
various alternating patterns between reproductive and vegetative fates, whether at the tree or
at the growth unit level. Our study highlighted cultivar-specific alternate bearing patterns
beginning from the first crops. Mango alternate bearing appeared to be related to complex
relationships between vegetative and reproductive growths, which strongly varied according

to the cultivar.

Keywords: Alternate bearing, cultivar evaluation, flowering, fruiting, growing cycle, growth

unit, Mangifera indica.
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INTRODUCTION

Alternate bearing is a well known phenomenon occurring on both deciduous and
evergreen fruit trees (Monselise and Goldschmidt, 1982). It is often studied at the tree level
and indicates irregular crops year after year, with large crops during the ‘on’ years and little or
no crops during the ‘off” years. However, alternation is also observed at the branch level
emphasizing, a clear branch functional autonomy (Lauri et al., 1995).

Within a same species, alternate bearing can be more or less pronounced depending on
the cultivar (e.g. in mango, Souza et al., 2002). This highlights a genetic control of
alternation. In apple, quantitative trait loci (QTL) for branching intensity was found to co-
locate with QTLs for alternate bearing, as well as with QTLs for flowering and fruiting
(Guitton et al., 2012). These co-locations demonstrate that alternation is at least partly
genetically related to vegetative and reproductive growth.

The objective of this paper was to get more insights into the architectural patterns
underlying mango flowering and fruiting alternation though the study of the sequence, during
three growing cycles, of the fates (vegetative, flowering, fruiting) of terminal growth units
(GUs). We considered four cultivars to assess a possible cultivar effect.

MATERIALS AND METHODS

The experimental orchard was located at the CIRAD Research Station in Saint-Pierre,
Réunion Island (21°31°S, 55°51’E, 280m a.s.l.). Twelve trees of four mango cultivars, three
trees per cultivar, were studied: Cogshall and José, that are extensively grown in Réunion
Island, and Irwin and Kensington Pride, that are extensively grown in producing countries.
They were grafted onto the polyembryonic rootstock ‘Maison Rouge’ and planted in May
2001. They were first harvested at the beginning of the study, i.e. at the end of 2003. Trees
were not pruned, nor thinned during the whole experiment.

The present study focused on the GU which is defined as the portion of an axis
developed during an uninterrupted period of growth, usually referred to as a flush. During one
growing cycle, several consecutive vegetative GUs are produced either through apical growth
or branching (Fig. 1). At the end of the growing cycle, GUs in terminal position can either
stay in rest until the next growing cycle (vegetative GUs) or flower (flowering GUs).
Flowering is characterized by the production of inflorescences which do not remain in the tree
structure (they dry up and fall off). Only some flowering GUs set fruits (fruiting GUs).These
terminal GUs can produce new GUs during the next growing cycle.

During three consecutive growing cycles (2003, 2004 and 2005), we exhaustively
described the flowering and fruiting of all GUs of the twelve studied trees. We then
determined the sequence of fates of terminal GUs at the end of the three growing cycles (e.g.
V — F — F), omitting the intermediate vegetative GUs located between them.

We used a generalized linear model without interaction to assess the effect of cultivar,
growing cycle and fate (vegetative, flowering or fruiting) of the terminal GUs of a growing
cycle on the occurrence of flowering (with or without fruit set) of the new terminal GUs
during the following growing cycle. Occurrence of flowering was not studied in 2003 because
it was the first year of flowering. We used Wald tests to assess the differences of percentages
of vegetative, flowering and fruiting GUs between growing cycles for each cultivar.
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Fig. 1 Three growth units (one of them is flowering) built during the current growing cycle. They are
borne by a growth unit which flowered during the previous growing cycle (the inflorescence in light
grey did not remain in the tree structure).

RESULTS

Effect of the cultivar and the growing cycle on the occurrence of flowering (Table 1)
There was a strong cultivar effect on the occurrence of flowering. Cogshall, and

particularly José, flowered poorly. On the opposite, Kensington Pride and Irwin flowered

well. The occurrence of flowering was higher in 2004 compared to 2005.

Effect of the fate of the previous terminal GU on the occurrence of flowering in the
following growing cycle (Table 1 and Fig. 2)

There was a strong effect of the fate of the terminal GUs of the previous growing cycle
on the occurrence of flowering. Globally, GUs which flowered (Table 1, ‘Flowering”) during
the previous growing cycle led to a lower occurrence of flowering. This occurrence decreased
further if the flowering GUs set fruits (Table 1, ‘Fruiting’). On the opposite, a GU which did
not flower led to a higher occurrence of flowering (Table 1, ‘Vegetative’).

Table 1. Results of a generalized linear model showing the effects of cultivar (Cogshall, Irwin, José
and Kensington Pride), growing cycle (2004 and 2005) and fate of the terminal growth units during the
previous growing cycle (vegetative, flowering and fruiting) on the occurrence of flowering of the
terminal growth units (N = 7587).

Factor Level Estimate fIIE ffect on P-value
owering

Cogshall -0.20 - < 0.001

Cultivar Irwin 0.68 ++ < 0.001
Jose -0.80 -- < 0.001

Kensington Pride 0.31 + < 0.001

Growing cycle 2004 0.21 + < 0.001
2005 -0.21 - < 0.001

Fate of the terminal Vegetative 0.48 ++ < 0.001
growth unit during the Flowering -0.14 - < 0.001
previous growing cycle Fruiting -0.34 -- < 0.001
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These relationships were observed for Cogshall in 2004, but it was less clear in 2005
(Fig. 2). The effect of the fate of the terminal GUs of a growing cycle on the occurrence of
flowering on the new terminal GUs during the following growing cycle was different for the
other cultivars. For Irwin, flowering and to a higher extent fruiting during the 2003 growing
cycle increased the occurrence of flowering in 2004 (Fig. 2). In 2005, Irwin had a high
occurrence of flowering, whatever the previous fate. On the opposite, Jos¢ had a small
occurrence of flowering in 2004 whatever the previous fate. In 2005, José¢ showed a higher
occurrence of flowering for GUs which did not flowered in the previous growing cycle.
Kensington Pride exhibited a very high occurrence of flowering in 2004 compared to the
other cultivars. Flowering and fruiting GUs of 2003 however led to a lower occurrence of
flowering in 2004 compared to vegetative GUs of 2003. On the opposite, the occurrence of
flowering in 2005 was slightly higher for reproductive GUs from 2004.

Evolution of fate of terminal GUs across three successive growing cycles (Fig. 3)

Cogshall showed an alternating pattern with a high reproductive fate (%F + %FR) in
2004. The percentage of flowering GUs (%F) did not vary between growing cycles and was
about 40%. There was a higher percentage of fruiting GUs in 2004, emphasizing a fruiting
alternating pattern. However, the percentage of fruiting GUs was always lower than 30%.

Irwin displayed a high reproductive fate each growing cycle (%F + %FR > 70%).
However it was lower in 2004 and 2005. The percentage of flowering GUs (%F) did not vary
between growing cycles (around 40%). There was a high percentage of fruiting GUs in 2003
(more than 50%).

José showed an alternating pattern with a low reproductive fate (%F + %FR) in 2004.
The percentage of flowering GUs (%F) was significantly lower in 2004, emphasizing a
flowering alternating pattern. The percentage of fruiting GUs was higher in 2003 but
remained less than 30% whatever the growing cycle.

Kensington Pride displayed a high reproductive fate (%F + %FR > 50%) which
however decreased across growing cycles.

Alternating patterns of terminal GUs during three successive growing cycles (Fig. 4)

Four sequences of fates represented 55% of the sample size for Cogshall at the end of
the three growing cycles. Among these four predominant sequences, two alternating patterns
represented 31% of the total sample: V-FR—-Vand V-F-V.

Five sequences of fates represented 52% of the sample size for Irwin. Among these
five predominant sequences, four regular reproductive patterns represented 44% of the total
sample: FR — FR — FR, FR - FR - F, FR —F — FR and FR — F — F.

Four sequences of fates represented 54% of the sample size for José. Among these
four predominant sequences, one constant vegetative pattern represented 20% of the total
sample: V-V —V, and two alternating patterns represented 27% of the total sample: FR — V
—Fand F-V -F.

Five sequences of fates represented 51% of the sample size for Kensington Pride.
Among these five predominant sequences, two constant reproductive patterns represented
21% of the total sample: F — FR — FR and F — FR — F, and one alternating pattern represented
13% of the total sample: V—-FR - V.
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Fig. 2. Occurrence of flowering of terminal growth units in 2004 (left column) and 2005 (right column)
for four mango cultivars (Cogshall, Irwin, José and Kensington Pride) in relation to the fate of terminal
growth units in 2003 and 2004, respectively (V: vegetative, F: flowering, FR: fruiting). White bars
represent growth units which did not flower and remained vegetative (V). Black bars represent growth
units which flowered with or without fruit set (F + FR). Within each sub-plot (cultivar x couple of
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Fig. 3. Percentages of vegetative (%V), flowering (%F) and fruiting (%FR) terminal growth units at the
end of each of three successive growing cycles (2003, 2004 and 2005) for four mango cultivars
(Cogshall, Irwin, José and Kensington Pride). Percentages of flowering and fruiting growth units joined
on the same bar to represent the global percentage of growth units which flowered (without or with fruit
set). For each sub-plot, the sum of the three bars having the same colors, i.e. corresponding to the
same growing cycle, is 100%. Different letters (a, b, c) represent significant differences (Wald test, P <
0.01) between growing cycles for each type of fate (vegetative, flowering or fruiting).
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Fig. 4. Percentages of vegetative (V), flowering (F) and fruiting (FR) terminal growth units at the end of
three successive growing cycles (2003, 2004 and 2005) for four mango cultivars (Cogshall, Irwin, José
and Kensington Pride). Percentages are divided according to the fate of the terminal growth units
during the previous growing cycle (for 2004) or the two previous growing cycles (for 2005). The
sequences of fates of the three growing cycles represent patterns of fates. For each cultivar, the sum
of percentages of highlighted patterns (in grey) represents more than 50% of the total patterns in
2005. The sum of the bars of each sub-plot is 100%.
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DISCUSSION

Our results at the GU level highlighted different degrees and types of alternating
patterns depending on the cultivar. It emphasized the flowering vs. the fruiting alternation as a
relevant criterion to characterize mango alternating pattern. Cogshall and José appeared as the
most alternating cultivars in our study. Cogshall is a seedling of Haden which bears
sometimes irregularly (Knight ez al., 2009). Underlying the alternate bearing of Cogshall, our
study showed a high percentage of fruiting alternation, i.e. V — FR — V, and of flowering
alternation, i.e. V— F — V (Fig. 4). As for José, it displayed mostly a flowering alternation
(Fig. 3: global flowering alternating pattern, Fig. 4: FR — V — F, F — V —F). Working at the
GU level is thus a relevant way to investigate precisely the type of alternating patterns.

Our study revealed common fates of terminal GUs of a given cultivar, whatever the
fate at the end of the previous growing cycle. For example, there was a high occurrence of
flowering for all GUs of Irwin in 2005 and a low occurrence of flowering for all GUs of José
in 2004 (Fig. 2). Four to five predominant sequences of fates, representing more than 50% of
all the observed sequences, have been identified for each cultivar. These predominant
sequences were cultivar-dependent, suggesting a strong effect of the cultivar on flowering and
alternation. Irwin and Kensington Pride were characterized by a particular behavior with high
flowering (%F + %FR > 50%), i.e. a good capacity for successive terminal GUs to be
reproductive growing cycle after growing cycle. This is coherent with literature on adult trees
describing these cultivars as regular bearers (Knight et al., 2009). Our study showed that the
patterns of sequences of the cultivars could be evidenced on young bearing trees.

Reproductive growth decreases and delays vegetative growth of the following growing
cycle (Normand et al., 2006; Dambreville et al., 2012). Flowering and particularly fruiting are
strong sinks for carbohydrates, and they could decrease the occurrence of flowering of the
next growing cycle. The behavior of Cogshall illustrates this statement (Fig. 2): the
occurrence of flowering in 2004 decreased if the terminal GU stemmed from a GU that
flowered in 2003, and it dropped drastically if it stemmed from a GU that set fruit in 2003.
However, Irwin showed an opposite behavior with a positive influence of flowering and
fruiting on the next reproduction, suggesting a cultivar control.

Our results open the way for further investigations at two main levels. First, at the
physiological level, we evidenced that relationships between vegetative and reproductive
growth are complex and are strongly influenced by the cultivar, indicating a genetic control.
Second, from a horticulture point of view, it is likely that tree training should be adapted to
the cultivar, as for other species (Lauri et al., 2011), but also should better take into account
the flowering and fruiting potential of the branch.
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Deciphering structural and temporal interplays during the architectural

development of mango trees

Anaélle Dambreville, Pierre-Eric Lauri, Catherine Trottier, Yann Guédon & Frédéric

Normand

ABSTRACT

Plant architecture is commonly defined by the adjacency of organs within the structure and
their properties. Few studies consider the effect of endogenous temporal factors, namely
phenological factors, on the establishment of plant architecture. We hypothesized that, in
addition to the effect of environmental factors, actual plant architecture results from both
endogenous structural and temporal components, and from their interplays. Mango tree,
which is characterised by strong phenological asynchronisms within and between trees and by
repeated vegetative and reproductive flushes during a growing cycle, was chosen as plant
model. During two consecutive growing cycles, we described vegetative and reproductive
development of 20 trees submitted to the same environmental conditions. We considered four
mango cultivars to assess possible cultivar-specific patterns. Macroscopic vegetative and
reproductive development models incorporating generalized linear models as components
were built. These models described the occurrence, the intensity and the timing of vegetative
and reproductive development at the growth unit scale. Our study showed significant
interplays between structural and temporal components of plant architectural development at
two temporal scales. For example, within a growing cycle, earliness of bud burst was highly
and positively related to earliness of vegetative development and flowering. And between
growing cycles, flowering growth units delayed vegetative development compared to growth
units that did not flower. These interplays explained how vegetative and reproductive
phenological asynchronisms within and between trees were generated and maintained. It is
suggested that causation networks involving structural and temporal components may give

rise to contrasted tree architectures.

