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PREFACE

« MODELISATION ET DEMARCHES DE L’AGRONOME »

Michel SEBILLOTTE
Professeur d"Agronomie
Institut National Agronomique Paris-Grignon

1— La chaire d’Agronomie est engagée depuis de nombreu-
ses années dans I'étude des « Lois de fonctionnement du
Peuplement Végétal ».

* A Vorigine, critiquant la mise en relation directe
couramment faite du rendement avec les techniques cultu-
rales aussi bien en champ expérimental que dans les par-
celles de I‘agriculteur, on s'est orienté vers Fanalyse de
révélateurs intermédiaires : les composantes du rendement.

Partant des sens de variation observables, telle que la
diminution du nombre de talles par pied de blé lorsque le
nombre de pieds augmente, on espérait dégager des lois
permettant un diagnostic ultérieur. Cette approche statis-
tique avait :

. des avantages : forcer 3 une observation plus attentive,
affiner les opérations de diagnostic au champ, en position-
nant dans le cycle végétatif les moments ol le milieu avait
été moins favorable en un lieu ;

- un inconvénient, majeur en définitive, d’ordre méthodolo-
gique et biologique.

Expliquons-nous. Sur le plan biologique, on ne se
référait pas & un potentiel et donc on ne pouvait interpré-
ter correctement une valeur du nombre d’organes, du nom-
bre de talles par pied de blé pour garder I'exemple.

Sur le plan méthodologique, utilisant ces relations
entre composantes pour faire du diagnostic au champ, on
confondait, de fait, relations intrapeuplement (celles obte-
nues dans un champ d‘essai comparant des densités) et re-
lations interpeuplements sur les mémes critéres. On ne pre-
nait pas en compte le fait que I'on ne travaillait plus sur le
méme systéme et donc que si les sens de variation sont bien
les mémes en tout lieu, les paramétres des relations n'ont
aucune raison de |'étre a priori.

En toute rigueur si 1'on préfére, on n‘a pas le droit
de comparer deux parcelles directement entre elles ; on ne
peut le faire que par Fintermédiaire d'un modale unique,
paramétré pour chaque situation.

Néanmoins, cette phase a eu de profondes répercus-
sions parce que nous fimes conduit & mieux observer, a
étre beaucoup plus exigeant sur le plan méthodologique,
mais plus encore par le fait que I'étude de la variabilité est
devenue un théme central de Véquipe : objectif ou outil,
selon les cas.

On enquétait aussi bien dans les champs d‘agricul-
teurs que dans les parcelles expérimentales. Aujourd’hui,
cela paraft presque banal ; a ’époque, dés le début des.
années 60, c’était une rupture compléte avec la pensée do-
minante.

Il n'est pas inutile de souligner que I'une des consé-
quences fut de prendre au sérieux les notions d'échelle et,
par exemple, de multiplier les analyses de composantes du
rendement pied par pied. De la statistique, oui, mais sérieu-
se, c’est-a-dire accompagnant toujours une moyenne de la
loi de variation de la variable considérée.

C'est ainsi que la Chaire d’Agronomie a mis au point
la méthode des placettes pour échantillonner une parcelle
élémentaire avec, au sein d’un nombre variable d'entre elles,
une analyse plante 3 plante, méthode assez largement diffu-
sée aujourd’hui.

* Assez rapidement est apparue l'importance des
phénomeénes de croissance, en particulier vis-a-vis de |'ex-
pression des nombres d’organes. C'était I'époque ol domi-
naient en France des explications fondées sur des phéno-
ménes hormonaux, oil, toujours sur le blé, la dominance
apicale du brin-maitre, expliquait I’arrét de montée des tal-
les qui n‘avaient pas atteint un stade-seuil de développe-
ment.

Parallélement, notamment en Angleterre, plusieurs
chercheurs insistaient sur la croissance et le réle des condi-
tions bioclimatiques, mais toujours & I’échelle du couvert,
méme si I’on considérait différents « puits », parce que la
plante était toujours I'individu moyen statistique.

Ainsi, progressivement vont se dégager des appro-
ches renouvelées qui, tout en gardant les grands traits ori-



ginaux des années antérieures, vont s’organiser autour du
concept de schéma d’élaboration, modéle du fonctionne-
ment du peuplement.

Au centre des explications se trouvent la croissance
en matiére séche, ses facteurs et ses conditions (états du
milieu et techniques agissant sur Vutilisation des facteurs),
le développement intervenant pour rythmer I'apparition de
nouveaux « puits », concurrents vis-a-vis des assimilats, et
modifiant ainsi I'efficience de la ¢ machine photosynthéti-
que ».

Ces travaux ont été menés essentiellement sur quel-
ques plantes-types : blé d'hiver, mais, betterave sucriére,
avec des extensions au riz, |’escourgeon, consistant a tester
la validité du modéle blé lorsqu’‘il a été suffisamment éprou-
vé au sein de |‘espéce elle-méme.

Le colza d'hiver, présent depuis 1963 sur |'un des
dispositif de longue durée de la Chaire d’Agronomie &
MONTLUEL (Ain), dans les Dombes, a été travaillé d'une
maniére plus épisodique.

Les caractéristiques de ce milieu, sol trés battant
et climat continental aux orages violents & |'automne, le
théme du dispositif portant sur |‘entretien organique de ces

Cultures d’hiver | Récolte de grains

L

Cultures d’été

sols, nous ont conduit & étudier les conditions d’installation
du peuplement de colza, |'évolution de son nombre de pieds
et les phénoménes de concurrence entre pieds (BOIFFIN et
al, 1981).

Des travaux avaient aussi été commencés sur |'effet
des densités variables ainsi créées et des traitements du dis-
positif sur le diamétre des tiges au collet, révélateur global
des conditions de croissance, et le nombre de siliques. Faute
cependant d’un modéle théorique suffisamment élaboré a
cette époque, ce théme a été abandonné.

La variabilité importante des rendements (BOIFFIN
et al, 1980) préoccupait les professionnels d’autant que le
matériel génétique était progressivement amélioré. Aussi,
lorsque le Directeur du CETIOM nous proposa son aide
pour une bourse de thése de Docteur Ingénieur sur |"élabo-
ration du rendement du colza, avons-nous accepté ; c'est
Philippe LETERME qui s'est attaqué a ce travail, sous la
direction d’André FLEURY.

* Le colza d'hiver occupe, parmi les plantes étudiées
4 la Chaire d’Agronomie, une place intéressante a plus d'un
titre. Donnons-en quelques traits sous forme de tableau,
permettant de situer le colza :

CEREALES : Tallage et synchronisme des différentes tiges

COLZA!| : Ramification sans synchronisme

= MAIS
i

: Pas de ramification

Récoltes de racines = BETTERAVE SUCRIERE : Pas de ramification - Organe de réserve

Evolution de I'indice fcliaire durant la phase de grossissement des
organes récoltés

Trés forte chute amorcée‘- Chute moyenne a faible chute
avant grossissement | forte
. Pivotant COLZA Betterave sucriere
- [COLZA|
racinaire
Fasciculé Céréales Mais

*® Gj, pour les autres cultures, certains choix varié-
taux sont possibles vis-a-vis des risques climatiques, cultu-
raux et parasitaires, il n’en était pas de méme pour le colza,
une seule variété étant disponible qui réponde aux exigen-
ces des consommateurs ; la situation se modifié légérement
aujourd’hui.

Ces différences entrainent :

_des modalités d'élaboration du rendement trés variées
dont la connaissance est a la base de ce que j'avais appelé
I'Agronomie différentielle ;

. des conduites culturales et des modes de raisonnements
trés différents face aux aléas climatiques et aux contrain-
tes des systémes de culture et de production.

I revient & la Chaire d’Agronomie et aux Laboratoi-
res qui lui sont associés d‘ceuvrer dans ces deux directions.

Il faut aussi souligner la place trés intéressante
qu’occupe, ou pourrait occuper, le colza d'hiver dans les
systémes de culture de différentes régions frangaises. Il a
également été étudié & ce titre a la Chaire d'Agronomie
(HENIN, SEBILLOTTE, 1962 ; SEBILLOTTE, 1967 ;
SEBILLOTTE, 1970 ; BOIFFIN, SEBILLOTTE, 1976 ;
BOIFFIN et al, 1980).



pages suivantes, le détail du travail de
Je voudrais insister sur quelques

2 ~ On lira, dans les
Philippe LETERME.
points.

* Le point de départ fut I'interrogation des profes-
sionnels au sujet de la variabilité des rendements, question
trés pratique, mais essentielle & résoudre pour |'avenir de
cette culture,

Les travaux du CETIOM, les quelques ébauches de
la Chaire d’Agronomie, certaines approches étrangéres
(HODGSON, 1979 ; THURLING, 1974), laissaient présu-
mer un réle important de la variabilité des nombres de sili-
ques et de graines par silique.

Faute de pouvoir aborder tous les problémes durant
le temps d’une thése, mais aussi parce qu‘aujourd’hui il est
toujours difficile de prévoir le nombre de fleurs et leur
chronologie exacte, c’est au fonctionnement de la silique
que sest attaché Philippe LETERME,

Au départ se trouve une modélisation, réalisée & par-
tir des connaissances bibliographiques : c’était la seule dé-
marche possible dans un temps court et si 'on voulait abou-
tir au fonctionnement du couvert et & une prévision des
rendements & partir d'un état donné du couvert au prin-
temps.

En effet ;

- la chronologie d‘apparition des fleurs qui semblait avoir
plus de poids que I’'ordre des ramifications porteuses,

. la maturation des siliques, située & une période de trés
forte décroissance de I'indice foliaire,

. la connaissance des concurrences entre « puits » pour le

carbone (et I'azote, non trajté ici),

. la complexité des environnements des siliques d'une
plante,

incitaient & confronter les besoins des siliques, fonction de
leur age et de leur vitesse de croissance, aux possibilités de
fourniture des feuilles et d'une reléve par l'activité photo-
synthétique de la silique elle-méme, I’ensemble de ces rela-
tions étant gouverné par les conditions climatiques.

* a) Deux moddles ont été construits et assembiés
considérant, pour chaque silique, une premiére phase d‘ali-
mentation carbonée venant principalement du reste de la
plante, puis une seconde au cours de laquelle la silique se
satisferait elle-méme. On rejoint ainsi des démarches entre-
prises dans le méme esprit sur le soja pour I'azote (SIN-
CLAIR, de WIT, 1976), sur Vigna unguiculata pour le
carbone (LITTLETON et al, 1979, 1981).

b) Des tests 3 I'6chelle de Ia silique en différentes
situations expérimentales ont été entrepris. Non seulement
ils valident d’une maniére satisfaisante les modéles propo-
sés, mais ils permettent leur amélioration par le découpa-
ge de la phase que I'on peut qualifier « d’autotrophie » en
deux périodes :

. la premiére (environ 300 degrés-jour) pendant laquelle la
croissance des parois de la silique est prioritaire -sur les
grains, .

. la seconde (de durée sensiblement identique) correspond
a une priorité inverse.

A partir de ces résultats il a été possible de définir des crois-
sances potentielles (vitesse limite et durée maximale) pour
les divers organes.

Le nombre de grains par silique apparait trés dépen-

dant de :

. la_yit iture _d‘assimilats durant une courte
« période critique », située juste aprés la fécondation qui
déterminerait le nombre d’ovules fécondés viables donc Je

nombre de grains potentiel.

’,

. la ifale d assimilats venant alimenter la silique
durant la période ol son alimentation carbonée dépend
surtout du reste de la plante {hétérotrophie)} qui fixerait

le nombre de grains réel.

Dans le premier €as, on approche la vitesse par le

quotient rayonnement intercepté par le nombre ¢ dm.‘,ze di.sg!és-
jour de la phase critique ; dans le second, on considore le

rayonnement .intercepté durant la totalité de la_prempiére
phase_de 300 . degrés-jour qui correspond aussi & Iallonge-

ment de la silique.

c) Restait la question délicate du passage d’une sili-
que 3 I'ensemble de celles du couvert végétal puisqu'ad un
instant donné I'on se trouve face & une population d‘dge
différent,

Pour cela Philippe LETERME a procédé en plusieurs
étapes. Tout d’abord par différentes simulations 2 partir
de cinétiques observées du nombre de fleurs en fonction du’
temps, a partir du démarrage de la floraison et pour des
densités de pieds courantes, il a pu découper des périodes
pour lesquelles sont dominants dans le couvert tel ou tel
stade de la vie d’une silique.