Keywords: asynchronism, growth unit, Mangifera indica, phenology, plant architecture,

reproductive development, vegetative development.
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Introduction

Plant architecture is commonly defined by the nature and the structural arrangement of plant
entities, i.e. topology (connection between entities) and geometry (form of plants) (Hallé et
al., 1978; Bell, 1991; Barthelemy and Caraglio, 2007). It is the result of the balance between
endogenous processes and exogenous constraints. Various structural scales are used to
describe plant architecture (Godin et al., 1999), including the growth unit (GU), which is
defined by the portion of the axis developed during an uninterrupted period of growth (Hall¢
and Martin, 1968).

Plant architecture is established over time, suggesting a temporal component in
architectural development. This aspect is investigated through the concept of phenology that
deals with the periodicity of recurrent biological events of living organisms (Newstrom et al.,
1994; Sakai, 2001). In the case of trees, these events, referred to as “phenological stages”,
encompass the consecutive steps of vegetative (leaf flushing, growth arrest) and reproductive
(flowering, fruiting) development from bud burst to growth arrest (Lieth, 1974). Phenology is
generally studied in relation to climatic variations, and its interest has been consistently
renewed in past decades to assess the effect of climate change on plants (Guédon and Legave,
2008; Korner and Basler, 2010). In temperate areas, tree phenology is globally synchronised
at the year scale due to cold winter conditions. In tropical and subtropical areas, phenological
stages are spread out over time, not only between neighbouring trees but also within a tree
(Scarrone, 1969; Borchert, 1991; Sakai, 2001). Such asynchronisms suggest that tropical tree
phenology is markedly influenced by endogenous tree traits.

The phenology of flowering and fruiting is partly controlled by genetically determined
mechanisms (Smith-Ramirez et al., 1998; Marco and Paez, 2002). Quantitative trait loci
(QTLs) have been identified for the timing of leaf flush and flowering (Bradshaw and Stettler,
1995; Celton ef al., 2011). However, phenological variations between branches within a tree
crown and between neighbouring genetically identical trees (e.g. vegetatively propagated
trees in an orchard) cannot be explained by genetic variables. For example, at the axis or GU
scale, the flushing growth pattern of litchi appears to be more governed by endogenous
architectural variables (type and age of axes, number of GUs per branch, etc.) than by
environmental ones (Costes, 1995). Moreover, a relationship has been identified in forest tree
saplings between the phenology of leafing and shoot inclination: upright shoots have a more
spread leaf phenology than slanting shoots (Kikuzawa et al., 1996). Several studies also
revealed that distal buds along a GU, i.e. in an acrotonic position, appear and flower earlier
and grow more than buds that develop in a proximal position (Champagnat et al., 1971; Lauri,
2007). However, to the best of our knowledge, no comprehensive study of how structural and
temporal components are combined to determine vegetative and reproductive patterns within
a tree canopy exists at this time.

Mango (Mangifera indica L.) is one of the most widely cultivated and popular fruits in
the tropics and subtropics, and represents the fifth most cultivated fruit in the world, with 33.7
million tons of fruit produced in 2009 (Gerbaud, 2011). It is an evergreen tropical tree that
belongs to the architectural model of Scarrone, defined, among other traits, by rhythmic
growth and terminal flowering (Hall¢ et al., 1978). Rhythmic growth takes form as a
succession of GUs separated by scars of bud scales and very short internodes that indicate the
location of the resting bud. Mango vegetative growth, flowering and fruiting can appear in the
whole canopy, either in synchrony or asynchronically (Chacko, 1986; Ramirez and
Davenport, 2010). This suggests that although organ development is closely related to
temperature (Bonhomme, 2000; Dambreville et al., 2012), vegetative and reproductive
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development in mango is, for a large part, governed by endogenous factors and not just by
environmental cues. In this way, some studies on mango showed that an old GU bursts earlier
(Scholefield et al., 1986) and has a higher occurrence of flowering (Scholefield et al., 1986;
Davenport, 2000; Jannoyer and Lauri, 2009) than a more recent GU. It has also been shown
that reiterated complexes, which are repetitions of parts or of the whole sequence of the tree
architectural model (Hallé ef al., 1978), have a phenology that differs from the rest of the tree
(Goguey, 1997).

We hypothesized that the actual mango tree architecture results from both structural
and temporal components of development, and from their interplays. We thus designed an
experiment in which the development of 20 mango trees at the GU scale was monitored. Two
macroscopic models were built, one for analysing the vegetative development and another for
analysing the reproductive development. The nature and the arrangement of the models’
components were not based on biological processes. They were elementary events describing
the occurrence, the intensity and the timing of vegetative and reproductive development. Two
questions were addressed on the basis of these analyses: (i) How do structural and temporal
components determine vegetative and reproductive developmental patterns? And (ii) Can
these interplays explain between- and within-tree asynchronisms? In the latter case, we
discussed the hypothesis that competition between organs, as well as endogenous rhythms,
trigger and maintain asynchronisms within the tree crown.

Materials and Methods

Field site and plant material

The experimental orchard was located at the CIRAD (French Agricultural Research Centre
for International Development) Research Station in Saint-Pierre, Réunion Island (21°31°S and
55°51’E, 280 m a.s.l.). The orchard consisted of 112 trees of eight mango cultivars (14 trees
per cultivar) grafted onto a polyembryonic rootstock, ‘Maison Rouge’. Trees were planted in
May 2001, with a distance of 6 m between rows and 4 m within the row, in eight lines of 14
trees belonging to two cultivars. They were first harvested at the beginning of the study, i.e. at
the end of 2003. To avoid any effect of manipulation on tree architecture, trees were not
pruned during the study. They were drip-irrigated from fruit set (August) to the beginning of
the rainy season (December). All trees were submitted to the same environmental conditions
during our experiment. An automatic weather station located close to the orchard recorded
temperatures during the whole experiment (Fig. 1A).

Four cultivars characterised by their contrasting architectural and fruiting patterns
were chosen: Cogshall and José that are extensively grown in Réunion Island, and Irwin and
Kensington Pride that are extensively grown in producing countries for local and international
markets.

We defined the growing cycle as the period composed of the succession of a
vegetative development period (Fig. 1B, VD), i.e. appearance of new GUs, and a reproductive
development period, i.e. flowering (Fig. 1B, Flo) and possibly fruiting (Fig. 1B, Fr) on these
GUs in terminal position. At the study site, vegetative development occurs through
consecutive flushes from August to May. June is the resting period (Fig. 1B, VR) before
flowering, which occurs from July to October. Inflorescences are temporary organs that do
not remain in the tree structure; they dry up and fall off. Only some inflorescences set fruit. In
this case, the fruiting phase extends from fruit set to harvest. The harvest may last one to two
months on the same tree. The mango growing cycle thus lasts for one and a half years, from
the beginning of vegetative development to the end of harvest. The beginning of vegetative

114 -



V. Résultats
3. Effet de facteurs architecturaux sur la croissance et le développement

development of a growing cycle is concomitant with the flowering and fruiting phases of the
previous growing cycle.
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Figure 1. Temperature conditions in the experimental orchard and relationships between
temporal and topological successions of growth units (GUs) during mango tree development.
(A) Monthly mean air temperature from June 2003 to April 2006. (B) Temporal succession of
three growing cycles (GCs: GCO, GC1, GC2) of mango trees. Each GC is composed of a
succession of a vegetative development period (VD), a vegetative rest period (VR), flowering
(Flo) and fruiting (Fr: fruit growth until harvest). (C) Topological and temporal development of
GUs during GC2 stemming from a vegetative ancestor GU grown during GC1 (white
rectangle). Rectangles are GUs; leaves are not represented. Fishbone-like symbols are
inflorescences. A GU can be in apical (solid line) or lateral (dotted line) position on the
supporting GU. Grey shading represents consecutive dates of burst of GUs during GC2: light
grey for early GUs to black for late GUs. Growth levels (GLs) are numbered according to the
order of development from the beginning of the growing cycle (GL1, GL2, GL3). Numbers in
rectangles are used to identify GUs of a same GL. (D) Picture illustrating mango GUs, with
an ancestor GU (GLO) and three direct descendant GUs, one apical (‘1’) and two laterals (‘2’,
‘3’), at the first growth level (GL1).
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Our plant materials in this study were GUs. Each GU could be characterised from two
complementary points of view, temporal (when it grows during the growing cycle), and
structural (where it grows, i.e. its topological position). We defined the growth level (GL) as
the topological rank of GUs produced during a growing cycle (GL1 to GL3 in Fig. 1C). At the
end of a growing cycle, the growth level thus reflected the position of the GU within the
canopy, a GU of a lower growth level being located more deeply within the canopy. The GUs
produced during a growing cycle were generally distributed over one or two growth levels
(maximum of five).

We used the terminology of kinship, e.g. ancestor/descendant and mother/daughter, to
describe the topological adjacency and the temporal succession between GUs. The last GU
developed during a growing cycle, referred to as the ancestor GU (Fig. 1C, white), will
support the sequence of new GUs produced during the next growing cycle, referred to as its
descendant GUs (Fig. 1C, grey and black shading). By convention, the ancestor GU is located
at growth level 0. Among these descendant GUSs, i.e. within the same growing cycle, GUs that
produce one to several daughter GUs (e.g. Fig. 1C: GL2, GU1 and 2) are referred to as mother
GUs (e.g. Fig. 1C: GL1, GU1). GUs stemming from the same mother GU are considered as
sister GUs and generally appear during the same flush (e.g. Fig. 1C: GL2, GU1 and 2 are
sister GUs). The rhythmic growth of mango trees thus leads to highly interwoven structural
and temporal development components.

Data collection and variables studied

Our experiment was carried out during two consecutive growing cycles: from the beginning
of vegetative development in August 2003 to the end of the harvest in March 2005, hereafter
referred to as the first growing cycle (Fig. 1B, GC1), and from the beginning of vegetative
development in August 2004 to the end of the harvest in March 2006, hereafter referred to as
the second growing cycle (Fig. 1B, GC2). For each cultivar, five healthy trees were selected,
for a total of 20 trees studied. To study the possible interactions between reproductive and
vegetative developments, and between the reproductive developments of consecutive growing
cycles (alternate bearing of mango; Monselise and Goldschmidt, 1982), all of the fruits of two
out of the five trees were thinned at fruit set during the two growing cycles. These trees were
referred to as thinned trees. The three other trees were unthinned trees.

We exhaustively described all GUs that appeared from sequential growth, i.e. located
at the periphery of the canopy, of the 20 trees studied. Data were collected once a month, at
the same period within the month whenever possible, and all of the GUs that appeared during
the elapsed month were considered. Each GU was described using three categories of traits
related to the occurrence, the intensity and the timing of vegetative and reproductive
development:

1) Qualitative traits: position with regard to the supporting GU (apical, i.e. stemming
from the apical meristem, or lateral, i.e. stemming from an axillary meristem, Fig.
1C); fate (vegetative if it did not produce any inflorescence, or reproductive if it
produced at least one inflorescence, with or without fruit set).

i1) Quantitative traits: number of daughter GUs; number of inflorescences borne.

1i1) Temporal traits: date of burst of vegetative buds (at the monthly scale); date of
flowering (date of full bloom, i.e. approximately 50% of all flowers of the
inflorescence open, aggregated every two weeks).

Data analysis

The traits studied were encoded as discrete variables of different natures: binary variables for
qualitative traits, count variables for quantitative traits and ordinal variables for temporal
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traits. Temporal traits were considered as ordinal data because the dates of observation were
not strictly evenly spaced (approximately every month for the dates of burst and every two
weeks for the dates of flowering). We use the terms ‘early’ and ‘late’ to refer to the beginning
and the end of the period considered, respectively. An appropriate categorical or count
distribution was then selected for each variable: binomial distribution for binary variables,
Poisson distribution for count variables and ordinal multinomial distribution for ordinal
variables.

For each cultivar and each growing cycle, we built two macroscopic models, one for
vegetative development and the other for reproductive development (Fig. 2). Generalized
linear models (GLMs) were used as components of both of these macroscopic models. The
use of simple regression models such as GLMs limited the type of dependencies between GUs
that could be modelled (e.g. dependencies between sister GUs could only be modelled as the
global effect of the number of sister GUs of a given GU). These macroscopic models could be
represented as oriented tree graphs where each vertex represented the response variable of a
GLM (Figs. 2A & B). Each thin solid arrow represented the conditioning of a subsequent
GLM by the value 1 (#rue) taken by the binary response variable of a binomial model.
Because of the heterogeneity of the response variables (binomial, Poisson and ordinal
multinomial models) and the conditioning between successive GLMs, each individual GLM
was estimated separately. The two macroscopic models should therefore be considered as
conceptual models, each with a set of specific response variables, aiming at giving a coherent
view of the vegetative and reproductive developments.

Since apical and lateral GUs are characterised by differences in morphology and the
ability to grow, flower and set fruit (Normand et al., 2009), it was important to distinguish
apical and lateral daughter GUs in the vegetative development. Consequently, the vegetative
development model (Fig. 2A) was composed of four GLMs: (i) An initial binomial GLM
whose response variable was the occurrence of burst of a terminal GU, i.e. the production of
at least one daughter GU. When budburst occurred, there was almost always an apical
daughter GU produced (except for reproductive ancestor GUs, i.e. an ancestor GU that bore at
least one inflorescence). The occurrence of budburst conditioned the following two
subsequent GLMs: (i) A binomial GLM whose response variable was the occurrence of at
least one lateral daughter GU, in addition to the apical daughter GU; and (iii) a multinomial
ordinal GLM whose response variable was the date of burst. The occurrence of at least one
lateral daughter GU conditioned (iv) a subsequent Poisson GLM whose response variable was
the number of lateral daughter GUs produced.

The reproductive development model (Fig. 2B) was composed of three GLMs: (i) An
initial binomial GLM whose response variable was the occurrence of flowering of a terminal
GU. The occurrence of flowering conditioned two subsequent GLMs: (ii) A Poisson GLM
whose response variable was the number of inflorescences produced per GU that flowered;
and (ii1) a multinomial ordinal GLM whose response variable was the date of flowering (only
for the second growing cycle since the data were not available for the first growing cycle).

Each response variable of a GLM (belonging either to the vegetative or to the
reproductive development model) was potentially influenced by different factors. To assess
the possible short- and long- distance and term effects of factors on the response variables, we
evaluated potential factors at two temporal scales (the two rectangles in Fig. 2): ‘within a
growing cycle’ (short- distance and term) and ‘between growing cycles’ (long- distance and
term). Different factors were considered at each scale. In the former case (Fig. 2, ‘within a
growing cycle’), factors were related to the mother GU and were its number of sister GUSs, its
date of burst and its position. In the second case (Fig. 2, ‘between growing cycles’), factors
were considered at two structural scales. The first scale was the whole tree with the tree fruit
load. The second scale was the GU, with the growth level, and three factors related to the
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ancestor GU, its number of sister GUs, its fate and its position. Each GLM thus associated one
response variable of the vegetative (Fig. 2A) or reproductive (Fig. 2B) development model
with one set of factors of the temporal scales (within or between growing cycles).

VD VR, Flo P

GC1

Between growing cycles:

- Tree fruit load: unthinned or [thinned]

- Growth level: 0 to n / low to [high]

- Nb. of sister GUs of the ancestor GU: 0 to n/ low to [high]
- Fate of the ancestor GU: [vegetative] or reproductive

- Position of the ancestor GU: [apical] or lateral

VR Flo Fr
R i |
\\\ B
Within a growing cycle: Vegetative -Flowering
- Nb. of sister GUs of the mother GU: burst :
0'to n / low to [high]
- Date of burst of the mother GU: Burst date date

[early] to late

- Position of the mother GU: [apical] Later;I GU Inflorescence
or lateral |::| nb.

@ Distributions of the response variables:
GU nb. [ |Binomial: 0 or [1]

> Poisson: 1ton/ low to [high]
<> Ordinal multinomial: [early] to late

Figure 2. Macroscopic vegetative and reproductive development models of mango tree
superposed on the temporal succession of growing cycles (see Fig. 1). Vegetative (A) and
reproductive (B) models are represented as oriented tree graphs where each vertex
corresponds to a response variable of a generalized linear model (GLM). The form of the box
depends on the distribution of the response variable. Each thin solid arrow represents the
conditioning of a subsequent GLM by the value 1 (true) taken by the binary response
variable of a binomial model. The factors studied are figured in two rectangles corresponding
to two temporal scales, ‘within a growing cycle’ (grey rectangle) and ‘between growing
cycles’ (black rectangle), respectively. Each factor potentially influences each response
variable (thick black and grey arrows). Modalities of each response variable or factor are
listed and modalities between brackets are used as references in Table 2.

GLMs were initially specified, including order-two interactions between factors.
Starting from a complete model with all the potential factors, we applied a backward selection
approach that first removed non-significant interactions and then non-significant factors using
Wald tests with a significance level at P < 0.01. We then chose the best model according to
the Akaike Information Criterion (AIC).

- 118 -



V. Résultats
3. Effet de facteurs architecturaux sur la croissance et le développement

All analyses were performed using R software, version 2.13.0 (R Development Core
Team, 2011) with ‘stats’ (glm() function for binomial and Poisson models) and ‘MASS’
(polr() function for ordinal multinomial models) packages.

Results

For the two growing cycles, Cogshall and Kensington Pride produced the highest number of
GUs, inflorescences and fruits (Table 1). From the first to the second growing cycle, the
number of GUs and inflorescences produced per growing cycle doubled for all cultivars,
whereas the number of fruits remained stable.

Table 1. Number (mean % s.d.) of growth units (GUs) and inflorescences per tree, of
flowering GUs per cm? of trunk cross sectional area, and of fruits per tree, produced per
growing cycle for four mango cultivars (Cogshall: Co; José: Jo; Irwin: Ir; Kensington Pride:
Kp), and three growing cycles. n: number of trees. NA: not available.

Flowering GU

Cultivar (?;J:gt)) '”fr!%fe(i"fgce nb. (Gy.cm-z) Fzﬂig)b'

(n=5)
Co NA NA 13407 23+8
Previous growing Ir NA NA 0.8+0.3 29 + 1
cycle Jo NA NA 1.9+0.4 28 +8
Kp NA NA 1.0+ 0.4 51 + 24
Co 464 + 121 293 + 33 3.5+0.5 106 + 12
First growing Ir 147 + 42 113 + 37 14 +0.4 69 + 17
cycle Jo 176 + 19 124 + 63 1.7+0.6 64 + 32
Kp 413 + 125 392 + 148 23105 169 + 6
_ Co 835 + 162 646 + 282 70+24 1339
f;;g“d growing Ir 319 + 127 235 + 87 26108 75+6
Jo 334 + 131 367 + 169 28+14 58 + 33
Kp 932 + 460 823 + 360 47+20 179 + 17

Table 2 represents the results of the ‘within growing cycle’ and ‘between growing
cycles’ GLM analyses per cultivar and growing cycle, showing the effects of the specific
factors on each response variable of vegetative and reproductive development. Interactions
are not presented because it would lead to overly complex tables. For each couple response
variable/factor, we defined two types of effect. The first type was a cultivar-independent
effect and described the same positive or negative effect of the factor on the response variable
over the four cultivars and the two growing cycles. The second type was referred to as a
cultivar-dependent effect and described the same effect of the factor on the response variable
for at least two cultivars over the two growing cycles. Concerning the response variable, ‘date
of flowering’, cultivar-independent and dependent effects were defined for the only growing
cycle available.

The effects of factors on vegetative and reproductive developments within and
between growing cycles, from the most to the least influential factor, are detailed below. Only
cultivar-independent and dependent effects are considered to make the results more legible.
Some interesting cases are illustrated by specific graphs.
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Table 2. Results of generalized linear models (GLMs): effect of two sets of factors (lines, ‘Within a growing cycle’, and ‘Between growing
cycles’; grey and black rectangles in Fig. 2) on response variables (columns, ‘A - vegetative development’, and ‘B - reproductive development’;
Figs. 2A & B), for four mango cultivars (Cogshall (Co), Irwin (Ir), José (Jo), Kensington Pride (Kp)), and two growing cycles (1% and 2"). For a
cultivar and a growing cycle, each GLM associates a single response variable of the vegetative or reproductive development with one set of
factors. Each response variable/factor is represented by one of its modalities between brackets (see Fig. 2). Signs + or — reflect the significant
positive or negative effect, respectively, of one modality of each factor on one modality of each response variable (P < 0.01). Since binomial
variables have two modalities, the effect of the other modality is the opposite. For numerical variables and dates, only the effects of high values
and early dates, respectively, are provided. Since it is assumed that these variables vary linearly, the effect of small values and late dates are
the opposite. NS: non-significant; NA: not available; UB: unbalanced sample (one modality of the response variable is < 1% of the sample size).

A - Vegetative development

Within a growing cycle Burst[1] Lateral GU [1] Lateral GU nb. [high] Burst date [early]
15t Qﬁ 15t zﬁ 15t 2ﬂ 15t 2ﬂ
Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JuKp Colr JuKp Colr JoKp Colr JoKp Co Ir JoKp
Nb._ sister GU of mother GU [high] N5 4 NS NS - NS NS NS 4 UB NS NS NS 4 NS NS NS NA NS NS NS NA NS NS NS - 4+ . + NS NS+
Burst date of mother GU [early] + + + + + + + + - UB N3 NS NS NS 4 NS NS NA NS NS NS NA + + + + + + + + + +
Position of mother GU [apicall + - - - + - - - + UB + + + NS NS 4+ + NA O+ 4+ + NA 4 NS NS NS NS NS NS - NS NS
Between growing cycles Burst[1] Lateral GU [1] Lateral GU nb. [high] Burst date [early]
15t zﬁ 15t 2ﬁ 15t 2ﬂ 15t zﬂ
Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Co Ir JoKp
Tree fruit load [thinned] + N3 + ns - 4+ 4 NS NS UB NS 4 NS NS 4+ NS NS NA NS NS - NA NS NS 4+ o+ o+ - + NS O+ o+
Growth level [high] - - - - - - - - N3 UB NS NS 4+ NS NS - NS NA NS + 4 NA NS # - - - - - - - -
Nb._sister GU of ancestor GU [high] + - N3 NS 4 - NS NS NS UB NS NS NS NS NS NS 4 MNA NS NS NS NA NS NS 4 N3 - . + - NS NS
Fate of ancestor GU [vegetative] + na + + N3 - + . + UB + + + + + + N3 NA NS + + NA NS # + NA + ¥ + + + +
Position of ancestor GU [apical] + N5 ns + + + + + NS UB NS + + NS 4+ NS 4+ NA NS + + NA 4+ NS NS - NS - NS - NS NS
B - Reproductive development
Within a growing cycle Flowering [1] Inflorescence nb. [high] Flowering date [early]
g gcy
15t Qﬁ 15t 2ﬁ 15t 2ﬂ
Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Co Ir JoKp
Nb. sister GU of mother GU [high] - ¥ NS NS NS - NS NS 4 4 NS + 4 NS NS 4  NA NA NA NA 4 NS -
Burst date of mother GU [early] NS 4 NS - NS NS 4 NS NS NS 4 NS 4 4+ NS NS ONA NA NA NA 4+ 4+ + +
Position of mother GU [apicall] + + - ns -+ - . + + + + NS NS 4+ 4+ NA NA NA NA - 4+ + .
Between growing cycles Flowering [1] Inflorescence nb. [high] Flowering date [early]
15t 2ﬁ 15t 2ﬁ 15t 2ﬂ
Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Colr JoKp Co Ir JoKp
Tree fruit load [thinned] - - + - NS N5 + - -+ o+ + NS - - NA NA NA NA 4+ 4 NS #
Growth level [high] + + ns + + + NS 4+ NS NS NS + 4 NS NS 4+  NA NA NA NA 4 NS - NS
Nb. sister GU of ancestor GU [high] N5 N5 # NS NS NS HE - NE - NS + 4+ NS NS NS  NA NA NA NA NS NS NS NS
Fate of ancestor GU [vegetative] + na ns - + NS NS - + NA NS NS 4+ 4+ - - NA NA NA NA NS 4+ + NS
Position of ancestor GU [apical] + + ns + + 4 NS 4 4 NS NS NS 4 NS 4 4+ NA NA NA NA NS 4 - -
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Vegetative development (Table 2A)

Within a growing cycle: There were two cultivar-independent effects of the date of burst of
the mother GU on vegetative development: an early mother GU had a higher occurrence of
burst and produced early daughter GUs. This latter effect was however less clear for the
second growing cycle (Fig. 3). For the first growing cycle, there was a mean difference of two
months between the dates of burst of mother and daughter GUs. During the second growing
cycle, vegetative development was delayed compared to the first one. In this case, the
relationship between dates of burst of mother and daughter GUs could be divided into two
periods (Fig. 3). During the first period, for mother GUs appeared that from August to
October, all daughter GUs appeared, on average, at approximately the same time (mid-
December to mid-January, except Kensington Pride, which appeared in mid-February).
During the second period, for mother GUs that appeared from November to February, there
was a mean difference of two months between the dates of burst of mother and daughter GUs.
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Figure 3. Temporal influence of the mother growth unit (GU) on tree phenology. Date of
burst (mean + s.d.) of daughter GUs as a function of the date of burst of their mother GU in
two consecutive growing cycles for four mango cultivars: Cogshall, Irwin, José and
Kensington Pride. Samples with less than 11 GUs have been ignored. Dates of burst are
represented at the monthly scale. For each date of burst of the mother GU, the symbols of
the four cultivars have been separated in order to visualise the standard deviations.

The position of the mother GU affected three response variables of the vegetative
development in a cultivar-dependent way (Table 2). First, an apical mother GU tended to
repress bud burst, except for Cogshall. Second and conversely, an apical mother GU tended to
promote the burst of at least one lateral daughter GU for Cogshall and Kensington Pride (e.g.
apical and lateral mother GUs had a relative frequency of occurrence of at least one lateral
daughter GU of 0.45 and 0.07, respectively, for Kensington Pride in the first growing cycle).
For Irwin, the relative frequency of occurrence of at least one lateral daughter GU was smaller
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than 0.01 during the first growing cycle (UB: unbalanced sample, i.e. one modality of the
response variable is < 1% of the sample size). Third, an apical mother GU tended to increase
the number of lateral daughter GUs for Cogshall and José (e.g. 2.22+1.33 (mean+s.d.) lateral
GUs per apical mother GU vs. 1.51+0.85 lateral GUs per lateral mother GU for Cogshall in
the first growing cycle). The number of sister GUs of the mother GU did not affect the
vegetative development.

Between two consecutive growing cycles: The growth level showed two cultivar-independent
effects on vegetative development. First, the higher the growth level was, the lower the
occurrence of burst of GUs was. Second, the higher the growth level was, the later the date of
burst was.

Two cultivar-independent effects of the fate of the ancestor GU on vegetative
development were detected. First, a vegetative ancestor GU increased the occurrence of at
least one lateral GU (e.g. 0.10 for reproductive ancestor GUs vs. 0.34 for vegetative ancestor
GUs for Kensington Pride in the first growing cycle). For Irwin, the relative frequency of
occurrence of at least one lateral GU was less than 0.01 during the first growing cycle (UB).
Second, a vegetative ancestor GU increased the earliness of descendant GUs.

The position of the ancestor GU showed a cultivar-dependent effect on vegetative
development: an apical ancestor GU tended to increase the occurrence of burst for Cogshall
and Kensington Pride. There was a cultivar-dependent effect of the tree fruit load on the
subsequent vegetative development: a thinned tree tended to promote early date of burst of
descendant GUs for Cogshall and José. The number of sister GUs of the ancestor GU did not
affect the vegetative development.