C'est durant la période d’hétérotrophie dominante,
qu'est faite I’hypathése que le taux moyen de réussite des
fleurs du peuplement dépend de la quantité mo enne de
photosynthétats . disponible par organe reproducteur seion

ne loi a seuil. Cette valeir est approchée par une variable
@Bté’r’ﬁ??‘en divisant le rayonnement globalement inter-
cepté par le feuillage durant |a floraison par le nombre de

fleurs) et diverses expériementations permettent de consi-
dérer que cet indicateur est performant.

Le nombre de grains par silique moyenne a I'échelle
du couvert est considéré comme résultant des valeurs
respectives de deux paramétres :

. 'V, rapport de Q {ou Q' corrigé de I'avortement) 3 la durée
de la floraison, détermine un nombre potentiel,

. Q, déja défini, fixe le nombre de grains réel.,

Ces deux paramétres agissent de maniére linéaire (coeffi-
cient a et $) jusqu'a une valeur-seuil et sont en interaction.
On détermine alors, pour analyser les effets du climat,
trois situations possibles dans le plan V, Q.

Pour le grossissement du grain, le modéle consiste a
jouer sur les priorités reconnues pour la crojssance respecti-
ve des parois de la silique et des grains au cours de la phase
« autotrophe ». C’est donc de la comparaison Vitesse de

-croissance climatiquement possible liée A Vefficience du
rayonnement — Vitesse de croissance potentielle des parois
puis des grains que Ion obtient les états de croissance
finaux.



En définitive, faute de connatre les coefficients o et
B précédents, la prévision quantitative du rendement en
grains se fait & partir du nombre de siliques et du nombre
de grains moyen par silique comme variable d‘entrée a coté
des variables climatiques. '

d) La derniére étape de la démarche a été \’applica-
tion de ces modéles aux parcelles d’agriculteurs regroupées
dans I’ « Observatoire Colza » du CETIOM, deux années de
suite.

Il importe, ici, de souligner que ce test n‘a pas
consisté a reprendre une & une les différentes hypothéses,
mais & examiner globalement la stabilité et la faiblesse des
écarts prévision-réalisation sur un ensemble de parcelles
variées pour que le champ des combinaisons possibles du
jeu des hypothéses successives soit suffisamment exploré.

A cet égard, |'examen des taux de réussite des fleurs
montre I'existence de deux populations de parcelles :

. celles, les plus nombreuses, pour lesquelles le modéle pré-
voit correctement les ordres de grandeur,

. celles qui mettent en défaut la prévision.

Or, dans ce dernier cas, "analyse des conditions de
croissance suggére une explication trés plausible : un défaut
de nutrition azotée pour les parcelles de la premiére année,
et une sécheresse pour celles de la seconde.

. Non seulement ces parcelles n'étaient pas, de ce fait,

dans le domaine d’application du modéle défini par Philippe
LETERME, mais c'est, précisément, le désaccord qui a con-
duit & une approche plus poussée, & \’analyse des résidus.
On trouve ici un exemple typique de \"utilisation souhaita-
ble de la modélisation telle qu’elle est mise en ceuvre ala
Chaire d'Agronomie, entre autres dans le diagnostic au
champ (MANICHON, SEBILLOTTE, 1973 ; MEYNARD,
SEBILLOTTE, 1982 ; MEYNARD, thése en cours).

L'examen du nombre de grains par silique, non
seulement renforce les hypothéses précédentes sur la nu-
trition azotée et hydrique, mais autorise une estimation
des coefficients & et § qui pourra, & son tour, étre testée
ultérieurement.

En effet, on constate une relative stabilité des liai-
sons linéaires attendues et observées entre les deux années
dont, pourtant, le climat est contrasté. Il en résulte qu'il
devient possible de cerner, pour chaque campagne, le fac-
teur limitant principal du nombre de grains.

La prévision du rendement s'avére excellente pour
I'une des petites régions étudiées une des deux années, un
biais systématique de 4 3 5 quintaux apparait pour les au-
tres parcelles.

L'analyse détaillée de leurs situations suggére une
efficience ¢ insuffisante » du rayonnement solaire qui sem-
ble renvoyer aux conditions hydriques ayant prévalu durant
ou en fin de cycle : la perte d'efficience est cohérente avec
la valeur du déficit climatique. Si cette hypothése est en
accord avec des résultats expérimentaux examinés au début
de la thése, I'absence de contrdle du milieu suffisamment
fin dans les parcelles de I’Observatoire Colza ne permet pas
d'étre affirmatif.

Ainsi ce retour au terrain aprés une phase de modéli-
sation, de travail expérimental et gréace A V'existence de cet

observatoire Colza du CETIOM confirme la plausibilité des
modgles proposés et le role primordial, dans les variations
de rendement du colza d’hiver, des conditions climatiques,
rayonnement et température, au printemps.

* Pour I’Agronome, les questions sont toujours po-
sées a V'échelle du peuplement végétal, en gros celle de la
parcelle. 1 a donc & faire face a une réalité complexe, sou-
mise aux aléas du climat et des techniques, qu‘il faut
aborder dans sa complexité-méme. S'il lui est souvent
nécessaire de descendre trés bas, |’Agronome doit obliga-
toirement « revenir » & son échelle de départ : la thése de
Philippe LETERME en est un bon exemple.

Par ailleurs, qu’il s'agisse de diagnostic cultural ou
de conseil 3 donner, I’Agronome ne peut disposer d‘une
batterie trés riche de variables explicatives cu de comman-
des. Pour étre opératoire, il doit souvent simplifier considé-
rablement ses formulations.

Pour ces différentes raisons, }’Agronome sera tou-
jours partagé entre le souci de complexification et celui de
simplification. C’est pourguoi il est un adepte de la modé-
lisation, non par mode, mais par nécessité. De ce fait, il
peut simplifier, mais il ne faut pas en conclure que sa dé-
marche est simpliste. L’Agronome moderne définit, en per-
manence, & travers les séries d’hypothéses secondaires qu‘il
doit faire pour construire ses madéles, des domaines d’ex-
trapolation. Ii localise, régionalise des connaissances théori-
ques fragmentaires qu'il a combinées pour répondre aux
questions gue lui pose son échelle de travail.

C’est bien parce qu'il aura une profonde connaissan-
ce mais aussi une grande intuition du fonctionnement du
champ cultivé que I’Agronome saura comment combiner,
négliger... Mais c’est aussi a cause de son incessant retour
au terrain, lui-méme de mieux en mieux observé et analysé,
au moins dans les démarches de recherches. André
FLEURY a su communiquer ces qualités a Philippe LE-
TERME.

J'ai utilisé le vocable plausibilité. Il me parait essen-
tiel. Etant donné la complexité de notre domaine de con-
naissance et d‘action, il sera souvent impossible de faire
autrement que d'accroitre la plausibilité d'un résultat ou
de le garder au nom de la plausibilité théorique.

La plausibilité c’est le pendant moderne de |a dé-
marche de PASTEUR voulant démontrer I"inanité de la
théorie de la génération spontanée de maniére de plus en
plus pure, c’est-a-dire en retirant progressivement & l'inter-
locuteur de mauvaise foi ses arguments.

L’Agronome moderne se doit d'étre « son avocat du
diable ». §'il accepte qu‘au nom du plausible, on puisse pro-
gresser dans les connaissances et agir, il ne le fait qu'a l'issue
d’une critique en régle de ses démarches. D'ou I'importance
croissante, et qui parfois étonne, de la méthodologie pour
cette discipline.

Produire un fait n'est guére coliteux, mais produire
un résultat, c'est-a-dire un fait interprété, relié est autre-
ment plus compliqué (SEBILLOTTE, 1978).

A cet égard, il est regrettable que beaucoup de tra-
vaux, par exemple avec des ¢léments marqués dont on étu-
die la répartition entre puits ou le devenir qualitatif (CARL-
SON, BRUN, 1985) ne tiennent pas compte des stades de
développement et de croissance des organes. On se conten-
te de parler de date calendaire pour |‘application du traite-
ment. C'est un autre intérét du travail de Philippe LETER-



ME que de permettre une meilleure définition des traite-
ments expérimentaux par les indications qu'il apporte sur
I’évolution dans le temps des modalités de fonctionnement
des siliques.

* Le role des modéles suffissament élaborés pour
I‘action sur le terrain est encore beaucoup trop négligé. Un
modeéle régionalisé, c’est une référence au sens plein du
terme, ¢’est-a-dire simultanément :

. un « butoir » par rapport auquel on peut se caler pour
émettre des diagnostics,

un « guide » pour agir grace au pronostic qu’il rend possi-
ble.

Mais dans les deux cas, il faut disposer des informations
pertinentes sur le milieu.

Actuellement une prise de conscience s’opére en
France sur ce que devrait étre I'activité « agronomique »
des techniciens du développement, mais combien lente,
hésitante, prise dans une contradiction fondamentale :
il faut changer, mais n’a-t-on pas le droit d‘espérer un
miracle ?

. Complétement déformée par des décennies de vul-
garisation de type SVP, la communauté agricole ne parvient
pas, ou si peu, a comprendre que sur le terrain le conseil,
I“action exigent une capacité croissante & interpréter « ce
qui se passe » dans les champs, qu’il s‘agisse de |"analyse
des effets d'une innovation technique (SEBILLOTTE,
1975) ou d'une année dite exceptionnelle (MASLE, 1985).

Cela suppose un changement radical des mentalités.
L'opération Relance Agronomique du Ministére de I’Agri-
culture a, pour partie, cette ambition. Mais il faut absolu-
ment (SEBILLOTTE, 1982) :

— d’une part, coordonner étroitement les différentes acti-
vités agronomiques dans les régions pour produire de la
« théorie régionalisée » ;

(1) L’esprit des RNED est légérement différent mais le RNED Céréa-
les montre bien la nécessité d’une forte base théorique.

— d’autre part, mettre en place de véritables réseaux de ré-
férences.

A cet égard |'Observatoire Colza est remarquable.
Mais soyons clair : sans un important effort de théorisa-
tion de l‘élaboration du rendement du colza, cet investi-
sement du CETIOM serait peu valorisé {1). Il est donc im-
périeux :

. que se resserrent les relations entre les organismes de re-
cherche, les Instituts Techniques et les organismes de dé-
veloppement,

. que les programmes aient des bases scientifiques et corres-
pondent a de vrais problémes,

. qu’enfin on admette la nécessité du travail de base qu’est
celui de la mise en place et de |‘entretien d’un réseau de
références.

Combien de personnes pensent encore que I'on va
régler rapidement un probléme et passer 3 autre chose !
Tant qu’une culture sera présente, il faudra entretenir les
références correspondantes. Il n’y a pas de production com-
pétitive sans la recherche.

En conclusion et avant de laisser, Lecteurs, appré-
cier par vous-mémes cet excellent travail, il me reste a
remercier le CETIOM et tout particulidrement son direc-
teur, Monsieur CHONE. Le remercier, bien siir, de son
soutien et de la publication de cette thése dans le cadre de
I'excellente revue qu’est le Bulletin du CETIOM. Mais au
nom de la Chaire d’Agronomie et en mon nom propre, je
voudrais aussi, & cette occasion, le remercier, lui et ses in-
génieurs, de la qualité de I'esprit qui a toujours prévalu dans
les nombreux travaux que nous avons menés ensemble.
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INTRODUCTION

Le colza (Brassica napus L.) peut jouer un role im- TE et al (1983), V'apparition des variétés de type 00, et la
portant dans la réduction de la dépendance nationale en pratique du dépelliculage devraient entrainer une augmen-
matiére grasse et protéines (MORICE, 1979). En effet, les tation importante de Vutilisation des tourteaux de colza
principaux problémes liés & l‘utilisation de ce produit en alimentation animale et corrélativement une diminution
sont résolus (acide érucique pour Ihuile), ou en passe de des importations en soja.