Reproductive development (Table 2B)

Within a growing cycle: The date of burst of the mother GU showed a cultivar-independent
effect on reproductive development: an early mother GU produced early inflorescences
(Supplementary Figure S1 at JXB online). There was a mean difference of seven months
between the date of burst of a mother GU and its date of flowering. Although GLM results did
not show a clear effect of the date of burst of the mother GU on the occurrence of flowering
among cultivars and growing cycles, we observed an increase followed by a decrease of the
occurrence of flowering from early to late mother GUs (Supplementary Figure S2 at JXB
online). For Irwin, the relative frequency of the occurrence of flowering of a mother GU was
high (always > 0.7), and did not decrease for early and late mother GUs, compared to the
other cultivars.

There was a cultivar-dependent effect of the position of the mother GU on
reproductive development: an apical mother GU tended to increase the number of
inflorescences for José¢ and Kensington Pride. Our data showed that an apical mother GU
produced more than one inflorescence on average, whereas a lateral mother GU produced
only one apical inflorescence (data not shown). The effect of the position of the mother GU
on its date of flowering was different between cultivars: apical GUs tended to flower later for
Cogshall and Kensington Pride, whereas they tended to flower earlier for Irwin and José.

Two cultivar-dependent effects of the number of sister GUs of the mother GU on the
reproductive development were detected: a high number of sister GUs tended to increase the
number of inflorescences per GU (Cogshall and Kensington Pride) and to delay the date of
flowering (José and Kensington Pride).

Between two consecutive growing cycles: There were two cultivar-dependent effects of the
position of the ancestor GU on reproductive development. First, an apical ancestor GU tended
to increase the occurrence of flowering in the subsequent growing cycle, except for José (e.g.
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0.69 for apical ancestor GUs vs. 0.59 for lateral ancestor GUs for Cogshall in the second
growing cycle). Second, an apical ancestor GU tended to delay the date of flowering (José¢ and
Kensington Pride).

The growth level showed a cultivar-dependent effect on the occurrence of flowering.
Except for José, the higher the growth level was, the higher the occurrence of flowering of
descendant GUs was. There was a cultivar-dependent effect of tree fruit load on the date of
flowering of descendant GUs. Except for José, a thinned tree flowered early in the subsequent
growing cycle. The fate of the ancestor GU showed a cultivar-dependent effect on the date of
flowering. Descendant GUs stemming from a vegetative ancestor GU tended to flower earlier
(Irwin and José). The number of sister GUs of the ancestor GU did not affect the reproductive
development.

Discussion

Environmental factors such as temperature, light and water availability have an influence on
plant growth and development. Our studied trees were in the same orchard and were
consequently submitted to the same environmental conditions. However, we worked at the
GU scale, and GUs are subjected to different microclimates within a canopy. Their
development, i.e. the response variables studied, could consequently be affected by the local
microclimates. These effects were implicitly included in the statistical analyses and
contributed to the residual variability.

Despite this possible source of variability, our study revealed a network of
relationships between structural and temporal components of vegetative and reproductive
development that were either common or specific to the four mango cultivars. They are
summarised in Fig. 4. We tried to distinguish causal relationships from other types of
relationships (e.g. association) using knowledge concerning in particular temporal or
structural precedence of causes with respect to effects. The influence of structural and
temporal factors was pinpointed within three processes: the triggering of vegetative and
reproductive asynchronisms, their maintenance over time, and flowering.

Structural factors are possible triggers for between- and within-tree asynchronisms
through competition between organs

At the tree scale, the competition between vegetative development and reproduction is well
known, especially through the concept of costs of reproduction (Obeso, 2002). In particular,
fruits are important sinks for carbohydrates and decrease the total resources available for
subsequent vegetative development. In mango, several studies have highlighted the
competition between fruit load and vegetative development (Scholefield ef al., 1986; Jannoyer
and Lauri, 2009; Shaban, 2009). Our results showed that competition conveyed a
phenological dimension as well, with a main effect of fruit load in delaying both vegetative
and reproductive development during the next growing cycle (Table 2; Fig. 4). This result in
mango validates a previous hypothesis on the apple that a heavy fruit load in a given year may
delay vegetative development in the following year (Forshey and Elfing, 1989). Fruit load
then appears as a possible trigger for between-tree vegetative and reproductive
asynchronisms.
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Figure 4. Summary of the relationships between structural and temporal variables. Vegetative (A) and reproductive (B) developments models are represented as
oriented tree graphs where each vertex corresponds to a response variable (Fig. 2). Factors are boxed and located on the left (factors of the ‘within a growing cycle’
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At the GU scale, the fate of the ancestor GU expressed the influence of reproduction
during a given growing cycle on the development of the next growing cycle. Our study
showed that the reproductive fate of an ancestor GU had a significant negative effect on
descendant GU development. It repressed vegetative development both structurally and
temporally (Table 2; Fig 4A) and also delayed the date of flowering during the next growing
cycle (Table 2; Fig. 4B). These relationships at the GU scale highlighted the fate of ancestor
GUs as a possible trigger for within-tree vegetative and reproductive asynchronisms.

Apical and lateral GUs of mango are characterised by morphological and behavioural
differences: an apical GU has a greater number of leaves, a larger stem, and a higher
occurrence of branching, flowering and fruiting than a lateral GU (Normand et al., 2009).
This suggests an apical control exerted by the apical GU on the growth of lateral sister GUs
(Wilson, 2000; Normand et al., 2009). From a structural point of view, our study confirmed
the apical control, especially on quantitative variables such as the number of lateral GUs and
the number of inflorescences (Table 2; Fig. 4). Nevertheless, no positive effect has been
shown between the apical position of a mother GU and its occurrence of burst and flowering.
The statistical models showed significant interactions between the two factors, position and
date of burst of mother GUs, which certainly hid this positive effect. From a temporal point of
view, there were cultivar-dependent effects of the position of the mother GUs on the date of
flowering (Table 2; Fig. 4B). Moreover, there was a cultivar-dependent effect of the position
of the ancestor GU on the date of flowering of its descendant GUs (Table 2; Fig. 4B). These
relationships at the GU scale highlighted the position of GUs, whether within or between
growing cycles, as a possible trigger for within-tree vegetative and reproductive
asynchronisms.

Few studies have been made on tree development at the GU scale, and the
relationships studied are most often at the first order, i.e. the effect that one GU has on the
next GU through either apical growth or branching (Lauri et al., 1995; Costes et al., 2003;
Costes and Guédon, 2012). Our study revealed structural and temporal effects of a GU on its
descendants up to the fifth order, i.e. between an ancestor GU produced during the first
growing cycle and vegetative and reproductive development of descendant GUs of the second
growing cycle. These long-term and long-distance effects lead to dependencies between
descendant GUs of a given ancestor GU, which could explain why phenological
asynchronisms usually appear by patches of GUs often related to the same branch (Ramirez
and Davenport, 2010).

Endogenous rhythms are temporal components that maintain asynchronisms within
the tree crown

Our study showed a positive effect of the date of burst of mother GUs on the date of burst of
their daughter GUs, illustrating the endogenous growth rhythm within a growing cycle (Figs.
3; 4A). However, this relationship depended on the growing cycle. During the first growing
cycle, this relationship was roughly linear with a constant delay of rest, approximately two
months, between the dates of burst of mother and daughter GUs. This delay is in agreement
with the findings of Anwar ef al. (2011), which described the growth of flushes in an alternate
month pattern. In spite of the temperature variations during the period of vegetative
development (Fig. 1A), this rather constant delay over several months (Fig. 3) suggested that
in our temperature range, there was no significant effect of temperature on the endogenous
rhythm of GUs within the first growing cycle. Moreover, in our experimental setting,
irrigation and rainfalls ensured regular water availability, eliminating the role of this factor on
bud activity during the experiment. The GU-specific endogenous rhythm suggests a relative
autonomy of topologically connected GUs, which could explain why asynchronisms between
GUs could be maintained over one growing cycle.
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During the second growing cycle, the relationship between dates of burst of mother
and daughter GUs could be divided into two periods. The first one for mother GUs appeared
from August to October (Fig. 3), for which the burst of daughter GUs occurred, on average, in
January (February for Kensington Pride), i.e. after the first half of the harvest. The second one
for mother GUs appeared from November to February, for which the two-month delay
observed during the first growing cycle was almost made up for. The relationship between
dates of burst of mother and daughter GUs of the first growing cycle showed the absence of a
marked environmental effect on the endogenous rhythm. Since the climatic conditions were
roughly the same for the first and the second growing cycles (Fig. 1A), the inhibition of
growth observed during the first period of the second growing cycle could therefore not be
explained by climatic conditions. We hypothesize that a high flowering and fruiting rate at the
end of the first growing cycle increased the strength of the reproductive sinks (Table 1: first
growing cycle) compared to the previous growing cycle (Table 1: previous growing cycle).
This interaction between reproductive development of the first growing cycle, i.e. the
presence of inflorescences (for thinned and unthinned trees) and fruit (for unthinned trees),
and vegetative development of the second growing cycle could be at the origin of this
temporary inhibition of GU development.

Although it has been shown that an early date of burst of a mother GU increases its
occurrence of flowering (Davenport, 2007; Ramirez et al., 2010b), there is still little
knowledge about the relationship between the date of burst of a GU and its date of flowering.
Our study showed a positive relationship between these two dates (Table 2; Fig. 4B;
Supplementary Figure S1 at JXB online). This result agrees with the findings of Scholefield et
al. (1986) and Jannoyer and Lauri (2009), showing that early GUs flower early, and late GUs
flower late. It supports the view that regardless of the underlying mechanisms, there is a
negative relationship between the age of the GU and the requirement of fresh temperatures for
floral induction in mango (Davenport, 2007). There was a delay of approximately seven
months between the date of burst of a mother GU and its date of flowering. This latter result
showed how vegetative asynchronisms are able to induce reproductive asynchronisms. Such
interplays are not observable in temperate trees where the long ecodormancy in late winter,
1.e. when chilling requirements are fulfilled but temperatures are still too cold to permit
growth resumption, induces a total time reset and a synchronous flowering in the following
spring.

Flowering is influenced by temporal and structural components

Over the past decades, several studies have highlighted the probable existence of a universal
stimulus able to induce flowering, known as florigen, produced by the leaves and that moves
to the shoot apex through the phloem (Turck et al., 2008; Ramirez et al., 2010a). In mango, a
balance between a temperature-regulated florigenic promoter and an age-regulated vegetative
promoter is thought to control the induction of flowering (Davenport, 2000; Ramirez and
Davenport, 2012). In subtropical regions such as Réunion Island, floral induction is primarily
driven by cool temperatures (Fig. 1), with a higher occurrence of flowering as the age of the
GU increases (Davenport, 2007).

Our study showed that late and early mother GUs located in the terminal position at
the end of the growing cycle, i.e. susceptible to flower, tended to have a lower occurrence of
flowering (Supplementary Figure S2 at JXB online). It can be hypothesized that late GUs may
not be able to flower because they still contain excessive quantities of vegetative promoter
(Nufiez-Eliséa and Davenport, 1995). On the other hand, early GUs, which were generally
located at lower growth levels, i.e. more deeply within the canopy, may not be able to flower
because of various factors such as lower light interception or natural death of the apical
meristem. In addition to these possible exogenous and endogenous factors, a genotypic effect
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may be suggested because José and Irwin, both of which have an open canopy (Normand et
al., 2009) showed contrasting abilities for GUs at lower growth levels to flower (Table 2).

A high number of sister GUs tended to increase the number of inflorescences per GU
for the mother GUs that flowered (Table 2; Fig. 4B). This result suggested that the general
positive relationship between the number of leaves and the number of inflorescences
(Davenport et al., 2006) may also be applied to the number of branches per GU. Previous
studies showed that flowering may be reduced in very vigorous trees (Forshey and Elfving,
1989). However, our results suggested that there is a positive relationship between vegetative
growth and flowering, giving more support to the idea that an increase of flowering may
occur on a vigorous vegetative growth with more leaves and branches, and that it is probably
genetically determined, as has been demonstrated for apple (Lauri et al., 1996; Lauri and
Trottier, 2004).

Conclusion

In our study, we identified causal relationships whenever possible, in particular when the
factor temporally and topologically preceded the response variable. However, the temporal or
topological precedence alone is not sufficient to distinguish genuine causation from spurious
association caused by unknown factors, and supplementary biological assumptions are most
often required to identify causal relationships with strong confidence. For example, at the GU
scale, a causation chain could be drawn to explain the positive effect of the vegetative fate of
the ancestor GU on the date of flowering of descendant GUs: vegetative ancestor GUs
promoted early descendant GUs, which flowered early. Another example could be at the tree
scale to explain why thinned trees flowered early. Our study first showed that thinned trees
tended to burst early and, second, that early GUs had early flowering.

Our results would suggest that modifying the structural component of the tree, e.g.
through pruning to affect the proportion of apical vs. lateral GUs, may eventually lead to
various temporal displays of vegetative or reproductive development. This may be of practical
interest at both the agronomic and crop protection levels. In the former case, it opens the
possibility of better adapting the harvest period to market demand. In the latter case, this type
of measure may be a way to limit pest infestations and pathogen infections, satisfying the
increasing demand for low phytosanitary chemical inputs in fruit tree orchards (Lauri, 2008;
Simon et al., 2012).

Environmental parameters such as air temperature are important factors for regulating
plant flowering (Corbesier and Coupland, 2006). In the context of climate change and its
impact on plants, our results suggest that phenological studies should better integrate within-
tree variability and the respective weights of the environment and of endogenous factors such
as the structural and temporal components quantified here.
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Figure S1. Temporal influence of the date of burst of a mother growth unit (GU) on its date of
flowering for four mango cultivars: Cogshall, Irwin, José and Kensington Pride.

Symbols are means + s.d. (grey lines). Samples with less than 11 GUs have been ignored. Dates of
flowering are represented at the two-week scale. Dates of burst are represented at the monthly scale.
For each date of burst of the mother GU, the symbols of the four cultivars have been separated in
order to visualise the standard deviations.
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Figure S2. Temporal influence of the date of burst of a mother growth unit (GU) on the
relative frequency of the occurrence of flowering in two consecutive growing cycles for four
mango cultivars: Cogshall, Irwin, José and Kensington Pride.

Samples with less than 11 GUs have been ignored. Dates of burst of mother GU are represented at

the monthly scale.
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Synthese des points clés du chapitre V-3

L’effet des facteurs structurels sur la croissance du manguier a été testé a 1’échelle

de ’organe pour I’axe végétatif, ses feuilles et I’axe de I’inflorescence.