I"étre (thioglucosinalates pour les tourteaux) :selon BRET-

Rendement (g/ha)

130]
120 9
110 4
100 }
90 1
80 | BRE d'hiven
70 |
Année de
v L4 L J L B hd L L] L v L 3
160{ 72 73 7 15 76 77 78 79 80 81 a récolte
150 4
Cofza d'hiver
{Sounce SCEES}
40 4
Coefficients de variation (%)
BlLé Colza
d'hiver d'hiver
o—=0 Région Centre 10,8 20,8
O——0 "' Bourgogne 14,3 27,5
Deveer e Lorraine 9,0 23,9
A—-—h " poitou-Charentes 10,3 22,9

Indice 100 : Rendement moyen obtenu pour chaque culture dans
chaque région entre 1972 et 1981

FIGURE 1 - VARIABILITE INTERANNUELLE DES RENDEMENTS EN BLE
D'HIVER ET COLZA D'HIVER DANS QUATRE REGIONS
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Sur le plan agronomique, le colza d’hiver (1) permet
de valoriser mieux que ne le font les cultures d’été, les ter-
res & faible réserve utile, notamment dans les régions ol
des sécheresses estivales sont fréquentes ; dans ces sjtua-
tions, il constitue une téte de rotation intéressante, s‘avé-
rant un meilleur précédent & blé qu‘une céréale (SEBIL-
LOTTE, 1970).

(1) En 1983, les variétés d’hiver représentent 98,5 % des surfaces
emblavées en colza (CHONE, 1983)

Rendement mo yen

#

Par ailleurs, son insertion dans les systémes de pro-
duction céréaliers est facile : il n‘exige pas de matériel
spécifique et la position de son cycle (semis et récolte
précoce par rapport aux céréales) permet de résoudre des
problémes de calendrier de travail.

On peut donc se demander pourquoi le colza n’est
pas plus répandu : en 1979, seule une exploitation sur vingt-
€ing cultive du colza, alors que deux sur trois font du bié
{CHONE, 1979), et en 1982, cette culture ne met en jeu
que 3 % & peine des terres labourables en France (CHONE,
1983).

national (q/ha)
60 J
B¢ d'hiven
y=1,23x + 21,4
, N s 2- » »
50 S, =10,86
PR
aal P (x =1 powr 195§)
,,” A
e
40 - V' A,
A ‘/
/ A
A
a &7 A
30 | ,
77 a A Colza d'hiven
A~ 4
<. . yz= 0,29x + 15,4
_——'&" -
20 | % Aa “ A.—A-A‘E'—— A "= 0,44
r‘ A
—-‘ErA A
FaN
10 |’ Sowrce SCEES
—» Année de la

‘l'!‘l'.ll,l'v“'-‘

b récolte

58 60 62 64 66 68 70 72 74 76 78 80 82

Rendement moyen de la période, indiqué par la tendance :
BLE : 36,8 g/ha ; COLZA : 19,0 g/ha

Progression tendancielle -:
BLE : + 1,23 q/ha/an, soit + 3,3% ; COLZA :

0,29 g/ha/an, soit + 1,5%

FIGURE 2 - PROGRESSION DES RENDEMENTS MOYENS NATIONAUX EN BLE D'HIVER
ET COLZA D'HIVER DE 1958 3 1981
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_ Un élément de réponse réside dans la trés grande
irrégularité des rendements. La fig. 1 présente, pour quatre
régions trés productrices de colza d'hiver, la variabilité
interannuelle comparée des rendements moyens obtenus
en bié d'hiver et colza d'hiver. Cette variabilité apparait
en moyenne sur cette période deux fois plus forte pour le
colza d'hiver. On retrouve cette différence quand on consi-
dére I'évolution des rendements moyens nationaux {fig. 2) :
la variabilité interannuelle des rendements du colza, mesu-
rée d’aprés la variance résiduelle non expliquée par la pro-
gression moyenne des rendements, représente prés de
55 % de la variance totale calculée sur la période 1958-
81. Dans le cas du blé, elle n’est que de 14 %.

Cette irrégularité des rendements entraine des
résultats économiques aléatoires, compte tenu du niveau
élevé et comparativement plus stable des charges de pro-
duction. Cela dissuade les agriculteurs d‘attribuer une
place importante & cette culture dans les exploitations.

. D'autre part, la progression des rendements
moyens avec le temps s'avére tres faible pour le colza. En
movyenne, sur la période 1958-81, elle est de 1,5 % par an,
contre plus de 3 % pour le blé. Si on pense que |'évolution
des rendements en blé résulte, & part sensiblement égale,
des progrés agronomiques et génétiques (SEBILLOTTE,
1980), il n'en est pas de méme pour le colza ol c’est essen-
tiellement I'amélioration variétable qui a permis 1"'augmen-
tation des rendements (BOIFFIN et al, 1980).

La faible progression des rendements et leur trés
forte irrégularité non maitrisée ont pour raison majeure
la méconnaissance agronomique du fonctionnement du
peulement du colza.

Le schéma d‘élaboration du rendement (SEBIL-
LOTTE, 1978) constitue un outil d’analyse théorique du
fonctionnement du peuplement au sein du milieu. Il ex-
plicite la nature et les modalités d’action des facteurs et
conditions susceptibles d‘intervenir dans la formation du
rendement (BOIFFIN et al, 1981). La fig. 3 présente un
tel schéma élaboré pour le blé d’hiver et qui a été utilisé
dans le cadre d’un protocole d'étude adapté a la résolution
d‘un probléme technique régional.

Comme ’écrit SEBILLOTTE (1978) :

« Un tel schéma n’a pas seulement une valeur pour la pré-
sentation des connaissances, bien que celle-ci soit déja
trés utile par exemple pour en réaliser une modélisation,
mais il a aussi une double valeur heuristique : d'une part
il permet de déterminer les observations, les mesures qu:
doivent étre réalisées pour comprendre le fonctionnement
de lécosystéme cultivé, émettre un diagnostic cultural et
donc déterminer les modalités d’action des techniques cul-
turales, d'autre part, étant structuré, il met en évidence les
points sur lesquels les connaissances sont insuffisantes tout
en orientant les recherches a entreprendre.

On décrit ainsi, dans un schéma d’élaboration du
rendement, le fonctionnement au cours du temps du systé-
me constitué par le champ cultivé de la méme maniére que
l'on décrirait le fonctionnement d’un moteur ».

PHASE Végétative ' Talloge actif 1 Montaison 1 Remplissoge du grain 1
STADE Stade A STADE By STADEF  (PALIER HYDRIQUE] MATURITE
Composantes NOMBRE DE PIEDS/M2_o NOMBRE __NOMBRE Df — ————~ RENDEMENT
du rendement \ /o EPIS/MZ  GRAINS/M

€ TAT DE CROISSANCE DU
PEUPLEMENT AU STADE By

Nornbre de groins
semés
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semence

CLIMAT HIVERNAL

e

pendant la phase ABT
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1
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|
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- , | Nutrition azotée
Nutrition ozotee | pendont lc phose BgF

BENSITE RACINAIRE ET

Type de sof S ¢ ] T~
récédent cultur CENSITE RACINAIRE ET
Précédent cultural PROFONDEUR D ENRACINEMENT PROFONCEUR D‘ENRACINEMENT
1 J AU STADE By AU STADE F \

ETAT STRUCTURAL

Lnuwoné DU 50L
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'

COURANT MONTAISON
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FIGURE 3 - EXEMPLE DE SCHEMA D'ELABORATION DU RENDEMENT :

LE BLE D'HIVER EN CHAMPAGNE CRAYEUSE

(in BOIFFIN et al, 1981)
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Un tel outil n’existe pas pour le colza d*hiver. De ce
fait, I'analyse des rendements réalisés, la formulation de
diagnostics culturaux et I'expression de recommandations
techniques s'avérent difficiles. Comment, par exemple,
interpréter la grande variabilité des pratiques des agricul-
teurs constatée & propos de Iimplantation ou de la fertili-
sation azotée, telle quelle apparalt 2 la fig. 4 pour des agri-
culteurs de la Cdte d'Or en 1982/83 et 1983/84 (THORE,
1984-aetb) ?

FIGURE & - EXEMPLE DE VARIABILITE DES TECHNIQUES CULTURALES
APPLIQUEES AU COLZA D'HIVER DANS LA REGION DE DIJON

Les analyses du rendement pratiquées pour le blé,
le mais ont montré la pertinence de distinguer deux phases
dans le cycle de ces cultures :

— la phase post-fécondation oi se forme physiquement le
rendement,

— l'ensemble des phases antérieures conduisant & la mise
en place des fleurs et des systdmes assurant I'intercep-
tion des facteurs de croissance (rayonnement, éléments
minéraux, eau).

Nous avons procédé de la méme fagon pour le colza

d’hiver en distinguant deux grandes périodes dans le cycle
de la culture :

peuplement du-

TEMPS
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FIGURE 5 - LE CHAMP D'ETUDE
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. Des raisons d’ordre méthodologique

Notre objectif premier est de comprendre le niveau
du rendement obtenu dans une parcelle. | apparait néces-
saire de commencer par analyser ensemble des mécanismes
intervenant & la fin du processus de production, les
variables d’entrée étant les caractéristiques du systéme
Plante-Milieu au début de la phase considérée. Si I’on avait
étudié la premidre phase du cycle de la culture, il aurait en
effet 6té difficile de rapprocher les résultats obtenus du
rendement, faute de connaitre les événements susceptibles
de se dérouler dans la seconde phase, notamment I’ensem-
ble des compensations intervenant au sein du peuplement
végétal.

. Des raisons d'ordre pratique

La floraison et la période de remplissage des grains
sont susceptibles d’étre notablement perturbées par de nom-
breux facteurs et conditions :

_ sécheresse en fin de cycle {beaucoup de colzas sont cul-
tivés en France, sur des terrains & faible réserve utile),

— attaques cryptogamiques et entomologiques,

— problémes des périodes de froid entrainant du gel du-
rant la floraison.

La fréquence des facteurs limitants reconnus & par-
tir du début de la floraison légitime le choix de cette pé-
riode. Ce n'est en effet qu'aprés avoir mis en évidence les
ragles de fonctionnement du peuplement durant cette pé-
riode, qu‘il sera possible d'analyser I'impact sur le rende-
ment de ces facteurs limitants.

L‘objet de ce mémoire est d‘étudier I’'ensemble des
régles de fonctionnement du peuplement qui, dans
un milieu et sous un climat donnés, et compte tenu
de son état observé a la floraison, conduit au
rendement. La fig. 5 présente, de facon trés sché-

matique, notre champ d‘étude.

La connaissance de ces régles est un préalable né-
cessaire & la construction d’un schéma d‘élaboration du
rendement tel qu’il a été défini précédemment.
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L'objectif que nous nous assignons a d’emblée un
certain nombre de répercussions méthodologiques :

. Nous voulons mettre en évidence les lois de fonctionne-
ment qui président au processus de production de grain,
afin que, ultérieurement, elles puissent servir de référence
pour porter un diagnostic quant & l‘occurence d'effet
d’un facteur limitant. Il est donc nécessaire, pour les éta-
blir, de se situer en conditions non limitantes de la crois-
sance et du développement. Ces lois décriront donc le
processus d’élaboration de la production potentielle, le
seul facteur limitant étant constitué par la lumiare.

. Notre objet d’étude est le champ cultivé. En effet, selon
SEBILLOTTE (1974), |'agronome s‘intéresse aux rela-
tions du peuplement végétal avec le sol et le climat, consi-
dérés comme un ensemble. Cet ensemble est soumis a
des facteurs aléatoires que 1’on ne peut étudier qu’a partir
de la situation au champ. Cela a deux répercussions :

— Tout d’abord, nous travaillerons & 'échelle du champ.
Méme si 'on est amené a travailler & une autre échel-
le, celle de la plante ou de I'organe, nous nous efforce-
rons de revenir & celle du peuplement. Cela nous con-
duira & étudier les conditions permettant le change-
ment d’échelle et le retour au champ cultivé.

Nous nous cantonnerons a |'étude des phénoménes ma-
croscopiques atfectant ’état ou la forme de l'objet
étudié (dimensions, morphologie). C'est au sein de ces
phénoménes que I'on cherchera des relations, qui du
fait de leur stabilité et de leur sens par rapport a ce gue
I'on connait de la biologie de la plante, seront quali-
fiées de lois de fonctionnement.

Les causes premiéres des phénoménes observés, ainst
que les médiateurs responsables des relations enregistrées ne
seront pas analysées : nous considérerons le niveau d’organi-
sation ou se manifestent ces agents comme une boite noire
{(MOLES, cité par SEBILLOTTE, 1974) n‘étant pas suscep-
tible de constituer un facteur de variation dans la mesure ot
les conditions de culture que nous appliquerons préservent
'homéostasie de la plante, c’est-a-dire la stabilité des diffé-
rentes constantes physiologiques. Nous ne vérifierons pas
directement cette hypothése, nous nous contenterons de
I'admettre tant que Vinterprétation des résultats obtenus ne
nécessite pas son rejet.



ETUDE BIBLIOGRAPHIQUE ]

PREAMBULE

Afin d‘affiner notre problématique, nous avons été
conduit & utiliser plusieurs « types » de travaux se différen-
ciant par la nature des plantes étudides et le type d’appro-
che utilisée par les auteurs. On peut en effet distinguer :

. Sur colza

— de nombreux travaux descriptifs faisant état d’observa-
tions concernant I'effet de techniques culturales sur le
rendement des cultures. Ces travaux sont menés au
champ, mais bien souvent la faible caractérisation du
milieu les rend difficilement utilisables pour accéder
a une certaine compréhension du fonctionnement des
peuplements cultivés. Nous n’avons donc pu les utiliser
de fagon trés intense,

a coté de ces travaux, existe un assez grand nombre de
résultats d’expérimentations se voulant davantage ex-
plicatifs. Ce sont ces données qui font le « gros » de
nos références bibliographiques mais, outre le fait
qu’elles portent souvent sur colza de printemps, le pro-
bléme réside dans I’échelle d'appréhension des phéno-
ménes : celle-ci est rarement celle du champ, parfois
celle de la plante entiére et plus souvent celle de I‘orga-
ne.

. Sur d"autres espéces

Nous avons parfois utilisé ces références pour émettre cer-
taines hypothéses de fonctionnement et pour cela, nous
avons considéré comme utiles 3 notre sujet les résultats
obtenus sur des plantes présentant des analogies tant sur
le plan de I’anatomie {plantes 3 gousse par exemple) gue sur
celui des phénoménes caractérisant le fonctionnement des
peuplements (l‘avortement de gousses notamment). Ainsi
nous avons été conduit & nous intéresser aux légumineuses
a graines : haricot, pois et soja principalement.

Nous avons, par ailleurs, utilisé des renseignements concer-
nant des espéces trés différentes quand ceux-ci étaient
relatifs & des caractéristiques tras générales du fonctionne-
ment des plantes cultivées.

L'étude bibliographique, que nous allons présenter,
s'articule autour de deux parties d’inégale importance :

— Dans un premier temps, nous présenterons un apergu des
principaux phénoménes de croissance et de développe-
ment se déroulant avant la floralson. Cette partie a pour
but essentiel de situer dans |*histoire du peuplement la
phase qui nous intéresse plus particulidrement. .

— Cette phase, qui commence & la floraison, fait I'objet de
la seconde partie de I’étude bibliographique.
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1— DU SEMIS A LA FLORAISON

Cette période du cycle est présentée de fagon sché-
matique dans la fig. 6. Nous avons figuré au long d‘un axe
des temps :

. la succession des phénoménes de croissance et de dévelop-
pement,

- en regard de cette succession, les facteurs d‘action et sour-
ces de variation éventuelles.

Cette présentation étant trés simplifiée, on pourra se repor-
ter & I'Annexe 1 pour avoir plus de détails.

2 ~ LA PRODUCTION DE SILIQUES ET DE GRAINES
PAR LE PEUPLEMENT

La production de fleurs est étalée dans le temps. De
nombreux auteurs — TAYO (1973), ALLEN et MORGAN
(1975), TAYO et MORGAN (1975) MENDHAM et al
(1981-a) — observent que ce sont les derniéres fleurs épa-
nouies qui présentent les plus forts taux d‘avortement.
TAYO et MORGAN (1975) soulignent que 75 % des sili-
ques présentes & la récolte proviennent des fleurs produites
pendant les onze premiers jours de la floraison.

Outre le plus ou moins fort pourcentage d’avorte-
ments, les caractéristiques des siliques s’avérent modifiées
selon la date d‘anthése de la fleur-mére. Au sein d’une in-
florescence, ce sont les siliques en position apicale, issues
donc des fleurs les plus tardives, qui ont le plus faible
nombre de grains (TAYO, 1973). Au niveau de la plante
entiére, on observe un effet lié au rang de Vinflorescence
traduisant la plus ou moins grande tardivité de la floraison.
BOELCKE (1979), PECHAN et al (1980) observent que
c’est I'inflorescence principale, premiére a fleurir, qui a les
composantes de production les plus fortes (avortement
minimum, nombre de grains par siligue maximum),
RAHMAN et BECHYNE (1972) arrivent aux mémes
conclusions sur une espéce voisine Brassica carinata.

La dégradation, avec le temps, des caractéristiques
de /a production des fleurs et des siliques apparait
donc comme un phénoméne général.

Beaucoup de chercheurs (CLARKE, 1977 : MEN-
DHAM et al, 1981-a ; THURLING, 1974-a, inter alia) font
état d’une diminution importante de la surface foliaire du
colza durant la floraison. !l est probable que ceci entraine
une diminution de I'assimilation nette de CO2 et, in fine,
une diminution de la vitesse de croissance des plantes,
responsable de |’augmentation dans le temps de |'avorte-
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ment et de |a diminution du nombre de grains. En effet,
MEADLEY et MILBOURN (1971) montrent sur le pois
que la source principale de croissance des gousses et des
graines qui y sont contenues, est constituée par la transloca-
tion des photosynthétats produits par les feuilles aprés la
floraison. Par ailleurs, une étude comparative de deux cul-
tivars de colza de printemps (Cresus et Gulle), caractérisés
par des surfaces foliaires a la floraison différentes, montre
que c'est la variété la plus feuillue qui donne le nombre de
siliques par plante et le nombre de grains par silique les
plus forts (ALLEN et MORGAN, 1975),

Du fait de ces observations, de nombreuses études
ont été menées en vue d‘analyser les migrations dassimi-
lats dans la plante.

FREYMAN et al (1973) sur Brassica campestris,
BRAR et THIES (1977), MAJOR et al (1978) sur Bras-
sica napus ont pu mettre en évidence, en utilisant du gaz
carbonique marqué (14C0O2) d‘importantes migrations
d’assimilats issus de la photosynthése depuis les feuilles
vers les siliques. TAYO (1973) note, par ailleurs, que ces
migrations s’effectuent selon des axes privilégiés : si toutes
tes feuilles concourent & Ialimentation des siliques de I'in-
florescence principale, une feuille donnée n‘exporte des
assimilats que vers les ramifications situdes sur sa propre
génératrice. Ces unités morphologiques de transferts d’assi-
milats se rencontrent chez de nombreuses espéces (BONNE-
MAIN, 1972). Ainsi pour le soja, les ramifications consti-
tuent des systémes fermés (CALMES et VIALA, 1981).
Chez le haricot, TANAKA et FUJITA (1979) soulignent
qu‘une feuille exporte préférentiellement vers les gousses
de la ramification qu’elle axille, mais que ces voies de trans-
ferts privilégiées ne sont pas absolues : les transferts depuis
une feuille auront d'autres destinations si I'on enléve les
gousses de la ramification qu’elle axille.

De nombreux faits expérimentaux existent donc
pour montrer l'existence de migrations d‘assimilats
depuis les feuilles vers les siliques.

Il apparait, par ailleurs, que les assimilats importés
par la silique ne restent pas dans ses parois : HOZYO et
al {1972), ALLEN et MORGAN (1975) ont pu mettre en
évidence des transferts de photosynthétats depuis les parois
de la silique vers les graines qu‘elle contient. Comme chez le
lupin blanc (PATE et al, 1977), les parois des siliques sem-
blent fonctionner comme des organes de stockage transitoi-
re des assimilats carbonés. DIEPENBROCK (1978) arrive
aux mémes conclusions en ce qui concerne I'azote. En cher-
chant la dynamique de cet élément lors de la formation des
graines, il reléve que I'azote s’accumule dans les parois avant
d’étre redistribué aux graines au fur et & mesure de leur
croissance. SCOTT et al (1973), TAYO (1973) constatent
que si l’approvisionnement en azote des siliques est supé-
rieur aux besoins des graines, celui-ci reste dans les parois
et aboutit & la formation de siliques aux parois épaisses.

Dés sa formation, une silique apparait donc comme
un puits vis-a-vis de la plante pour le carbone,
l'azote et, bien evidemment, |'eau.

Les siliques ne constituent pas I'unique puits durant
la floraison : les fleurs restantes et les tiges sont susceptibles
d’étre des compétiteurs importants (DANIELS et al, 1983).

L*action conjuguée de ces différents puits serait res-
ponsable de la chute des feuilles. TANAKA et FUJITA
{1979) soulignent, chez le haricot, la chute des feuilles et
la diminution du taux de photosynthése nette des feuilles
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restantes, qui apparaissent provoquées par les translocations
de composés azotés des feuilles vers les gousses. TAYO
(1977) sur le soja remarque que I'ablation des fleurs, donc
des gousses susceptibies de devenir des puits, prolonge la
durée de vie des feuilles, |l faut enfin noter que la présence
de fleurs, puis de siligues en position supérieure du couvert
diminue considérablement la quantité de rayonnement ar-
rivant au niveau des feuilles (BILSBORROW st NORTON
1983) : ceci ne peut que contribuer & accélérer la dégrada-
tion des termes du bilan carboné des feuilles.

Compte tenu des mécanismes qui viennent d’atre
évoqués, on comprend la dégradation progressive avec le
temps des composantes de la production associées aux or-
ganes floraux. Une « génération » donnée de siliques ne
peut profiter que de la surface foliaire laissée opération-
nelle par la précédente.

Il faut cependant noter que des travaux réalisés sur
soja (EGLI et LEGGETT, 1976) montrent que la vitesse de
croissance des graines n'est pas reliée strictement a la pro-
duction contemporaine de photosynthétats. Une certaine
quantité d'hydrates de carbone stockés dans la tige peut
étre mobilisée pour tamponner les écarts entre la produc-
tion et la demande instantanée de photosynthétats. || n'est
pas exclu qu’un tel phénoméne puisse jouer aussi dans le
cas du colza.

A cbté de ce comportement de puits clairement af-
firmé, de nombreux travaux montrent que les siliques sont
capables de s’auto-approvisionner en éléments carbonés.
HOZYO et al (1972) en dosant la quantité de chlorophylle
contenue dans les siligues, MAJOR (1975) en comptant
leurs stomates, démontrent que les siliques sont des organes
photosynthétiques. INANAGA et KUMURA (1974) esti-
ment qu’a la mi-floraison les trois quarts de la photosyn-
thése totale du peuplement sont le fait des tiges, mais sur-
tout des siliques. Dans un premier temps, ALLEN et
MORGAN (1972) ont fait I'hypothése que les siliques pho-
tosynthétiques peuvent servir de source de photosynthé-
tats a celles qui ne le sont pas. Ensuite BRAR et THIES
(1977), MAJOR et al (1978), CHOMEL (1981) invalident
cette hypothése : le carbone assimilé par une silique reste
dans ses parois ou est transféré aux grains qu’elle con-
tient. ALLEN et al {1971) arrivent 3 la conclusion que les
siliques sont autosuffisantes sur le plan du carbone. Cette
hypothése semble confirmée par les résultats de NITSCH
(1974), qui montrent que les siliques implantées sur un
milieu artificiel ne contenant ni hydrates de carbone, ni
vitamines, ni hormones, sont capables de croitre.

D’aprés ces travaux, une silique apparaft capable
de s‘auto-approvisionner en carbone. Elle fonction-
ne comme une source vis-a-vis des graines qu‘elle
contient.

Nous reviendrons plus loin sur les deux types de
comportement —puits et source— adoptés par les siliques.

D‘aprés PECHAN et al (1980), le nombre de grains
récoltés dans une silique est déterminé trés tot : dans les
quelques jours qui suivent la fécondation. MENDHAM et
al {1981-a) confirment ce résultat : ils constatent que l‘avor-
tement des ovules se réalise au début de la phase de crois-
sance en longueur des siliques, et dépend du flux d’assimi-
lats carbonés venant alimenter la silique. Ce flux est fonc-
tion de l’intensité des transferts et du nombre de siliques
en compétition.

On peut se demander, & la lumiére des travaux de
nombreux physiologistes de la plante, si les flux de trans-



ferts de métabolites ne sont pas aussi fonction du nombre
d‘ovules fécondés, ou plus généralement de Vintensité de la
demande exprimée par les puits. On aurait 13 un phénomé-
ne de régulation du fonctionnement des sources par les
puits, tel que le mentionnent THORNE et KOLLER (1974)
sur le soja.