Il y a une influence des facteurs structurels surtout sur les paramétres de croissance
peu influencés par la température, c'est-a-dire sur la taille finale de I’organe et sa

vitesse absolue de croissance.

Ce sont probablement les caractéristiques propres a I’organe en croissance qui

influencent le plus sa croissance, comparées aux caractéristiques de I’UC mere.

L’effet des facteurs architecturaux (au niveau structurel et temporel) sur le
développement du manguier a été étudié a I’échelle de la succession des axes

végeétatifs et florifere, c'est-a-dire sur plusieurs cycles de croissance successifs.

L’effet de la nature d’une UC (végétative, florifére ou fructifére) sur la nature des
UCs terminales du cycle de croissance suivant détermine les patterns d’alternance

et varie en fonction du cultivar.

Le développement des UCs (ex. nombre d’UCs filles produites) sur un ou plusieurs
cycles de croissance est sous la dépendance de caractéristiques structurelles et

temporelles propres aux UCs.

A Pintérieur d’un cycle de croissance, la précocité du débourrement d’une UC est
positivement corrélée a la précocité du débourrement de ses organes fils (UCs et
inflorescences). Cette relation permet le maintien des asynchronismes a 1’intérieur

d’un cycle de croissance.

Une UC qui a fleuri voit sa croissance végétative du cycle de croissance suivant
retardée, comparé a une UC qui est restée végétative. Cette relation est un exemple

de ’origine des asynchronismes intra-arbres.
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VI. Discussion et perspectives

1. L’étude de la variation phénotypique a travers une approche

multi-échelle

L’objectif général de cette thése est I’analyse de I’influence de la température et de facteurs
architecturaux sur la croissance et le développement du manguier en condition de culture.
Mes travaux permettent d’apporter de nouvelles connaissances sur les facteurs a ’origine de
la variation phénotypique chez le manguier. Pour rappel, la variation phénotypique est
classiquement reconnue comme étant déterminée par le génotype et I’environnement. Une

définition plus précise inteégre aussi I’effet du mouvement ontogénique (cf. Chapitre II).

La Figure VI-1 présente un bilan des facteurs a 1’origine de la variation phénotypique du
manguier et des différentes échelles d’étude qui ont été utilisées dans cette theése afin d’étudier

cette variation.

A. Variation phénotypique en fonction de facteurs endogénes et

exogenes

La variation phénotypique est souvent étudiée en fonction d’un facteur exogene. C’est ce
qu’on appelle I’étude de la plasticité phénotypique (pour un génotype fixé). L’étude de la
plasticité phénotypique est utilisée pour prédire les effets du changement climatique sur les
plantes indigénes ou introduites (Nicotra et al., 2010). Le plus souvent, la plasticité
phénotypique est étudiée en fonction de la température. En effet, prédire I’effet d’une
augmentation des températures sur la croissance des plantes est fondamental pour prévoir

I’impact du changement climatique sur la biosphere (Atkin et al., 2006).

Dans cette thése, la variation phénotypique a été étudiée en fonction d’un facteur exogene (la
température) mais aussi en fonction de facteurs endogenes (le cultivar et des caractéristiques
architecturales) (Fig. VI-1-A). La considération de facteurs exogeénes et endogenes
architecturaux permet d’apporter des premiers résultats dans 1’étude de la part respective de
ces deux types de facteurs a la variation phénotypique. Par exemple, nous avons vu dans le
chapitre V-3-A que la température influence plutdt la durée de la croissance et la vitesse
relative de croissance de 1’organe alors que les caractéristiques architecturales affectent plutot

la taille finale de 1’organe et sa vitesse absolue de croissance.
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Nos études présentent la variation phénotypique comme I’expression de processus endogenes,

liés au génotype mais aussi aux caractéristiques architecturales, influencés par des contraintes

exogenes exercées par I’environnement (ex. la température).

A Variation phénotypique =
Génotype + Environnement * Ontogénie + Architecture
ENDOGENE EXOGENE ENDOGENE ENDOGENE

3 Variation
Variation intraarbire
inter-arbre

B Variation inter-arbre Variation intra-arbre
- Génotype (cultivar) - Environnement (ex: température, lumiére)
- Environnement (température) - Ontogénie (ex: réitération)

- Ontogénie (ex: age de l'arbre)

- Architecture (structure + timing)

- Architecture (structure + timing)

Echelle de I'organe + succession des axes

Echelle de I'organe +
succession des axes

Variation intra-arbre

- Environnement (ex: lumiére)
- Ontogénie (ex: pré- vs. néoformation de Ia feuille)
- Architecture (position de la feuille)

Figure VI-1. A. Facteurs endogénes et exogénes déterminant la variation phénotypique du manguier
et leur part dans la variation phénotypique a I'échelle inter-arbre (rouge) et intra-arbre (bleu). B.
Détails des variations phénotypiques étudiées dans cette thése : variations inter-arbres (rouge) et
intra-arbres (bleu), a I'échelle de I'organe (vert) et de la succession des axes (rose). L’échelle intra-UC
(jaune) concerne le cas ou plusieurs feuilles ont été considérées a l'intérieur d’'une UC. Les facteurs
en gras sont ceux qui ont été étudiés dans cette thése.

Parmi les facteurs endogeénes architecturaux considérés dans cette thése, nous avons étudié
des caractéristiques liées a la structure de 1’arbre (ex. nombre d’UCs sceurs) et d’autres liées
au timing de la mise en place des organes (ex. date d’apparition des UCs) (Fig. VI-1-B). En
effet, I’architecture d’un arbre dépend de la nature et de I’arrangement de chaque composant

de I’arbre et se met en place dans le temps (Barthélémy & Caraglio, 2007).
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B. Variation phénotypique a I'échelle inter-arbre et intra-arbre

Dans cette thése, la variation phénotypique a été considérée a I’échelle inter-arbre et intra-
arbre (Fig. VI-1). Certains facteurs ont permis d’étudier plus particuliérement la variation
phénotypique inter-arbre (ex. la température, le génotype ou encore la charge en fruits de
I’arbre). D’autres ont permis de s’intéresser en particulier a la variation phénotypique intra-

arbre (ex. la position de 1’organe, apicale ou latérale).

La variation phénotypique a aussi été étudié¢e a une échelle plus fine a travers la position de la

feuille le long de 1’axe de I’'UC (Fig. VI-1-B, cercle jaune).

Un des aspects de la variation phénotypique se traduit par les asynchronismes phénologiques
qui sont beaucoup observés chez le manguier entre les arbres et a ’intérieur des canopées
(Bally, 2006). Nos résultats mettent en évidence des relations qui expliquent 1’origine de ces

asynchronismes intra-arbres (Chapitre V-3-C).

Ces asynchronismes intra-arbres montrent que la facon dont la phénologie est généralement
étudiée, i.e. globalement a 1’échelle d’une région ou d’un verger (ex. Legave et al., 2009),

cache en réalité une forte variabilité liée aux variations phénotypiques intra-arbres.

C. Variation phénotypique a I'échelle de l'organe, et de la

succession des axes vegétatifs et floriferes

Les ¢études effectuées dans cette theése s’intéressent a la variation phénotypique a deux

échelles :

- A T’échelle de I’organe, pour les axes végétatifs, les feuilles et les axes des
inflorescences. La variation phénotypique est alors étudiée au travers des variations de la
croissance et du développement d’organes de méme nature (ex. variation de la longueur finale
des inflorescences). Cette échelle permet d’autre part d’effectuer des comparaisons entre
organes de structure (1D vs. 2D) et de nature (végétative vs. florifére) contrastées (ex.

comparaison de I’effet de la température sur la longueur des axes végétatifs ou reproducteurs).

- A TI’échelle de la succession des axes végétatifs et floriféres sur plusieurs cycles de
croissance. Dans ce cas, la variation phénotypique s’observe par exemple entre deux arbres
cOte a cOte qui peuvent présenter, & un méme moment, deux phénotypes différents: un
phénotype végétatif avec une majorité¢ d’UCs ayant mis en place des UCs filles végétatives et
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un phénotype reproducteur avec une majorité d’UCs produisant des inflorescences (ex. Fig.
VI-1-B, variation inter-arbre (rouge) a I’échelle de la succession des axes (rose)). Ces
phénotypes sont issus de variation dans la détermination de la nature végétative ou
reproductive de I’axe mis en place, i.e. variation de 1’induction florifére ou végétative des

bourgeons.

L’¢étude de la succession des axes a €té considérée sur un (intra-cycle) ou plusieurs (inter-
cycle) cycles de croissance (Chapitres V-3-B & V-3-C) ce qui permet d’étudier les
dépendances entre les UCs successives a plus ou moins long terme. L’échelle de la succession
des axes végétatifs ou floriféres sur plusieurs cycles de croissance permet entre autre de
s’intéresser aux phénomenes d’alternance de la floraison et de la fructification d’un cycle de

croissance aux suivants (Chapitre V-3-B).
2. Les origines de la variation phénotypique

Cette partie dresse un bilan des facteurs a 1’origine de la variation phénotypique du manguier.
Chaque facteur est étayé par les résultats mis en évidence dans cette these. Certains facteurs
n’ont pas été considérés dans ce travail, mais sont néanmoins mentionnés dans le but d’étre le

plus exhaustif possible et d’ouvrir des pistes de recherche futures.
A. Le génotype

Le manguier, comme la plupart des espéces cultivées depuis de longues périodes dans des
zones géographiques étendues, montre une grande diversité génétique. Cette diversité est le
résultat des différents critéres de sélection utilisés en fonction du contexte socio-€conomique
et culturel, des pratiques culturales, et des réponses génétiques aux différentes influences
environnementales (Knight et al., 2009). Elle s’illustre sur différents traits relatifs a la
morphologie (ex. port de 1’arbre, forme et taille de la feuille, longueur de I’inflorescence,
couleur et diametre des fleurs), la phénologie (ex. date de floraison, date de maturité du fruit),
I’alternance de production, les caractéristiques du fruit, la résistance aux contraintes
environnementales abiotiques (ex. sécheresse, vent, inondation) et biotiques (ex. bio-

agresseurs).

L’effet du cultivar entraine des variations phénotypiques a I’échelle inter-arbre. Dans la

plupart des cas, un verger de manguier d’un cultivar donné est composé¢ d’individu d’un
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méme clone (multiplication végétative du cultivar). Dans ce cas, on peut donc considérer qu’il

n’existe pas de variations génotypiques liées a 1’individu.

Concernant les variations de la croissance des organes, les résultats de cette thése montrent un
effet significatif du cultivar sur les parametres de la croissance de I’axe de I’UC et de ses
feuilles, i.e. la taille finale, la durée de la croissance, les vitesses absolue et relative de
croissance. A l’inverse, pour les inflorescences, il n’y a aucun effet du cultivar sur les
parametres de croissance (Chapitre V-1-A). Ceci met en évidence une interaction génotype x
type d’organe significative, c'est-a-dire qu’en fonction du type d’organe étudié, I’effet du
cultivar sera différent. Cette interaction montre une stabilité des caractéres reproducteurs face

a une variabilité des caracteres végétatifs.

A T’échelle de la succession des axes végétatifs ou reproducteurs, nos résultats montrent un
effet significatif du cultivar sur ’occurrence de la floraison. En effet, José est caractérisé par
une forte capacité a produire des inflorescences sur tous les étages de croissance, alors que les
autres cultivars ont une occurrence de floraison plus élevée sur les étages de croissance
supérieurs (Chapitre V-3-C). Nos résultats mettent aussi en évidence un pattern d’alternance
de floraison et de fructification différent entre cultivars : Cogshall et José montrent une
alternance d’un cycle de croissance a 1’autre alors qu’lrwin et Kensington Pride sont

caractérisés par des floraisons et fructifications successives (Chapitre V-3-B).

Parallelement a I’effet cultivar mis en évidence sur la croissance et le développement a
I’échelle de 1’organe et de la succession des axes, nos résultats montrent aussi I’existence de
relations qui ne dépendent pas du cultivar. Par exemple, nous avons vu que la croissance des
organes est caractérisée par une loi commune entre cultivars et types d’organe qui relie la
durée de croissance et la vitesse relative de croissance (Chapitre V-1-A). Concernant la
dynamique du développement des UCs, nos résultats montrent, par exemple, une corrélation
positive entre la date d’apparition de I’'UC meére et la date d’apparition de ses UCs filles,
commune pour les quatre cultivars étudiés (Chapitre V-3-C). Ces relations mettent en
évidence I’existence de certaines lois de croissance et de développement qui sont conservées a

travers tous les génotypes considérés dans nos études.
B. L’environnement — La température

Nos conditions expérimentales permettent de mettre en évidence une variation des

températures entre sites et saisons de 9°C sur la température moyenne hebdomadaire
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(Chapitre V-1-A). D’autre part, des expériences complémentaires (Annexe 5) montrent qu’a
I’intérieur d’une canopée, la différence maximale de température moyenne hebdomadaire est
de 1°C (entre une UC située au nord en périphérie de la canopée et une autre située au sud a
I’intérieur de la canopée). La température serait donc probablement a 1’origine de variations
phénotypiques plus entre des arbres situés sur des sites différents, qu’a I’intérieur d’un méme

arbre.

Selon les hypothéses actuelles (Chapitre I1I-3), la température exerce un effet prépondérant
sur la détermination de la nature de 1’organe produit, a travers le processus d’induction florale
et la production d’un promoteur florifére chez le manguier (Davenport, 2009). Dans ce cas, la

température peut étre a I’origine de différences phénotypiques végétatif vs. florifere.