BIDWELL (1979) fait remarquer que les migrations
d’assimilats vers des sites de stockage, comme des fruits ou
des grains, se fait contre le gradient de concentration (accu-
mulation) : ces transferts correpondent donc a des mécanis-
mes actifs et impliquent la médiation de substances de
croissance, principalement les auxines et les cytokinines.
Van STEVENINCK (1957), travaillant sur lupin blanc —
plante ol l'on retrouve des phénoménes d‘abscission de
siliques analogues & ceux du colza — fait I'hypothése que
les premiéres siliques formées émettent une substance
inductive de |'abscission des suivantes. Dans une deuxiéme
série d'expériences (van STEVENINCK, 1958), il constate
que le remplacement de siliques basales d‘une inflorescence
par des anti-auxines provogue le méme avortement des sili-
ques supérieures que le maintien de ces siliques. I est diffi-
cile de conclure & partir de ces expériences sur la nature du
facteur responsable de l‘abscission : a-t-on un effet direct
de la subtance de croissance, ou bien observe-t-on seule-
ment le résultat d'une diversion des métabolites vers I’en-
droit ol est appliquée cette substance ?

CRANE (1964) considére comme a peu prés certain
que la fécondation et ensuite la présence d’ovules fécondés
dans un fruit induisent une synthése trés importante d’auxi-
nes et de cytokinines, ainsi que la diversion de métabolites
et de substances de croissance synthétisées ailleurs, vers ce
lieu de synthése d’auxines, C'est cette migration vers le jeu-
ne fruit, initiée par le gradient métabolique résultant de la
synthése d’hormones par les ovules, qui empéche son abscis-
sion et permet sa croissance. TAYO (1973) observe
d‘ailleurs que les jeunes siliques de colza sont des puits
importants pour les cytokinines. Comme la source principa-
le de cette substance est le systéme racinaire (MIGINIAC,
1974 ; SKENE, 1975), et que celui-ci est en phase de régres-
sion, liée & la sénescence des feuilles (SVIHRA et TOTH,
1975}, on peut se demander s'il n’existe pas au sein de la
plante une compétition entre les feuilles et les siliques pour
les cytokinines. Il faut toutefois noter que les cytokinines
d’origine racinaire n'apparaissent pas strictement indispen-
sables : SKENE (1975) fait état de travaux mettant en évi-

dence la synthése de cytokinines par des graines et leur
croissance sur des plantes sans racines. Les expériences de
NITSCH (1974), mentionnées plus haut, vont dans le méme
sens.

Malgré les divergences d‘attitude vis-a-vis du com-
portement des siliques, tous les auteurs sont d‘ac-
cord pour mettre en avant l'importance des condi-
tions d‘alimentation carbonée sur la croissance et
le développement des siliques.

Trés peu d’auteurs mentionnent les effets liés a des
déficiences d’alimentation minérale ou d'alimentation hy-
drique. On peut citer DENBINSKI (1970-b), MINGEAU
(1974), qui soulignent sur colza d'hiver et sur colza de
printemps, I'importance des conditions d‘alimentation hy-
drique durant la floraison. |l faut cependant noter que des
études récentes ont montré que le colza était capable de
s'adapter, par I’émission de racines spéciales (« racines
courtes et tubérisées ») 3 une période de sécheresse (GEAY
et al, 1983) et que, du fait de cette adaptation, les arriére-
effets d‘une période de stress hydrique étaient moins im-
portants que pour d‘autres espéces (BALESTRINI et al,
1983). Ces travaux ont été effectués sur des plantes a I'état
végétatif : il serait intéressant de les poursuivre pour d'au-
tres périodes du cycle, notamment |la floraison.

En résumé, I‘avortement des fleurs ou la production
d'une silique, le nombre de grains de cette silique et sa
croissance apparaissent, d’aprés la bibliographie, sous la
dépendance étroite de la nutrition carbonée. Celle-ci résulte
soit de la photosynthése assurée par les feuvilles, soit de celle
des siliques : I'ampleur des surfaces interceptrices du rayon-
nement, le niveau de ce rayonnement et le taux d’assimila-
tion nette de I'unité de surface captrice seront des parame-
tres de premiére importance. L'intervention d’autres carac-
téristiques n'est pas a exclure : il s'agit éventuellement des
voies privilégiées de transferts d’assimilats entre organes,
de I'intervention d'un pool de réserves transitoires comme
source d'hydrates de carbone et enfin de la diversion
des assimilats vers d’autres organes demandeurs, comme les
tiges en fin de croissance.

Il apparait certain que les modalités d'alimentation
carbonée des siliques mettent en jeu des phénoménes de
transferts de photosynthétats au sein de la plante : a ce
titre, les niveaux hormonaux sont susceptibles d’intervenir
de fagon trés importante.
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PROBLEMATIQUE ET METHODES

Tous les auteurs de la littérature consultée sont una-
nimes pour noter I'importance de I‘alimentation carbonée
des organes reproducteurs dans la détermination des
composantes de leur production. En revanche, des attitudes
divergentes apparaissent en ce qui concerne les modalités
de cette alimentation carbonée.

- Un certain nombre d’auteurs estiment que la croissance
des siliques se fait grice & des translocations d’assimilats
carbonés essentiellement depuis les feuilles de la plante.

- D*autres concluent a I‘autosuffisance carbonée de la sili-
que grice & sa-propre photosynthése : chaque silique assu-
re sa croissance et celle des grains qu’elle contient.

Dans le premier cas, on peut parler d'hétérotrophie,
tandis que dans le second, le comportement des siliques vis-
&-vis de leur nutrition carbonée apparait autotrophe,

| — HYPOTHESES DE MODELES DE FONCTIONNE-
MENT DES SILIQUES

1 — Proposition de schémas hypothétiques de fonctionne-
ment des siliques dans les cas d’hétérotrophie et d’autotro-
phie carbonées.

a — Principes de construction

1 — Nous avons analysé, dans la partie bibliographi-
que, l'importance que l‘on doit accorder au moment ol
s'effectue la nouaison pour une silique donnée. Plus ce mo-
ment est tardif, plus les caractéristiques de croissance et de
production de la silique s"avérent dégradées.

La stratification de la population des siliques
produites par une plante selon la date de formation appa-
raft donc essentielle. Cela ne signifie pas cependant qu’une
stratification de siliques établie selon I’axe caulinaire por-
teur (tige principale, ramifications de différents rangs) ne
soit pas pertinente ; rappelons a ce niveau les observations
de TAYO (1973) qui soulignent I'existence de circulations
d’assimilats privilégiées au sein de la plante. Cela dit, il sem-
ble, au vu de la bibliographie, que la stratification par le
temps soit beaucoup plus puissante que celle par le type
d’axe porteur pour diminuer la variabilité des caractéristi-
ques de production des siliques.

Nous présenterons donc les modéles pour une géné-
ration de fleurs et de siliques considérées comme synchro-
nes et nous ferons figurer, & titre de source de variation
éventuelle, 'existence de siliques « privilégiées ».

2 — Nous présenterons, de fagon séparée, les méca-
nismes aboutissant d‘une part 3 la détermination du nom-
bre des organes et d’autre part a leur taille. Cela ne signifie
pas qu’il n’y a pas de relation entre les phénoménes, mais
cette distinction est faite pour :
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- souligner que c'est généralement de fagon trés précoce
que les nombres sont déterminés (PECHAN et al, 1980;
MENDHAM et al, 1981-a) :

- permettre la visualisation des relations entre effectif d'or-
ganes et croissance qui peuvent étre de deux ordres :

. détermination de V'effectif d’organes se faisant sous la
dépendance du niveau de croissance atteint au début
par chague organe potentiel. Quand cette croissance est
trop faible, il y a alors avortement d'un certain nombre
d‘organes, ce qui permet une augmentation de la crois-
sance moyenne des organes survivants ;

. limitation de la croissance d’une catégorie d‘organes par
son effectif. Par exemple, il est possible que la capacité
de croissance maximale des grains d'une silique soit
limitée supérieurement par le nombre de grains. Nous
n’entrerons pas, dans ce mémoire, dans les raisons de
I’existence d’une taille limite pour un organe donné, le
grain par exemple, mais il est certain que cette taille
limite existe et est de Yordre de 10 a 12 mg pour un
grain de colza.

Ces deux types de relation inverses entre nombre et
croissance, seront représentés sur les schémas de modéles
par une double fléche.

3 — Nous aborderons les modalités de la nutrition
carbonée et azotée. L'eau sera considérée comme non limi-
tante, ainsi que les autres facteurs de croissance.

b — Présentation des modéles.

Les fig. 7 et 8 présentent des schémas mettant en
évidence les relations fonctionnelles et les flux de matidre
qui s’instaurent durant la vie de la silique selon qu‘on la
considére comme hétérotrophe ou autotrophe sur le plan
du carbone.

LE MODELE HETEROTROPHE (fig. 7)

Conformément aux indications bibliographiques,
nous avons considéré que le nombre de grains et la crois-
sance des siliques variaient selon la quantité d‘assimilats car-
bonés et de composés azotés mis a leur disposition par le
reste de la plante. Cette quantité totale résulte de la produc-
tion instantanée dassimilats par la plante, de la mobilisa-
tion éventuelle des réserves et de la présence d‘autres sites
d’utilisation de ces assimilats (boutons floraux, feuilles, ti-
ges, racines).

Sur le plan du carbone, la production instantanée
de photosynthétats résulte de la photosynthése nette de la
plante, donc de I'étendue des surfaces captrices du rayonne-
ment (essentiellement les feuilles, mais aussi éventuellement
les tiges) et de leur taux d‘assimilation nette, ce dernier
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FIGURE 7 - LE MODELE HETEROQTROPHE

paramétre apparaissant variable en fonction de la teneur en
azote de |‘organe considéré. Les photosynthétats produits
sont ensuite transloqués vers les sites d’utilisation.

Sur le plan de I'azote, 1a quantité totale de compo-
sés azotés disponible dépend, d‘une part de la quantité
d‘azote absorbée par les racines et d‘autre part, de la redis-
tribution d‘azote au sein des plantes : il a été montré, en
effet, qu’une partie de I'azote des feuilles était remobilisée
pour étre transloguée vers les sites d‘utilisation. Cela dimi-
nue la teneur en azote des feuilles et donc leur taux d‘assi-
milation nette.

Ces deux phénomeénes de translocation —carbone
et azote— contribuent & la sénescence des feuilles et done

.22 .

4 la diminution de la surface foliaire (TAYO, 1977 ; TANA-
KA et FUJITA, 1979).

Enfin, contribuant & la constitution de l'offre en
composés carbonés et azotés, s'ajoute le pool des réserves
transitoires.

Le modeéle présenté a la fig. 7 doit se concevoir
d‘une fagon dynamique : chaque génération de siliques dis-
pose d’une surface foliaire, d’un « état de stocks » (teneurs
en azote, niveau des réserves transitoires) qui dépendent
de ce qu'ils étaient au début de la floraison, mais aussi de
leur dégradation au cours du temps, liée a la présence de
siliques plus agées.



C’est ce qui explique la baisse des composantes de
la production en fonction du temps (nombre de siliques ar-
rivant & maturité en fonction du nombre de fleurs, nombre
de grains par silique et poids des grains) signalée par de
nombreux auteurs.

LE MODELE AUTOTROPHE (fig. 8)

Ce modéle est congu sur le méme principe que le
modéle hétérotrophe. La différence majeure réside dans les
modalités de I’alimentation carbonée des siliques, qui résul-
te exclusivement de leur propre photosynthése. Celle-ci dé-
pend alors, pour une silique donnée, de sa surface, du
rayonnement qu'’elle intercepte lié au rayonnement incident
et a sa position dans le couvert végétal et de son taux d‘assi-

n Fleurs

m S{liques

DETERMINATION DU NOMBRE

milation nette. La silique demeure sous la dépendance de la
plante entiére pour son alimentation azotée : un défaut
dans cet approvisionnement est susceptible de venir pertur-
ber le fonctionnement photosynthétique.

lei encore, ce modéle doit s'envisager dans le temps.
Il convient de le réinitialiser & chaque génération de siliques.

¢ — Conclusion

D‘aprés la bibliographie consultée, les deux types de
comportements qui viennent d’&tre présentés, apparaissent
envisageables. Il est cependant étonnant de les rencontrer
tous deux comme explicatifs de la croissance des siliques.
Deux hypothéses peuvent expliquer cette coexistence :
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. L'un des comportements (I'hétérotrophie par exemple)
ne serait qu’un phénomeéne alternatif d'une déficience de
lautre processus (l‘autotrophie). Ainsi, alimentation
carbonée des siliques serait assurée par la photosynthése
des feuilles uniquement quand leur propre photosynthé-
se serait limitée. On peut, d'ailleurs, imaginer Vinverse :
ce serait les siliques produites en fin floraison & une pé-
riode ol la surface foliaire des plantes est trés faible qui
assureraient leur croissance par leur propre photosyn-
thése, les siliques plus précoces bénéficiant de la photo-
synthése foliaire,

- Une silique donnée serait tour & tour hétérotrophe et au-
totrophe pour le carbone. Le changement de comporte-
ment se ferait & un moment donné de la vie de la silique.

Il est difficile, & ce niveau de I’étude, de choisir
parmi ces deux hypothéses. En effet, les résultats de la bi-
bliographie sont généralement présentés sans indication
concernant les modalités de leur obtention {dge ou stade
des siliques observées, date de formation de ces siliques),

2 ~ Proposition d'un modéle global de fonctionnement
conciliant les deux types de comportement

Considérant que la silique était un organe photo-
synthétique, nous avons décidé de privilégier la seconde
hypothése présentée ci-dessus. Ce choix découle de 1'ana-
logie que nous faisons entre silique et feuille, et des con-
naissances concernant I’ontogeénie des feuilles.

Hl existe, au début de la vie d’une feuille, une pério-
de ol se met en place I"équipement photosynthétique (BID-
WELL, 1979). De ce fait, au début, une feuille n‘est pas
« opérationnelle » (MILTHORPE et MOORBY, 1979) :
sa croissance est sous la dépendance des assimilats produits
par les autres parties de la plante, Passé un certain seuil, la
feuille devient apte, sur le plan du carbone, grice & sa
photosynthése, & assurer sa propre croissance et & contri-
buer a celle d’autres organes. De puits, la feuille est devenue
une source. Le seuil marquant le changement de comporte-
ment peut s’exprimer par une certaine proportion de la
taille finale : GIAQUINTA {1978) considére que la feuille
de betterave a sucre devient une source de photosynthé-
tats quand elle a atteint 8 & 10 % de sa surface adulte.
SWANSON et HODDINOTT (1978) sur haricot, arrivent
au méme ordre de grandeur.

A titre d’hypothése, nous considérerons que chague
silique est un puits pour le carbone au début de sa vie et
que, ensuite, elle devient une source de carbone pour les
graines qu’elle contient. Le modéle hétérotrophe s‘applique-
rait donc dans la premidre partie de Fontogénie de la sili-
que, le modéle autotrophe dans la deuxiéme partie.

La fig. 9, construite selon les mémes principes que
les fig. 7 et 8, présente le modéle hypothétique élaboré
pour rendre compte des deux types de comportement —hé-
térotrophie et autotrophie— constatés & la lecture de |a
bibliographie.. Cette figure est constituée de la juxtaposition
des fig. 7 et B avec cependant la modification suivante :
nous avons considéré que les nombres d’organes se définis-
saient dans la période d'hétérotrophie. En effet, les rensei-
gnements bibliographiques disponibles & ce sujet, indiquent
que les nombres se déterminent peu de temps, sans que I'on
puisse préciser davantage, apreés la nouaison.
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Il —OBJECTIFS ET ECHELLES DU TRAVAIL

. Nous nous proposons, dans la suite de ce travail,
de vérifier expérimentalement la succession dans le temps
des phases d’hétérotrophie et d‘autotrophie carbonées et
de définir le seuil marquant le changement de comporte-
ment.

Notre premier objectif consiste 3 vérifier sa plausi-
bilité, c’est-a-dire son aptitude & rendre compte des faits
observés, ce qui ne garantit Pas que dautres systémes d’hy-
Pothéses puissent le faire également (RICHARD, 1969). .

La vérification de la plausibilité suppose que I'on
travaille & I’échelle de la silique. En effet, I'hétérogénéité a
une date donnée des stades de développement atteints par’
les siliques du fait de I"étalement de la floraison rend toute
notation moyenne de stade de silique sans grande signifi-
cation. Le modéle hypothétique sera donc vérifié sur des
siliques dont on connait précisément I’dge : cela supposera
de déterminer la date d'anthése de la fleur dont la silique
st issue.

Pour des raisons de simplicité, nous effectuerons le
test du modéle dans des conditions ou seule I'alimentation
carbonée des organes reproducteurs apparait limitante : en
conséquence, nous assurerons une nutrition hydrique et
minérale (azote notamment) pléthorique. Nous verrons plus
loin que cela n’a pas toujours été le cas : & ce moment, nous
le mentionnerons et tenterons d‘analyser les conséquences
des stress hydriques ou nutritionnels.

Dans la partie bibliographique, nous avons mention-
né le role trés important des hormones et substances de
croissance. Or, nous ne les avons pas fait apparaitre dans le
modéle que nous voulons tester. Conformément a ce que
hous avons signalé en introduction, nous considérons en
effet que ces actions n‘appartiennent pas & notre échelle
de travail.

- Aprés avoir vérifié la plausibilité du modéle pro-
posé & |échelle de la silique, nous le transformerons pour .
le rendre utilisable a Iéchelle de la parcelle : tout d’abord,
nous analyserons les possibilités de négocier le changement
d“échelle et ensuite nous vérifierons le caractére opération-
nel des modéles de fonctionnement du peuplement, en les
appliquant & des parcelles d‘agriculteurs. Cette dernigre
étape nous permettra de juger de la robustesse des modéles
proposés, c’est-a-dire de leur aptitude & rendre compte des
résultats obtenus dans une gamme de situations beaucoup
plus large que celle constituée par les dispositifs expéri-
mentaux initiaux.

L’exposé de nos résultats se fera donc selon trois
grandes parties :

1 — Vérification A I'échelle de la silique de la plausibilité
du modéle de fonctionnement proposé.

2 — Le passage de I’échelle de Ia silique & celle du peuple-
ment. :

3 — Test de la robustesse des modéles ; application a des
parcelles d’agriculteurs.



11l — IMPLICATIONS METHODOLOGIQUES DES. 0B-
JECTIFS DU TRAVAIL

LA VERIFICATION DU MODELE A L’ECHELLE DE LA
SILIQUE

La procédure expérimentale utilisée pour vérifier
I'existence de deux phases successives —hétérotrophie et
autotrophie carbonnées— et définir le seuil marquant le
changement de comportement est définie dans les deux
alinéas suivants :

— On travaille sur des siliques dont on connait, 3 tout mo-
ment, I"dge. La « date de naissance » d’une silique suivie
est approchée par la date d’anthése de la fleur ayant pro-
duit cette silique.

On suit la croissance de ces siliques dans différentes si-
tuations :

. Situation ou le pied est totalement défolié,

_ Situation ol le pied n"est pas défolié,

ce qui permet de repérer Jles moments de I'ontogénie de
la siliqgue ol |'absence de feuilles se répercute négative-
ment sur la croissance (hétérotrophie) de ceux ol ce
nest pas le cas (autotrophie).

L'examen des phénoménes se déroulant dans
chacune des phases implique que I'on soit capable d’appré-
cier les conditions d’alimentation carbonée. Pour ce faire,
nous supposerons que la détermination du rayonnement
intercepté par I'organe étudié est un bon indicateur de ces
conditions : pour faciliter cette détermination, nous travail-
lerons soit sur des pieds isolés {donc non soumis & une quel-
conque compétition pour la lumiére), pour lesquels le
rayonnement climatique est une bonne approche du rayon-
nement incident, ou sur des siliques situées en position
apicale dans le peuplement végétal et donc, & encore, non
soumis 3 des phénoménes d’ombrage.

Retard de floraison da l'infiorescence "i®
par rapport & la tige principale (d.j.}
306
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Par ailleurs, nous supposerons que la teneur en gaz
carbonique de |'atmosphére au niveau des individus étudiés
est constante, que I‘on se situe dans une gamme de tempéra-
tures sans effet notable sur la photosynthase. Nous vérifie-
rons que les conditions d’alimentation hydrique et azotée
sont non limitantes, et si ce n'est pas le cas, nous envisage-
rons les correctifs a apporter.

Le principe des protocoles et des observations
réalisés en vue de vérifier le modéle proposé est
donc de suivre les variations de la croissance et des
caractéristiques de production de siliques de « da-
tes de naissance » connues en fonction de défolia-
tions (pieds situés en peuplement, mais observa-
tions de siliques en position apicale dans le peuple-
ment) et de variations du rayonnement intercepté
par la plante (travail sur pieds isolés) ou par la sili-
que, dans des conditions d’eau et d‘azote non li-
mitantes.

Nous vérifierons, par ailleurs, que le choix des sili-
ques dont on suit la croissance n‘introduit pas un biais
notable, ce qui pourrait étre le cas s‘il n'y avait pas une
équivalence des siliques selon les axes porteurs consécuti-
ve & des priorités entre siliques, comme le souligne TAYO
(1973).

LE CHANGEMENT D’ECHELLE : PASSAGE AU PEU-
PLEMENT.

Le changement d'échelle suppose que soient résolus
deux principaux problémes :

1 — L’estimation du rayonnement intercepté par le peuple-
ment au niveau des feuilles et au niveau des siligues.
Nous utiliserons pour cela les modéles d‘interception
du rayonnement mis au point pour le colza & partir de
la loi de BEER.

2 _ La définition de périodes moyennes d’hétérotrophie
et d'autotrophie ayant un sens 3 I’échelle du peuple-
ment. En théorie, cela supposerait de disposer d’un
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modéle fiable de la chronologie de la floraison et de ses
variations. Or, nous n‘en disposons pas et nous avons
pu constater que le déterminisme des modalités de dé-
roulement de la floraison était complexe. La fig. 10
présente les décalages de début floraison entre inflo-
rescences observées en 1980 sur les pieds isolés. On
peut noter que la taille du pied, reliée dans les situa-
tions étudiées aux conditions de croissance et de déve-
loppement de I‘automne 1979, ainsi que les conditions
de nutrition ayant prévalu avant la floraison modifient
la vitesse de « propagation » de I'état floral d’une rami-
fication & l'autre. La vitesse de floraison d‘une inflo-
rescence donnée ne semble par contre pas modifiée,
de fagon significative, par ces facteurs, mais apparait
relativement variable, comme on peut le voir sur la
fig. 11.

Nous ne tenterons pas, dans le cadre de ce mémoire,
de modéliser la chronologie de la floraison. Nous considére-
rons une période et un rythme de floraison moyens, et en
déduirons des périodes d‘hétérotrophie et d’autotrophie
moyennes, valables a I‘échelle du peuplement.

Nous procéderons, par ailleurs, & I’étude expérimen-
tale des variations d’avortement des organes reproducteurs
directement & l'échelle du peuplement. En effet, compte

tenu de notre finesse d’appréhension des phénoménes, cette
variable n‘apparait pas facilement étudiable au niveau de
la silique apparaissant comme un phénoméne en tout ou
rien.

TEST DE LA ROBUSTESSE DES MODELES

Cet objectif suppose que l'on dispose d’une large
gamme de situations culturales. Nous utiliserons pour cela
le réseau de parcelles de colza suivi par le CETIOM, dans
le cadre de I'Opération « Observatoire Colza » (THORE,
1982), qui fournit des résultats obtenus -

. pour deux années climatiques apparaissant trés diff§-
rentes,

- pour des petites régions (Plaine de DIJON, Plateau du
CHATILLONNAIS).

. dans le cadre de pratiques culturales trés variables.

Le Tab. 1 récapitule les différents dispositifs utilisés
pour aborder chaque objet d'étude. Nous y avons fait figu-
rer les traits marquants. Pour de plus amples détails, on se
reportera aux Annexes 2 et 3.