Concernant les variations de la croissance des organes, nos résultats montrent que la
température a surtout un effet sur la durée de croissance et de la vitesse relative de croissance
(RGR) quel que soit le type d’organe considéré (Chapitre V-1-A). A I’échelle de la journée
(Chapitre V-1-B), nos résultats mettent en évidence d’une part une influence positive de la
température sur le RGR (RGR qui augmente avec les températures durant la nuit), et d’autre
part, une influence négative de la température sur le RGR (RGR qui diminue la journée quand
les températures deviennent trop élevées). Ces résultats qui au premier abord paraissent
contradictoires montrent en réalit¢ que la température optimale pour la croissance du
manguier se trouve entre la nuit, ou le RGR augmente avec les températures, et la journée, ou
le RGR diminue avec 1’augmentation des températures. Contrairement aux arbres tempérés,
les especes tropicales se développent a 1’heure actuelle dans une zone optimale de température
qui permet a la croissance végétative ou reproductive d’avoir lieu toute I’année. En effet, une
augmentation des températures favorise la croissance (en terme de taille des pousses, diametre
des tiges et biomasse) des arbres a feuilles caduques plus que celle des arbres sempervirents
(Way & Oren, 2010). Un réchauffement climatique aurait alors probablement tendance a
diminuer la croissance des arbres tropicaux (sortie de leur zone de température optimale) alors
qu’il favoriserait celle des arbres tempérés (Doughty & Goulden, 2008). Nos résultats
montrent que durant la journée, quand les températures deviennent trop élevées, il y a une
sortie de la zone de température optimale pour la croissance du manguier & La Réunion. Une

augmentation des températures, entrainerait probablement une diminution du RGR diurne.

Concernant les variations du développement des organes, les résultats de cette thése montrent

un effet négatif de la température sur la durée des stades de développement végétatifs et
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reproducteurs (Annexe 3). Néanmoins, les UCs présentent un rythme endogéne constant (date
d’apparition des UCs) tout au long du cycle de croissance et la température ne semble pas
avoir d’effet important sur le rythme de croissance végétatif du manguier a La Réunion
(Chapitre V-3-C). Costes (1988) a montré de la méme maniére que le climat n’avait pas
d’influence sur le rythme de croissance du litchi, mais que celui-ci était gouverné plutdt par
des facteurs endogénes. Une maturation des bourgeons a travers par exemple une

accumulation de carbohydrate serait peut-étre a I’origine de ce rythme endogene (Goguey,

1997).

D’autre part, nous avons mis en évidence un effet de la température sur la croissance et le
développement des organes qui varie en fonction du cultivar étudié, traduisant une interaction
cultivar x température significative (ex. effet négatif de la température sur la taille finale de
I’axe des UCs pour Cogshall et pas pour José, Chapitre V-1-A). Néanmoins, malgré cette
interaction, il existe des relations ou la température exerce un effet identique quel que soit le
cultivar. En effet, il existe une relation commune aux cultivars ou la température module
I’équilibre entre le RGR;, et la durée de croissance des organes le long de la ligne de

contrainte représentée par une loi allométrique (Chapitre V-1-A).

C. L’environnement — Autres facteurs

D’autres facteurs environnementaux peuvent étre a 1’origine de la plasticité du phénotype.
Dans cette thése, toutes nos expérimentations ont été réalisées en verger irrigué afin de
s’abstraire de I’effet de I’eau. Néanmoins, la disponibilité en eau joue un role important sur la
détermination des rythmes de croissance des plantes (Borchert, 1991). A la Réunion, de
grosses pluies, comme lors d’événements cycloniques, sont souvent a [’origine d’un
débourrement simultané des arbres. Dans ce cas, la disponibilité en eau aurait surtout une
influence temporelle sur la croissance et le développement des arbres. D’autre part, nous
avons vu dans le chapitre bibliographique que le stress hydrique participe indirectement a la
détermination de la nature de I’organe a travers un arrét de la croissance végétative permettant
aux UCs d’étre assez agées pour étre induites en floraison (Ramirez & Davenport, 2012). Un
apport brusque d’eau une fois 1’induction florale réalisée aprés un stress hydrique permettrait
de déclencher une floraison des arbres quasi-synchrone. Il est important de préciser que lors
d’un stress hydrique trop important (exc€s ou carence), il y a une forte diminution de la

croissance et du développement des manguiers (Larson et al., 1993 ; Tahir ef al., 2003).
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Contrairement a beaucoup de plantes annuelles, la floraison de la plupart des arbres n’est
apparemment pas sous le contrdle de la photopériode (Sedgley & Griffin, 1989 ; Chuine et al.,
1999). Néanmoins, des études ont montré que I’entrée et la sortie de dormance de certains
arbres tempérés (tremble, hétre, bouleau) sont sous la dépendance de la photopériode (Li et
al., 2003 ; Bohlenius et al., 2006 ; Jackson, 2009 ; Korner & Basler, 2010). D’autre part,
Riviera et Borchert (2001) ont montré que I’induction florale de certains arbres tropicaux
dépend de la photopériode. Chez le manguier, la croissance végétative et la floraison ne
semblent pas étre sous l’influence de la photopériode (cf. Chapitre III). De plus la
photopériode a La Réunion ne varie que de 2h30 environ entre les solstices d’hiver et d’été
(de 10h50 a 13h26). Par ailleurs, il existe une influence certaine de la quantité et qualité de la
lumiére sur la croissance des plantes. Par exemple, des feuilles situées a I’ombre auront
tendance a étre plus grandes et plus fines que des feuilles situées en plein soleil (Boardman,
1977 ; Lichtenthaler et al., 1981). Chez le manguier, ce phénomeéne est observable entre des
feuilles appartenant a une méme UC (observations personnelles). C’est pour cette raison que
lors de nos expérimentations nous avons bien pris soin de choisir des UCs situées en
périphérie de canopée. Nos résultats montrent une influence de la période de la journée sur la
croissance des UCs. En recalculant les RGRs des axes des UCs et des feuilles a une méme
température, ceux-ci étaient plus élevés la nuit, intermédiaire I’aprés-midi et plus faible durant
la matinée. La période de la journée, pouvant étre caractérisée par des quantités et qualités de
lumieres différentes, a donc un effet sur la croissance des organes du manguier. Cet effet de la
période de la journée est probablement le résultat d’une régulation trophique (manque de
carbohydrate durant la matinée) et hydrique (forte transpiration des feuilles I’aprés-midi).
Cette expérimentation a été réalisée pour les cultivars Cogshall et José uniquement. Il serait
intéressant de I’étendre au cultivar Irwin qui a la particularit¢ d’accumuler beaucoup
d’amidon (concentration mesurée dans le tronc du porte-greffe a la fin d’un cycle de
croissance; Whiley et al., 1991). Peut-étre que pour ce cultivar, la croissance de la matinée

serait alors plus ¢€levée.

La plasticité phénotypique peut aussi étre induite par des interactions entre les plantes
(Schwinning & Weiner, 1998 ; Callaway et al., 2003). Dans ce cas, la plasticité est souvent
due a une compétition pour les ressources. Cet effet est souvent observé au niveau racinaire
lorsqu’il y a un chevauchement des zones racinaires de plusieurs plantes cotes a cotes (Casper

& Jackson, 1997 ; Novoplansky & Goldberg, 2001). Il est aussi visible au niveau de la
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canopée des arbres, dans les cas ou les canopées se chevauchent et ou celle qui regoit le moins

de lumiére montre une croissance plus faible (Canham et al., 1994 ; Schmitt et al., 2003).

Un facteur exogéne d’origine biotique peut entrainer des variations de la croissance et du
développement des organes. En effet, une attaque de bio-agresseurs lors de la période de
croissance maximale des organes (stades de développement végétatif E pour les axes des
UCs, stade de développement végétatif F pour les feuilles, stade de développement
reproducteur E pour les axes des inflorescences ; Chapitre V-2) peut fortement perturber la
croissance, résultant par exemple en un organe plus petit. Si 1’attaque a lieu t6t dans le
développement de I’organe, il peut y avoir mort de celui-ci. En revanche, si 1’organe ne meurt
pas, il continuera probablement son développement méme si la croissance est fortement

diminuée.

Afin d’étudier la croissance et le développement du manguier dans des conditions de
température variées, la « Base Température » a ét¢ mise en place a partir de plusieurs vergers.
Le manguier est capable de se développer sur des sols variés (alcalin, calcaire (pH 8.5) a tres
argileux (pH 4.5)) de texture 1égere a tres lourde (sable, limon, argile) (Bally, 2006 ; Crane et
al., 2009). Des variations de type de sol pourraient expliquer une partie de la variabilité
résiduelle observée dans les relations entre la température et les parameétres de croissance
(Brouwer, 1978). Néanmoins, il est important de préciser que malgré cette source possible
d’hétérogénéité, il y a de trés bonnes relations entre la température et certains paramétres de

croissance (Chapitre V-1-A).
D. Le mouvement ontogénique

Lorsque des comparaisons phénotypiques sont réalisées entre deux arbres différents (ex.
quand on compare leur phénotype végétatif ou reproducteur), il convient que ces arbres se
situent au méme stade ontogénique. En effet, la croissance et le développement d’un ’arbre
peut varier en fonction de son stade ontogénique. Les stades ontogéniques sont caractérisés
par des modifications de certaines caractéristiques de 1’arbre reliées par exemple a la forme, la
taille des feuilles, a la capacité de produire des racines adventives et bien sir a la capacité a se
reproduire. Chez le manguier, I’arbre jeune est capable de produire plusieurs flushs végétatifs
au cours d’un cycle de croissance alors que 1’arbre adulte aura tendance a produire moins de
flushs (Chacko, 1986). Ces observations sont stirement le résultat d’'une prédominance de la

croissance végétative sur la reproduction chez les arbres jeunes, et a I’inverse d’une
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prédominance de la reproduction sur la croissance végétative chez les arbres adultes. Tous les
arbres ¢tudiés dans cette thése sont issus de greffons adultes greffés sur le méme porte-greffe,
Maison Rouge. Ces arbres greffés ne passent pas par un stade juvénile et montrent trés tot (de

quelques mois a 2 ans) une capacité a produire des inflorescences.

Un effet ontogénique peut aussi étre présent a I’intérieur d’un méme arbre. En effet, lors
d’une réitération par exemple, un arbre adulte pourra montrer a nouveau des caractéristiques
juvéniles (Oldeman, 1974 ; Barthélémy & Caraglio, 2007). Goguey (1997) a montré, sur des
manguiers adultes issus de semis cultivés en zone soudano-sahélienne (Nord de la Cote
d’Ivoire), que les UCs issues de réitération (axes proleptiques retardés) sur les parties basses
des branches portaient plus de 60% de la production en fruit de I’arbre alors qu’elles ne
représentent que 30 & 40% des pousses. Dans ces conditions équatoriales, la croissance
végétative a lieu en grande partie en périphérie de la canopée et la reproduction apparait
préférentiellement sur les axes réitérés situés plus preés du tronc et des racines. Dans nos
expérimentations, tous les bourgeons étudiés ont été choisis en périphérie de I’arbre afin de ne
travailler que sur des organes issus de la croissance séquentielle et pas d’une réitération.
D’autre part, nos études ont été réalisées en zone subtropicale ou, a I’inverse des zones
équatoriales, il existe un arrét marqué de la croissance végétative, suivi de la floraison en

périphérie de la canopée.

E. L’architecture

L’approche architecturale au niveau structurel et temporel développée ici a permis d’identifier
I’architecture comme [’une des causes possibles de la variation phénotypique du manguier.
Cette approche permet I’identification de plusieurs pistes de régulation physiologique de la

variation phénotypique.

Plusieurs facteurs architecturaux ont été étudiés dans cette theése : la position de la feuille le
long de 1’axe végétatif (proximale, sub-distale, 17 distale), la position de ’axe végétatif ou
florifére (apicale ou latérale), le nombre d’UCs ou d’inflorescences sceurs, la nature de I’'UC
(végétative ou reproductive), la date d’apparition de I’organe, I’étage de croissance, et la

charge en fruit de I’arbre.

Concernant les variations de la croissance des organes, nous avons vu que 1’effet architectural
intervient surtout sur les parametres peu influencés par la température (i.e. sur la taille finale

de l’organe et la vitesse absolue de croissance, Chapitre V-3-A). L’effet architectural
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influence donc surtout la structure de I’arbre a travers des modifications de la taille des
organes. Il est probable que 1’effet architectural intervienne aussi sur les autres parametres de
croissance (i.e. sur la durée de la croissance et la vitesse relative de croissance) mais cet effet

est sans doute gommé par celui, plus fort, de la température.

D’autre part, nos résultats montrent que les facteurs structurels et temporels induisent des
variations du développement a I’échelle de la succession des axes (Chapitre V-3-C). Par
exemple, il existe un effet négatif marqué de la nature reproductive d’une ’'UC (i.e. elle a
porté au moins une inflorescence) sur la date d’apparition de ses UCs filles. Cet effet est
probablement dii a un épuisement des ressources carbohydratées locales suite a la floraison et
peut-étre a la fructification qui requierent de fortes réserves (Chacko et al., 1982 ; Kulkarni,
2004). Cette relation est une cause possible des asynchronismes phénologiques observés a
I’intérieur d’une canopée. D’autre part, il y a un effet positif de la position apicale de I’UC sur
la densité de branchement (nombre d’UCs filles). Plusieurs hypothéses pour la régulation de
ce phénomene peuvent étre envisagées : 1) la régulation trophique : les UCs apicales étant plus
grandes (Normand et al., 2009), elles sont probablement capables de fournir plus de
ressources a leurs UCs filles en comparaison aux UCs latérales ; ii) la régulation hydraulique :
la conductivité a la jonction entre une UC latérale et son UC mére est faible comparé a celle
d’une UC apicale située dans la continuité de I’'UC mere. Un transport hydrique réduit dans
I’UC latérale entraine aussi une réduction du flux de carbohydrates que I’UC latérale pourrait
transmettre a ses UCs filles (Zimmermann, 1978 ; Wilson, 2000) ; iii) et la régulation
hormonale : les cytokinines qui sont connues pour entrainer une mobilisation des ressources
pourraient étre impliquées dans un contréle de I’UC apicale sur les UCs latérales (Cline &
Harrington, 2007). Concernant les facteurs architecturaux temporels, nous avons vu dans le
chapitre III bibliographique que 1’age de I’'UC a un effet important sur 1’induction florale et
donc sur le phénotype végétatif ou reproducteur. En effet, il y a une diminution du promoteur
végétatif avec 1’augmentation de 1’age de I’'UC (Davenport, 2007). Néanmoins, nos résultats
montrent que si une UC est trop agée (apparue tres tot dans le cycle de croissance, ou datant
du cycle précédent), alors elle aura une occurrence de floraison plus faible (chapitre V-3-C).
Cette relation est probablement photo-régulée car les UCs les plus agées sont situées plus a

I’intérieur de la canopée.

Nos résultats mettent en évidence une « mémoire de 1’effet architectural ». En effet, il existe
une propagation de la vigueur a I’intérieur du cycle de croissance (Chapitre V-3-A) entre le
développement végétatif (nombre d’UC sceurs de 1'UC meére) et florifére (nombre
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d’inflorescences porté par I’'UC meére). D’autre part, nous avons mis en évidence une
«mémoire de D’effet architectural » inter-cycle de croissance a travers une corrélation
négative entre la charge en fruits de 1’arbre et la date de débourrement des UCs au cycle de
croissance suivant (Chapitre V-3-C). Cette relation est probablement due a une régulation
tropique du développement a travers une compétition pour les ressources entre la croissance
des fruits du cycle n qui est concomitante de la croissance végétative du cycle n+1. Il est aussi
possible que cette relation soit due a une régulation hormonale. En effet, les grandes quantités
d’auxine et de gibbérellines produites par le fruit en croissance pourraient inhiber 1’initiation
des UCs (Davenport, 2009). Cette « mémoire de I’effet architectural » inter-cycle de
croissance est aussi observé lors du phénoméne d’alternance de la floraison et de la
fructification (Chapitre V-3-B, Annexe 6) qui est ’'un des problémes majeurs de la culture des
arbres fruitiers (Monselise & Goldschmidt, 1982). L’un des avantages de travailler sur une
plante pérenne est de pouvoir suivre le développement d’un méme individu ou d’une méme
branche sur plusieurs cycles de croissance successifs permettant la mise en évidence de
mémoires de I’effet architectural. D’autre part, ’avantage de travailler en zone tropicale
humide est qu’il n’y a pas de remise a zéro de I’horloge phénologique des arbres suite a
I’hiver. On pourrait penser qu’une remise a zéro s’effectue au moment du repos végétatif qui
précede la floraison mais nos résultats montrent que les asynchronismes inter-arbres et intra-
arbres sont propagés de cycle de croissance en cycle de croissance. C’est ce qui explique que
chez le manguier on observe souvent un comportement différent entre les branches d’un

méme arbre, qui se pérennise au cours de la vie de 1’arbre (Annexe 6).

A T’échelle de I’organe, la croissance et le développement des feuilles a été étudiée en
fonction de leur position le long de I’axe de I’'UC (Chapitre V-1-A, Chapitre V-2, variation
phénotypique intra-UC). Nos résultats placent la position de la feuille a I’origine de variations
de la croissance et du développement des feuilles. En effet, il y a d’une part un décalage de
croissance entre les feuilles proximales et distales (Chapitre V-2) et d’autre part une
différence dans la relation feuille/axe (i.e. il y a une corrélation entre la taille finale de I’axe et
celle de la feuille proximale, mais pas entre la taille finale de 1’axe et celles des feuilles
distales, Chapitre V-1-A). Ces observations mettent en évidence une influence de 1’ontogénie
des feuilles de manguier (proximales = préformées vs. sub-distales + 19 distales =

néoformées) sur leur croissance et leur développement.
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3. Perspectives

A. De recherche

Les températures de bases sont calculées a partir de la relation lin€aire entre la température et
la vitesse de développement des organes (1/durée du développement). Il existe une relation
linéaire entre la température et la durée des stades de développement (Annexe 3). Néanmoins,
la pente de cette relation varie en fonction du cultivar, de 1’organe ou du stade de
développement considéré. Une perspective pour des recherches futures serait d’évaluer I’effet

du cultivar, de I’organe et du stade de développement sur les températures de base.

Une autre perspective de ces travaux serait d’étendre ces recherches a d’autres cultivars. Dans
un premier temps, il faudrait effectuer des suivis de croissance des UCs et des inflorescences
dans différents contextes thermiques pour Irwin et Kensington Pride. Cela permettrait de voir
si ces deux cultivars suivent la relation mise en évidence entre le RGR et la durée de

croissance des organes pour Cogshall et José.

L’approche architecturale utilisée ici permet de suggérer des hypothéses sur la régulation
physiologique de la croissance et du développement des organes. Il serait intéressant de
compléter cette approche avec une approche physiologique qui permettrait de confirmer ou
d’infirmer ces hypotheses de régulation. Par exemple, on pourrait mesurer la dynamique de
stockage des carbohydrates dans les UCs reproductives comparée a celle des UCs végétatives,

afin de confirmer I’hypothése trophique régulant les dates d’apparition des UCs filles.

Les résultats de cette thése montrent une « mémoire de I’effet architectural ». Il existe des
«modeles d’arborescence » qui permettent d’étudier plus particuliérement les dépendances
horizontales entre UCs (ex. dépendance entre UCs sceurs, Durand et al., 2005). Ces modeles
sont applicables sur des données structurées en MTG. Une perspective de ce travail serait
d’utiliser des « modeles d’arborescence » afin d’étudier plus finement la « mémoire de I’effet

architectural ».

- 146 -



VI. Discussion et perspectives

B. Agronomiques

Cette theése participe a 1’¢élaboration d’un modele global de croissance et de développement du
manguier qui sera basé sur les effets architecturaux (Annexe 7) et les lois d’action de la
température sur le développement et la croissance des organes. Il sera idéalement capable de
prédire :

- le développement du manguier a travers, par exemple, les dates de débourrement, les
dates de floraison, le nombre de fruits par arbre, mais aussi a travers les dates et les durées des
stades de développement sensibles aux bio-agresseurs.

- la croissance du manguier a travers, par exemple, la vitesse de croissance des organes

veégétatifs et reproducteurs et leur dimension finale.

Ce modele global de croissance et développement du manguier pourra ensuite étre utilisé a
des fins plus agronomiques via un couplage a un modele de croissance du fruit (Léchaudel et

al., 2005), ce qui permettra de prédire entre autres les dates de récolte des fruits.

Un couplage est aussi envisagé avec un modele d’épidémiologie d’un bio-agresseur, la
cécidomyie des fleurs (Procontarinia mangiferae), ce qui permettra de prévoir les périodes ou

les pousses et les inflorescences seront attaquées par les bio-agresseurs.

Les arbres suivis pour la mise en place de la « Base Doralice » étaient des arbres jeunes qui ne
montraient pas encore d’asynchronismes phénologiques tres marqués. L’utilisation du modéle
de croissance et de développement permettrait de visualiser, par exemple, I’évolution des

asynchronismes et de 1’alternance pour des arbres plus agés.
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Annexe 1

Annexes

1. Détermination de la position des feuilles le long de I'axe de 'UC

A. Objectif

L’unité de croissance (UC) du manguier est caractérisée par une hétérogénéité des surfaces
foliaires le long de I’axe végétatif: les feuilles les plus proches de I’apex de I'UC sont
souvent les plus petites et celles proches de la base sont les plus grandes. D’autre part, la
surface foliaire totale d’une UC dépend de sa position, apicale ou latérale, par rapport a son
UC mere (Normand et al., 2009). La position de ’UC influence donc son nombre de feuilles

et/ou leurs dimensions finales.

Pour mettre en place la « Base Température », nous avons voulu étudier la croissance et le
développement de trois feuilles ayant des dimensions contrastées pour chaque UC. L’objectif
de cette expérimentation était donc de déterminer la position exacte (en numéro de feuille

depuis la base ou I’apex de 1’UC) des feuilles a étudier pour les UCs apicales et latérales.
B. Matériels et méthodes

La premiére feuille en partant de I’apex étant le plus souvent la plus petite, elle a été étudiée
pour toutes les UCs (premiere feuille distale). Il fallait ensuite déterminer la position de deux
autres feuilles : une a la base (feuille proximale) de grande taille, et une autre proche de 1’apex

(feuille sub-distale) de taille moyenne.

Pour choisir les positions exactes de ces deux feuilles le long de I’UC, les longueurs des
limbes foliaires portés par 40 UCs apicales et 40 UCs latérales ont été mesurées pour Cogshall
et José (40 UCs par cultivar). Les UCs mesurées ont été choisies en périphérie de canopée
afin qu’elles ne soient pas trop agées, et dans le but de garantir une homogénéité des

conditions de croissance.

Les longueurs moyennes des limbes foliaires ont été¢ calculées a chaque position de feuille.
Les positions des feuilles ont été comptées a partir de la base pour choisir la position de la
feuille proximale (longueur moyenne de la 1°¢ feuille en partant de la base de I’UC a la

longueur moyenne de la 7™ feuille en partant de la base de 'UC) et & partir de 1’apex de
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1’UC pour choisir la feuille sub-distale (longueur moyenne de la 1 feuille en partant de

I’apex de I’UC a la longueur moyenne de la n'“™ feuille en partant de I’apex de I’UC).

La position de feuille qui montrait une moyenne et un intervalle de confiance faible a été
choisie pour la feuille sub-distale (position comptée depuis I’apex des UCs). La position qui
montrait une moyenne élevée et un intervalle de confiance faible a été choisie pour la feuille

proximale (position comptée depuis la base des UCs).
C. Résultats

Le tableau A-1 montre les positions des trois feuilles qui ont été étudiées pour la mise en
place de la « Base Température ». Ces positions sont en numéro de feuille depuis 1’apex
(feuilles distales) et depuis la base (feuille proximale) de I’'UC. Les mémes positions de
feuilles ont été utilisées pour Cogshall et José.

Tableau A-1. Position des trois feuilles suivies par unité de croissance en fonction de la positon,
apicale ou latérale, de I'unité de croissance.

UC Apicale UC latérale
Premiére feuille distale 1°" feuille a 'apex de 'UC
3°™ feuille 2°™ feuille
Feuille sub-distale depuis 'apex depuis I'apex de
de 'UC ruc
3°™ feuille 2°™ feuille
Feuille proximale depuis la depuis la base
base de 'UC de 'UC

D’autre part, ces données ont montré non seulement que les UCs apicales ont plus de feuilles

que les UCs latérales mais aussi que celles-ci sont plus longues :

- Pour Cogshall : en moyenne 15 feuilles par UC d’une longueur moyenne de 15.98 cm pour
les UCs apicales, contre en moyenne 12 feuilles par UC d’une longueur moyenne de 13.16 cm

pour les UCs latérales

- Pour José : en moyenne 18 feuilles par UC d’une longueur moyenne de 18.12 cm pour les
UCs apicales, contre en moyenne 14 feuilles par UC d’une longueur moyenne de 17.03 cm

pour les UCs latérales.
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2. Détermination des allométries foliaires

A. Objectif

L’objectif de cette expérimentation est de déterminer des relations allométriques reliant
longueur et largeur maximale du limbe foliaire a la surface foliaire. Ces relations permettent
de suivre I’évolution de la surface foliaire de fagon non destructive pour la mise en place de la

« Base Température ».
B. Matériels et méthodes

Trois facteurs ont été considérés afin d’établir les relations allométriques. Le premier est le
facteur cultivar : Cogshall et José. Afin de considérer un possible effet site, nous avons fait
cette ¢tude sur deux vergers: un a I’ouest (situé¢ a 65 m d’altitude) et un autre au sud-ouest de
1’Tle de la Réunion (situé a 150 m d’altitude). Le troisiéme facteur qui a été considéré est I’Age

de la feuille : feuille en cours de croissance ou feuille mature.

Pour chaque cultivar, 30 feuilles ont été prélevées par site, dont 15 feuilles en cours de
croissance et 15 feuilles matures. Chaque feuille a été prélevée sur un arbre différent afin de

s’affranchir d’un possible effet arbre. En tout, 120 feuilles ont été étudiées.

Les longueurs et les largeurs maximales des limbes foliaires ont ét¢ mesurées sur les arbres.
Puis afin de déterminer leurs surfaces foliaires, les feuilles ont été prélevées, transportées dans
de I’eau (pour éviter qu’elles ne se déshydratent pendant le transport, surtout pour les feuilles
en croissance), puis photocopiées. Les dimensions des feuilles ont été mesurées de nouveau
sur les photocopies pour vérifier qu’elles correspondaient bien aux mesures obtenues sur les

arbres. La surface des limbes des feuilles photocopiées a été mesurée a 1’aide d’un planimétre.

La relation « surface foliaire ~ longueur du limbe * largeur maximale du limbe » est

déterminée grace a un modele de régression linéaire.

L’effet cultivar, site et age de la feuille a été testé grace a des analyses de covariance.
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C. Résultats

Il y a un effet significatif du cultivar sur la relation d’allométrie. L’effet du site et de 1’age de

la feuille n’est pas significatif.

Les relations d’allométrie suivantes ont été obtenues en fonction des cultivars :

- Surface foliaire = 0.740 * longueur du limbe * largeur maximale du limbe, pour Cogshall ;
- Surface foliaire = 0.720 * longueur du limbe * largeur maximale du limbe, pour José.

La jeune feuille de manguier est pliée au niveau de sa nervure centrale pendant les premiers
jours de sa croissance, ce qui empéche une mesure de la largeur de son limbe foliaire. Des
relations d’allométrie ont donc été calculées pour ces jeunes feuilles dont la longueur est
inférieure a 6cm (plus grande longueur mesurée sur des feuilles pliées en cours de croissance)

en utilisant uniquement la longueur du limbe foliaire.

Dans ce cas les effets du cultivar et du site n’étaient pas significatifs. La relation d’allométrie

suivante a été obtenue :

- Surface foliaire = 0.164 * longueur du limbe 2, pour les jeunes feuilles pliées de Cogshall et

José.
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3. Effet de la température sur la durée des stades de développement

A. Objectif

L’objectif est d’étudier 1’effet de la température sur le développement des unités de croissance
(axe veégétatif + feuilles) et des inflorescences. Pour arriver a cet objectif, nous avons

considéré D’effet de la température sur la durée des stades de développement des organes

(Figs. I-5 & I11-6).
B. Matériels et méthodes

Les données nécessaires a cette étude ont été obtenues grace a la « Base Température ».