TRAITEMENT PRINCIPALES ANNEE CONDITIONS GENERALES
OBJECTIF EXPERIMENTAL VARIABLES DISPOSITIF | DE LA DE CROISSANCE
MAJEUR OBSERVEES RECOLTE
Pieds défoliés & Croissance en Lon-
Mise en évidence Pieds témoins gueur des siliques DEF 1 1981 Non Llimitantes
de 2 phases succea-
d{ves durant L'on-
fqg@n&:c de La id Croissance en ma- DEF 2 1982 Stress hydrique
ildg tiére séche des
siliques
Isolement de pieds | Nombre de grains PI 1980 Non limitantes
e ) et longueur des
8 s HEterotrophie siliques
Pieds défoliés/
e s témoins id DEF 1 1981 id
-
~ g Croissance totale
e 8 Isolement de pieds | de la silique, de P1I 1980 id
3 ses parois, de ses
¥83 Autotrophie grains
2w
Pieds défoliés/ - -
témoins U id DEF 2 1982 Stress hydrigue
Analyse de La Ombrage artificiet A 1981 Non Limitantes
variabilité de de peuplement Nombre de siligues oMB
2£'avortement Nombre de fleurs 1982 (1) id
Robustesse des (S'assurer de la | . Avortement des
medddes de variabilit¢ des siliques "Observatoire 983 Variables (cf. 3éme
Sonctionnement du situations . Nombre de grains/| Colza” 1984 partie} :
peuplement - observées) silique
. Rendement

(1) Des résultats obtenus en 1982, sur une parcel

vérifier la tendance tirée du dispositif OMB

TABLEAU 1 ~ DESCRIFTION SOMMAIRE DES PROTOCOLES EXPERIMENTAUX
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le de colza hors dispositif, ont été analysés pour




RESULTATS

PREMIERE PARTIE

ANALYSE DE LA CROISSANCE ET DU
DEVELOPPEMENT DES SILIQUES

| — MATERIEL EF METHODES

Nous allons présenter dans cette partie, les grands
traits des dispositifs DEF 1, DEF 2, P. I. Pour plus de
détails, on se reportera aux Annexes 2 et 3.

Dans tous ces essais, la variété utilisée est le culti-
var JET NEUF.

Deux obijectifs sont_assignés 3 ces dispositifs :

. permettre, au niveau des siliques, la mise en évidence
des deux phases hétérotrophie et autotrophie et la défi-
nition du seuil marguant le changement de comporte-
ment ;

. analyser les mécanismes se déroulant au cours de ces deux
phases.

1 — LES DISPOSITIFS EXPERIMENTAUX
a — Les dispositifs « Défoliation » (DEF 1, DEF 2)

Ces dispositifs ont été utilisés pour mettre en évi-
dence les diverses phases de l‘ontogénie des siliques. lis
ont tous deux été installés & GRIGNON (Yvelines) sur le
Centre Expérimental de la Chaire d’Agronomie de I'INA-
PG et du Laboratoire INRA associé.

Le principe de ces essais est d'observer la crois-
" sance de siliques portées par des pieds ayant été défoliés
totalement & des dates variables.

Lors du protocole 1981 (DEF 1), la croissance en
longueur de siliques de date de naissance connue a été sui-
vie au cours du temps : ces siliques étaient portées par qua-
tre types de pieds :

— des pieds témoins,

— des pieds défoliés au début de la floraison,
— des pieds défoliés a la mi-floraison,

— des pieds défoliés en fin floraison.

Lors du protocole 1982 (DEF 2), le principe des ob-
servations a 6té identique, mais c'est la croissance en
matiére sdche qui a été suivie. Cela a impliqué de détruire
les siliques, et le suivi au cours du temps concerne donc des
individus différents d'une date & |’autre, contrairement au
prototocle 1981.

Les caractéristiques finales de chaque silique, ou
groupe de siliques, ont été observées a la récolte.

Les siliques suivies sont situées en position apicale
dans le couvert afin que I'hypothése d'égalité entre le
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rayonnement mesuré en dehors du couvert et celui estimé
incident au niveau de la silique soit vérifiée.

En 1981 et 1982, nous avons étudié la croissance
de trois générations de siliques.

Pour 1981 :
.s1 : siliques issues de fleurs fleuries le 21/04
.52 : siliques issues de fleurs fleuries le 04/05
.s3 : siliques issues de fleurs fleuries le 19/05
Pour 1982 :
.s1 : siliques issues de fleurs fleuries le 23/04
.s2 : siliques issues de fleurs fleuries le 29/04
.s3 : siliques issues de fleurs fleuries le 04/05

Les « dates de naissance » des siliques de 1982 sont
plus précoces que celles de 1981, afin que I'essentiel de leur
croissance en matiére séche, qui s'effectue sur une plus lon-
gue période que la croissance en longueur, se déroule alors
que les pieds témoins avaient encore des feuilles.

b — Le dispositif « Plantes isolées » (P I)

Cet essai a été réalisé au champ, 2 proximité de
DIJON (Céte d’Or) dans une station d’expérimentation du
CETIOM.

Compte tenu de l‘échelonnement de la levée résul-
tant des conditions séches ayant régné a cette période, le
peuplement de colza était hétérogéne ; nous avons donc
choisi d'isoler des plantes caractéristiques de cette hétéro-
généité : un premier groupe de douze plantes (G 1), dont
{"état de croissance était important & la fin de ['hiver, appar-
tenant 3 la population des plantes levées en premier, et
un second groupe de douze plantes (G 2), beaucoup moins
avancées, provenant des levées tardives.

Chaque plante était & plus de deux métres de sa plus
proche voisine et le sol était réguliérement biné afin d'éviter
toute repousse de colza et toute infestation en adventices.

Deux niveaux d’alimentation azotée ont été appli-
qués au printemps : soit un témoin sans azote (O N), soit
une dose de 227 unités, considérée comme non limitante
{(+ N) pour les plantes isolées.

Les observations concernant la croissance et le dé-
veloppement des siliques ont donc porté sur quatre catégo-
ries de pieds :

.G10N
.G1+ N
.G20N
.G2+ N

L'analyse des caractéristiques de chaque phase de
Iontogénie des siliques a ainsi été faite sur une large gamme
qui permet d'émettre un certain nombre de conclusions sur



le caractére général ou « conjoncturel » —c'est-a-dire sujet
& d’amples variations— des caractéristiques de croissance
des siliques observées.

Les siliques observées ont été considérées comme
n'étant que peu soumises 3 des phénoménes d’ombrage,
du fait de la non-compétition entre pieds pour la lumiére.
Les dates d‘anthése des fleurs-meéres de ces siliques sont :
29/04, 03,07, 11, 14, 18, 22, 25 et 30/05, et 04/06.

2— LE CHOIX DE LA DATE D'ANTHESE DE LA
FLEUR COMME FACTEUR DE STRATIFICATION
DE LA POPULATION DES SILIQUES

Un de nos objectifs &tant d'étudier les diverses pha-
ses constituant |'ontogénie de la silique, il est nécessaire de
stratifier la population des siliques selon leur « date de nais-
sance ». Il convient cependant de vérifier que la nature de
I’'axe caulinaire portant les siliques (tige principale, ramifi-
cations latérales de divers rangs) n‘est pas susceptible d‘in-
duire des types de fonctionnement différents des siliques.

La fig. 12 présente I’évolution du pourcentage de
réussite des organes floraux en fonction de leur date d'an-
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FIGURE 12 -~ EVOLUTION by POURCENTAGE DE REUSSITE DES FLEURS
EN FONCTION DE LEUR DATE D'ANTHESE POUR DIFFE-
JES _INFLORESCENCES (Dispositif P D

thése en distinguant différentes tiges {1). Pour de nombreux
auteurs (PUECH et al, 1979 ;: TANAKA et FUJITA, 1979),
c’est en effet ce paramétre qui présente la variabilité Ia plus

-grande en fonction des conditions de milieu. On peut cons-

tater que toutes les tiges considérées présentent la méme
évolution, notamment la tige principale qui ne se démarque
pas. Le classement observé entre tiges a chaque date appa-
rait variable : nous I'avons considéré comme aléatoire.
L'existence de siliques « privilégiées » du fait de leur posi-
tion dans la plante, quant & |'affectation des assimilats
carbonés ne se manifeste donc pas A notre é&chelle de
travail .

La fig. 12 a été établie & partir de I’ensemble des
pieds isolés aprés avoir vérifié |'absence d'effet lié au type
de pied.

Il —RESULTATS ET DISCUSSION

Dans un premier temps, nous allons tenter de mettre
en évidence la succession des deux phases d’hétérotrophie
et d‘autotrophie : nous essaierons alors de préciser 3 partir
de quand la silique passe d’un comportement hétérotrophe
& un comportement autotrophe pour le carbone.

Dans un deuxiéme temps, nous reviendrons sur les
mécanismes qui se déroulent au cours de ces phases et
déterminent le développement de la silique (le nombre de
grains) et sa croissance.,

Nous n‘aborderons pas, dans cette étude, les aspects
qualitatifs de la production de graines (teneurs en lipides
et protéines).

1 — Mise en évidence de deux phases distinctss au cours de
I"ontogénie de la silique.

Dans le cadre des deux expériences (DEF 1 et DEF
2), la comparaison des courbes de croissance obtenues sur
les pieds témoins et les pieds défoliés nous a permis de dis-
tinguer une période ol la défoliation a un effet d'une secon-
de période ou elle est sans effet notable.

La fig. 13 présente les courbes de croissance en lon-
gueur, fonction des sommes de degrés-jours;, obtenues sur les
siliques suivies dans I'essai DEF 1 pour les trois traitements
(D 1 : Défoliation le 15/04 ; D 2 : Défoliation le 07/05 :
D 3 : Défoliation le 26/05) et le témoin.

On constate que les défoliations provoguent un in-
fléchissement de la croissance des siliques. Pour une période
de temps donnée, la croissance réalisée par une silique est
effectivement inférieure si cette silique est portée par un
pied défolié, mais il est difficile de dire, au vu de cette
figure, si cet infléchissement de |a croissance absolue résulte
du niveau de longueur atteint au début de la période de
référence ou des conditions de croissance qui prévalent du-
rant la période considérée. Afin de répondre A cette ques-
tion, nous avons considéré le taux de croissance relatif en
longueur (TCRL) des siliques.

La valeur instantanée de celui-ci est donnée par
I’équation suivante ;

dl
RL =
TCRL .
On obtient une valeur moyenne du TCR sur la période
considérée en intégrant cette €qguation :
_ t, d Lagla~Llgl,
TCRL= =
RF tlf Idt t, —t,
ol I; et |; sont les longueurs atteintes aux temps t, et
.

(1) Nous avons utilisé la transformation 2 arcsin/p, pour compa-
rer, entre tiges, les pourcentages de réussite, ceux-ci étant le plus
souvent tous compris entre 90 et 100 % (DAGNELIE, 1977).
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FIGURE 13 - EVOLUTION DE LA LONGUEUR DE 3 GENERATIONS DE SILIQUES EN

FONCTION DES SOMMES DE TEMPERATURES, EN SITUATIONS DE P1EDS
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La fig. 14 présente |’évolution, avec |"dge, de la sili- pLongueur
que (exprimée en degrés-jours) du TCRL, en distinguant les
périodes ol la croissance observée s'effectue en conditions : l b Témoin
de pieds défoliés ou témoins (1). , : 3 !
1 |
: | ,&,__s_é DegoLit
;- 0 ' . - i
(1) Dans la figure ci-contre présentant deux courbes de croissancz, v Y K | |I
— T'une etfectuée sugpic@s témoins, i /6’ ; |
— l'autre sur pieds détolies, . . , l
les TCRL, calculés au niveau des périodes 1 a 5. seront caractéris- | I | i
tiques de croi_s§anccs effectuées on situation témoin, ceux calcu- S | | | P
1és pour des périodes 6. 7 et 8 caractéristiques de croissances effec- a B »a

tuées en situation défoliée. Chaque valeur calculée de TCRL st
associée a I'dge moyen de la silique durant la période de mesure de
la croissance. Pour les périodes 3 et 7. Iige moyen est calculé par
(A + B)/2. Les TCRL sont exprimés ¢n mm par mm pour 100 d.j.
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FIGURE 14 = EVOLUTION DU TAUX DE CROISSANCE RELATIF EN L DE SILIQUES
EN_FONCTION DES SOMMES DE TEMPERATURES EN SITUATIONS DE PIEDS
DEFOLIES OU TEMOINS (Dispositif DEF 1)

On constate, pour les deux traitements, une évolu-
tion similaire, & savoir une diminution approximativement
linéaire du TCRL avec I'sge de la silique. Il s‘annule pour
une somme de degrés-jours de |’ordre de 300, valeur corres-
pondant & I‘4ge ou la silique atteint sa longueur finale ; cet
dge n’apparait pas modifié par la présence ou I'absence de
feuilles.