Des régressions linéaires ont été utilisées pour étudier 1’effet de la température sur la durée

des stades de développement.
C. Résultats

Les résultats montrent qu’il y a un effet négatif de la température sur la durée des stades de
développement quel que soit I’organe ou le cultivar considéré (sauf pour le stade D2 des

inflorescences de José, Figs. A-1 & A-2).

Pour les deux cultivars considérés, Cogshall et José, I’effet de la température (la pente de la
relation) est plus important pour les derniers stades végétatifs et floriféres (stade G des UCs et
stade F des inflorescences, Figs. A-1 & A-2). Ces stades sont donc les plus sensibles a la

température.
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Figure A-1. Influence de la température sur la durée des stades de développement (D, E, F, G) des
UCs pour deux cultivars de manguier : Cogshall (colonne de gauche) et José (colonne de droite). Pour
la durée du stade G de Cogshall, les points en gris, correspondant exclusivement a des UCs de
Bassin Plat qui ont été suivis en septembre/octobre 2010, ont été ignorés pour tracer la régression. S :
pente de la régression linéaire. R? : R? ajusté. P : P value de la régression.
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4. Détermination des températures de base

A. Objectif

L’un des objectifs de cette thése est d’¢étudier la coordination qui existe entre les processus de
croissance et de développement des organes (Chapitre V-2). Pour étudier cette coordination,

nous nous sommes intéressés aux stades de développement des organes végétatif et florifere.

L’effet de la température sur la croissance et le développement des organes induit une
variabilité de la durée de ces deux processus quand ils sont étudiés en temps calendaire. Afin
d’intégrer I’effet de la température, nous avons utilis¢é des modeles de temps thermique.
L’objectif de cette annexe est de présenter les méthodes utilisées pour le calcul des

températures de base (0) nécessaires a I’utilisation de I’échelle de temps thermique.
B. Matériels et méthodes

Les données utilisées pour le calcul des températures de base sont issues de la « Base

Température ».

Les températures de base ont été calculées pour les unités de croissance (UCs) et pour les
inflorescences, pour deux cultivars : Cogshall et José. Les températures de base ont été
calculées sur la période du débourrement a la fin de la phase immature des organes (du stade

B2 a la fin du stade G pour les UCs et F pour les inflorescences).

Quatre méthodes ont été utilisées afin d’estimer les températures de base :

- Le x-intercepte : 0 est le x-intercepte de la régression entre les températures (x) et la
vitesse de développement (y). O est la température pour laquelle la vitesse de développement
est nulle.

- L’¢écart type en jours : 0 est la température qui minimise 1’écart type des sommes de
temps thermique (TTS) exprimées en jours.

- Le coefficient de variation: 6 est la température qui minimise le coefficient de
variation des TTS.

- Le coefficient de régression : 0 est la température qui minimise le coefficient de

régression entre Tmi et TTS. Avec un 0 bien estimé, Tmi et TTS sont supposés indépendant.

Une moyenne de ces quatre méthodes donne une température de base statistique précise.
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C. Résultats

Le tableau A-2 montre les températures de base obtenues par chaque méthode pour chaque

cultivar, Cogshall et José, et pour les UCs et les inflorescences.

Tableau A-2. Températures de base (8) en °C calculées en utilisant quatre méthodes.

Cogshall José
ucC Inflorescence ucC Inflorescence
x-intercepte 14.02 13.53 13.56 15.04
Ecart type en jours 14.02 13.56 13.52 12.15
Coefficient de variation 13.99 13.45 13.38 11.67
Coefficient de régression 14.03 13.50 13.56 13.46
6 moyents.d. 14.01£0.02 13.51+£0.04 13.50+0.07 13.08+1.31

On remarque que les 6 moyens sont plus élevés pour Cogshall comparé a José, et qu’ils sont

plus élevés pour les UCs comparé aux inflorescences.
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5. Etude de la variation spatiale intra-arbre de la température

A. Objectif

Le but de cette expérimentation complémentaire est d’étudier la variation spatiale de la
température de 1’air a I’intérieur d’un manguier en fonction de la position des unités de

croissance dans la canopée.
B. Matériels et méthodes

Cette expérimentation a eu lieu sur un arbre du cultivar Cogshall situé¢ a I’intérieur du verger

de Bassin Plat (150 m d’altitude).

Des enregistreurs de température (Testo 175) ont été attachés a des unités de croissance et ont
enregistré les températures pendant une année. Les enregistreurs ont été placés a différentes
positions dans ’arbre afin de mesurer :
- la température dans ’arbre au nord et en périphérie de la canopée,
i . u s intérieu te,
la température dans 1’arbre au nord et a I’intérieur de la canopée
i . usu R .
la température dans 1’arbre au sud et en périphérie de la canopée,
- la température dans 1’arbre au sud et a I’intérieur de la canopée.
lat ture dans 1’arb detal’int del
La température météo a aussi été enregistrée sous le méme type d’abri que ceux utilisés lors

de I’expérimentation pour la mise en place de la « Base Température ».
C. Reésultats

Cette expérimentation permet d’étudier la différence de la température de 1’air dans

I’environnement proche des UCs selon leur position dans I’arbre.

Nos résultats montrent que la température météo est toujours supérieure a la température
observée dans I’arbre (au maximum de 1°C, Fig. A-3). Il n’y a pas beaucoup de différence de

température en fonction de la position dans I’arbre.

On constate que presque tout au long de I’année, c’est la température au nord en périphérie
qui est la plus €élevée. A La Réunion, le soleil passe deux fois au zénith (intersection entre la
verticale d’un lieu donné et le soleil) durant ’année : le 15 janvier et le 27 novembre. Pendant

la période de fin novembre a mi-janvier, le soleil se situe au sud de La Réunion, ce qui
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Figure A-3. Evolution des températures moyennes de l'air par jour (A) et par semaine (B) de
septembre 2010 a septembre 2011 selon cing positions : au nord et en périphérie de l'arbre, au nord
et a l'intérieur de l'arbre, au sud et en périphérie de I'arbre, au sud et a l'intérieur de l'arbre et sous

abri météo.
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Annexe 6

6. Visualisation du développement des manguiers

A. Objectif

Nos résultats (Chapitres V-3-B & V-3-C) ont permis de mettre en évidence une « mémoire de
I’effet architectural ». Notre objectif est ici d’essayer de visualiser cet effet architectural sur

des maquettes 3D de manguiers.
B. Materiels et méthodes

La base de données « Doralice » a été convertie a partir de son format Excel d’origine en
« graphes arborescents multi-échelles » ou MTG (Multiscale Tree Graph). Le MTG a ensuite
été importé sous la plateforme OpenAlea (Pradal ef al., 2008).

C. Résultats

a. Croissance végétative synchrone et floraison homogéne

La visualisation du développement des arbres a permis de mettre en évidence des exemples de
croissance synchrone des arbres. La figure A-4 montre un arbre du cultivar Irwin. Nous

pouvons voir que toutes les UCs ont suivi les mémes dates de croissance.

Figure A-4. Visualisation de la croissance des UCs d'un arbre du cultivar Irwin. Les couleurs
représentent les dates d’apparition des UCs (mois) de mai 2003 (1) a octobre 2005 (30).
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Figure A-5. Visualisation de la floraison d’un arbre du cultivar Irwin. Les couleurs représentent les UCs
ayant fleuri (ayant porté au moins une inflorescence) lors des cycles de croissance de 2003 (rose),
2004 (vert) et 2005 (bleu).

La figure A-5 montre un arbre du cultivar Irwin. Nous pouvons voir sur cette figure un
exemple de floraison homogene. A chaque cycle de croissance, il y a eu floraison sur toutes

les UCs terminales.

b. Croissance végétative asynchrone et floraison non homogéne

Figure A-6. Visualisation de la croissance des UCs d'un arbre du cultivar Kensington Pride. Les
couleurs représentent les dates d’apparition des UCs (mois) de mai 2003 (1) a octobre 2005 (2).
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La figure A-6 montre un arbre du cultivar Kensington Pride. Nous pouvons voir qu’en
fonction de la branche considérée la croissance végétative n’a pas eu lieu a la méme date. Les
UCs de la partie de la canopée située en bas a droite de I’image sont apparues de mai 2004 a
aolt 2004 (mauve) alors que les UCs de la partie de la canopée située en haut de I’image sont

apparues de janvier a avril 2005 (vert).

La figure A-7 montre le méme arbre que la figure A-6 (cultivar Kensington Pride). Nous
pouvons voir une variation du phénotype de floraison en fonction des UCs. Les UCs de la
partie de la canopée située en haut de I’image ont fleuri lors du cycle de croissance de 2005
alors que cette floraison n’a presque pas lieu sur le reste de I’arbre. On peut remarquer que ces
UCs qui fleurissent en 2005 sont celles qui sont apparues au début de 1’année 2005.
L’asynchronisme entre les UCs se conserve donc entre croissance végétative et floraison. Ces
arbres ont été plantés en 2001, et ils étaient encore jeunes en 2005 mais montrent déja des
asynchronismes intra-arbres. Avec le temps, les branches de I’arbre vont stirement devenir de

plus en plus asynchrones et indépendantes les unes des autres.

Figure A-7. Visualisation de la floraison d’'un arbre du cultivar Kensington Pride. Les couleurs
représentent les UCs ayant fleuri (ayant porté au moins une inflorescence) lors des cycles de
croissance de 2003 (rose), 2004 (vert) et 2005 (bleu).
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c. Alternance de la floraison

Figure A-8. Visualisation de la floraison d’un arbre du cultivar José. Les couleurs représentent les UCs
ayant fleuri (ayant porté au moins une inflorescence) lors des cycles de croissance de 2003 (rose),
2004 (vert) et 2005 (bleu).

La figure A-8 montre un arbre de la variété José. Nous pouvons voir sur cette figure une
alternance de la floraison. En effet, les UCs ont surtout fleuri en 2003 (rose) et en 2005 (bleu).
On remarque que cette alternance est présente sur toutes les branches de I’arbre. Comme nous
I’avons vu dans le chapitre V-3-B, José est un cultivar qui est sujet a ’alternance de la
floraison et de la fructification. On constate donc que le pattern d’alternance est visible dés les
premiers cycles de production des arbres du cultivar José (2003 étant le premier cycle de

production).

7. Poster colloque FSPM 2010
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Mango trees are characterized by alternate bearing and phenological asynchronisms. We hypothesize that this behavior ensues from a complex
interplay between reproductive and vegetative development. These interplays result from the action of some intrinsic factors and influence tree
development in both a quantitative and temporal way. A functional-structural model of mango tree development and production must account for these

factors and their effects.
The objective of this study was to identify the intrinsic factors that influence the

vegetative and reproductive development of mango trees, with specific focus on
architectural factors.

Materials and Methods

The development of mango tree was described at the growth unit (GU) level.
Mango trees have rhythmic growth. A GU that developed during the previous
growing season produces one to several GUs. These GUs can themselves
grow and branch in this way during the growing season and produce
successive growth levels (Fig. 1). Flowering appears at the apex of the GUs
after a resting period. Only some inflorescences set fruits; the others die.

An exhaustive description of vegetative and reproductive growth was carried
out in Reunion Island on five trees of four mango cultivars during two
phenological cycles. Each year, the fruits of two trees per cultivar were thinned
at fruit set in order to have trees with or without fruit load. Each new GU was
characterized by its position (apical vs lateral), its growth level (15, 2 etc.),
its date of burst, and its type (vegetative, flowering or fruiting). For
inflorescences, the date of burst, fruit setting and the number of fruits were
recorded.

Vegetative (Fig. 2) and reproductive growths were broken down into
elementary processes. An appropriate categorical or count distribution was
selected for each process. Generalized linear models were used to test the
effects of quantitative, qualitative or temporal factors related either to the parent
GU or to the whole-tree on each elementary process.

Qualitative | |Quantitative | |Temporal Tree fruit load
Variable | Variable Variable ree fruitioa
Factors GU type
Associated Parent GU |« GU position

statistical law GU date of budburst

GU growth level

Binomial
|Date of budburst-— Budburst | | No budburst
Multinomial
Burst of an Apical Binomial

GU

Burst of an Number of )
apical GU Lateral GUs | Poisson

Fig. 2: Elementary processes of vegetative growth
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Fig. 3: a) The burst of an apical daughter GU affects the date of burst of the parent GU.
b) Qccurrence of flowering as a function of the GU date of burst.
Cultivar “Cogshall”, 2004
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Fig. 1. Growth units produced by a parent GU during a growing
season

Results and Discussion

Only some results are presented, highlighting three main trends:

] Architectural factors influence mango tree growth in a
quantitative way. The position of the parent GU influenced the
number of lateral GUs: an apical parent GU produced more lateral
GUs than a lateral parent GU (Table 1).

[ ] Architectural factors influence mango tree growth in a
temporal way, i.e., tree phenology. Parent GUs that produced
an apical daughter GU generally burst earlier than GUs without an
apical daughter GU (Fig. 3a).

(-] There are complex qualitative, quantitative and
temporal interplays between vegetative and reproductive
development. Flowering probability depended on the date of burst
of the parent GU (Fig. 3b). In contrast, the occurrence of budburst
depended on the type of the parent GU and on the tree fruit load
(Table 1).

Table 1: Significant factors related to the tree and the parent GU that
affect vegetative and reproductive growth (set-up of the first growth level
and reproduction, cultivar “Cogshall”, 2004)

Process (Fig. 2) Significant factors
Occurrence of budburst GU type, GU position, Tree fruit

load

Burst of an apical GU GU type

Number of lateral GUs  GU position

Date of budburst Burst of an apical GU (Fig. 3a),
GU type

GU date of budburst (Fig. 3b),
GU growth level, GU position,
grand-parent GU position

GU position, GU growth level

Occurrence of flowering

Occurrence of fruiting

Conclusion

This statistical modeling approach enabled us to
identify and characterize the intrinsic factors that must
be integrated into a functional-structural model of
mango tree development and phenology. This model
will be used to predict yield or periods when mango
trees are particularly sensitive to pests.
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