Quel que soit |'dge de la silique, le taux de croissan-
ce relatif en longueur est statistiqguement plus élevé de 50 %
quand le pied porteur 3 ses feuilles.

Durant la période de croissance en longueur, les
feuilles paraissent jouer un réle important sur la croissance
des siliques.

La fig. 15 présente I"évolution de |a croissance en
matiére séche de siliques portées par des pieds défoliés ou
non en 1982. De méme que pour la croissance en longueur,
on constate généralement une croissance pondérale moindre
dans les situations de pieds défoliss. L'analyse des taux de
croissance relatifs en matiére séche (TCR MS) est intéres-
sante. La fig. 18, construite selon le méme principe que la
fig. 14, montre que, pour des siliques dgées de plus de 300
degrés-jours environ, il n'y a pas de différence sensible entre
les situations défoliées ou non défoliées. En revanche, les
TCR apparaissent supérieurs dans Jes 300 premiers degrés-
jours quand le pied porte des feuilles, comme le montre la
divergence des deux ajustements logarithmiques calculés.

On retrouve donc, ici, la valeur approximative de
300 degrés-jours écoulés depuis Ianthase comme moment
charniére de I'ontogénie de la silique.

Avant approximativement 300 degrés-jours écoulés
depuis l'anthése, pendant la phase de croissance
en longueur, les siliques sont sous Ia dépendance
des feuilles. Ensuite la présence, ou |‘absence,
de feuilles n’influe pas sur leur croissance, Nous
considérerons donc que la phase de croissance en
longueur constitue /a période d’hétérotrophie et
que la croissance ultérieure s‘effectue dans une
phase d‘autotrophie carbonée.
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FIGURE 15
EVOLUTION DE LA MATIERE SECHE TOTALE DE 3 GENERATIONS

DE SILIQUES EN FONCTION DES SOMMES DE TEMPERATURES,
EN SITUATIONS DE PIEDS DEFOLIES OU TEMOINS (Dispositif DEF 2)

2 — Le déroulement de la phase d’hétérotrophie

Nous avons constaté le réle prépondérant des feuil-
les sur la croissance en longueur des siliques (hétérotro-
phie}. 1l faut noter cependant que la croissance n'est pas
nulle en I'absence de feuilles, ce qui signifie deux choses :
d‘une part, les tiges sont susceptibles d‘assurer une pro-



duction de photosynthétats notable, confirmant les résul-
tats de INANAGA et KUMURA (1974), et d‘autre part,
il. est probable qu'interviennent des hydrates de carbone
stockés dans la tige et mobilisés pour assurer la croissance
des siliques ainsi que l‘ont montré EGLI et LEGGETT en
1976 sur le soja.

L'intervention de ces mécanismes rend difficile la
mise en relation directe de la croissance des siliques et de
la quantité de photosynthétats produits par le feuillage au
méme moment. Néamoins, nous allons analyser dans quelle
mesure des variations importantes du milieu & un moment
donné peuvent altérer la croissance des siliques au méme
instant. Dans la suite de ce chapitre, nous verrons I‘effet
de variations du rayonnement incident sur les caractéris-
tiques de la croissance en longueur des siliques. Nous utili-
serons pour cela les mesures de croissance faites sur des sili-
ques portées par des pieds isolés (Essai P 1), ce qui nous
permet d'éviter le probléme de V'estimation de la quantité
de rayonnement regue par un pied donné, placé en peuple-
ment. .

Nous avons noté par ailleurs, en bibliographie, que
le nombre de grains des siliques se déterminait précoce-
ment. Compte tenu de ce renseignement, il est probable
que c’est durant la période de croissance en longueur que
cette composante se fixe & son niveau final. Nous analyse-
rons donc en quoi la présence, ou I'absence de feuilles le
modifie (Essais DEF 1 et 2) et comment les variations du
rayonnement incident interviennent pour le moduler (Es-
sai P 1).

a — Effets des variations du rayonnement incident sur la
croisance en longueur des siliques.

A partir des courbes de croissance en longueur de
dix générations de siligues repérées sur des pieds isolés, nous
avons calculé de la méme maniére que précédemment les
taux de croissance relatifs en longueur. La fig. 17 présente
leur évolution en fonction, d’une part, de |'age des siliques
(compté en degrés-jours depuis I'anthése de la fleur-mére)
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FIGURE 16 - EVOLUTION U TAUX DE CROISSANCE RELATIF €N MATIERE SECHE DE SILIQUES EN
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et d’'autre part, du rayonnement ayant régné pendant les
périodes de temps ol les mesures de croissance sont effec-
tuées (exprimé en joules par cm? pour 100 degrés-jours}. On
retrouve la décroissance du TCR avec I'dge des siliques et on
constate un effet positif du niveau énergétique du rayon-
nement incident, qui se manifeste essentiellement en début
de vie des siliques (age inférieur & 200 degrés-jours). On
peut cependant ajuster un modgle linéaire intégrant 1'dge
et le niveau du rayonnement pour prévoir le TCR : celui-
ci permet d’expliquer prés de 90 % de la variance observée
du TRC, ce qui améliore de fagon notable la grédiction
uniquement faite & partir de I'dge de la silique (r* =0,75).
Cet ajustement linéaire a cependant des limites :
il prévoirait en effet une augmentation de la durée de la
phase d‘allongement des siliques avec le niveau de rayon-
nement. Or, conformément & ce qui a été observé pour les
pieds défoliés, on constate que le niveau énergétique ne
modifie pas la durée de la croissance en longueur. On re-
trouve dans le dispositif P 1, une durée de I'ordre de 300
degrés-jours, comme dans les essais DEF 1 et DEF 2.

b — Détermination du nombre de grains par silique

D‘aprés PECHAN et al (1980) et SHIPWAY (1981),
le nombre de grains d‘une silique se détermine précoce-
ment. De ce fait on attend que le nombre de grains des
siliques sojent en rapport avec les capacités photosynthé-
tiques des pieds porteurs.

_MISE EN EVIDENCE DU ROLE DES FEUILLES DANS
LA DETERMINATION DU NOMBRE DE GRAINS DES
SILIQUES (Essais DEF 1 et 2)

La fig. 18 présente |'évolution, avec I'age des sili-
ques, de leur nombre de grains pour les différentes combi-
naisons date d‘anthése, date de défoliation et pour les té-
moins du protocole DEF 2.

Outre la variabilité des nombres de grains selon la
présence, ou |’absence de feuilles, sur laquelle nous revien-
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FIGURE 17 — EFFET DU RAYONNEMENT INCIDENT SUR L'EVOLUTION AVET LES SOMMES
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drons plus loin, il n‘apparait pas d’évolution nette avec le
temps : au-deld de 200 degrés-jours aprés l’anthése, mo-
ment de la premiére observation, il semble que le nombre
de grains soit fixé définitivement. Cela confirme donc bien
que c’est dans les premiers jours du développement des
siliques que se détermine le nombre de grains viables.

A partir des observations récapitulées dans la fig. 18,
nous avons construit la fig. 19, sur laquelle est représentée
I'évolution du nombre de grains movyen par silique (exprimé
en pourcent du témoin correspondant) en fonction du mo-
ment de la défoliation, situé par rapport a I'anthése de la
fleur-mére. On constate, comme on pouvait s’y attendre,
que toute défoliation effectuée alors que les siliques ont
plus de 300 degrés-jours, ne modifie en rien leur nombre
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FIGURE 19 - VARIATIONS DU NOMBRE DE GRAINS DES SILIQUES PORTEES
PAR DES PIEDS DEFOLIES (en X du témoin) EN FONCTION
DU MOMENT DE LA DEFOLIATION SITUE PAR RAPPORT A LA
DATE D'ANTHESE (Dispositif DEF 2)

Les symboles utilisés sont ceux de la Fig. 1§
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de grains : on retrouve alors les niveaux réalisés sur les
témoins. Par contre, les défoliations plus précoces, faites
alors que les siliques ont moins de 200 degrés-jours, provo-
quent des chutes importantes du nombre de grains (40 2
80 %). Cela confirme que :

— Les 200 premiers degrés-jours du développement des si-
liques appartiennent & la phase oli se définit le nombre
de grains. On peut constater par ailleurs qu‘une défolia-
tion faite quand une silique a 200 degrés-jours, entraine
une diminution du nombre de grains, ce qui tend & dé-
montrer que la période de détermination va au-del3 des
200 premiers degrés-jours ;

— Durant cette méme période, la présence de feuilles sur
le pied porteur est déterminante du nombre de grains
des siliques. On retrouve, ici, le caractére hétérotrophe
révélé a partir de I'analyse de la croissance en longueur.

- ROLE DE L'ENERGIE INCIDENTE (Essai P I)

Nous avons tenté de mettre en correspondance le
nombre de grains moyen des siliques d‘une génération don-
née et la quantité de photosynthétats produite par les feuil-
les du pied porteur durant la période d’hétérotrophie (les
300 premiers degrés-jours) des siliques considérées. Pour ce
faire, nous avons été amené & poser un certain nombre
d’hypothéses simplificatrices :

— Nous avons admis qu'a tout moment, la surface foliaire
verte des feuilles insérées sur la tige principale des pieds
examinés, était un bon indicateur de leur surface foliaire
totale, et que le produit de cette surface par le rayonne-
ment incident rendait compte d’une fagon ordonnée de
la quantité de rayonnement réellement interceptée par
la plante.

Cela nous a conduit certainement 3 sous-estimer
quelque peu les quantités de rayonnement interceptées
en fin de floraison et qui seront mises en liaison avec les
nombres de grains des siliques les plus tardives.

— Nous avons considéré que I'intensité de la compétition
pour les photosynthétats entre les puits utilisateurs (ti-
ges, feuilles et racines en croissance, organes reproduc-
teurs) étaient identiques pour les siliques des différentes
générations observées. Cette hypothése est discutable
pour les toutes derniéres siliques examinées, pour les-
quelles il n‘y a plus de croissance contemporaine d’orga-
nes végétatifs et moins d’organes repraducteurs en phase
d’hétérotrophie. Le tab. 2 présente I’évolution en indice
du nombre d’'organes reproducteurs hétérotrophes (bou-
tons floraux, fleurs et siliques dgées de moins de 300 de-
grés-jours).

Dates d'anthése des Indice d'évolution du nombre

fleurs-lidres des d'organes hétérotrophes en
siliques suivies |compétition pour Les assimilats carbonés
30/04(1950 100
03/05 100
07/05 100
11705 100
14/05 100
18/05 100
21/05 100
25/05 98
. 30/05 80
04/06 75

TABLEAU 2 - Variations du nombre d’organes
hétérotrophes (indice) avec la date d’anthése
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— Nrayant pas & notre disposition de moyens de mesure,
nous n‘avons pas tenu compte d’'éventuelles mobilisa-
tions de réserves carbonées.

— Nous avons considéré qu'il y avait proportionnalité entre
le niveau de rayonnement intercepté par les feuilles des
plantes et la quantité totale de photosynthétats produits
en émettant I'hypothése de la stabilité du taux d’assimi-
lation nette, du fait de la gamme de température ayant
régné durant l‘expérience (LENOEL et BERGAUD,
1982, cités par GOSSE et al, 1983) et de |'alimentation
hydrique et azotée non limitante.

Sous ces différentes hypothéses, la fig. 20 présente
la correspondance entre le nombre de grains moyen d'une
silique de génération donnée et Iindice de rayonnement
intercepté calculé durant la période d’hétérotrophie (les
300 premiers degrés-jours) de la silique étudiée.

Deux générations de siliques (03 et 07/05) s'éca-
tent sensiblement de la relation qui se dessine entre les deux
variables en question.
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FIGURE 21 - VARIATIONS DU NOMBRE DE GRALNS MOYEN D'UNE SILIQUE, 2V
RAYONNEMENT INCIDENT CUMULE PENDANT 3 JOURS (J, J+1, J+2)
EM FONCTIOM DE LA DATE D'SNTHESE (J)(Dispositif P 1)

Si le rayonnement total absorbé durant la période
d’hétérotrophie par les feuilles de la plante apparait im-
portant & considérer — on retrouve ici un résultat conver-
gent de celui obtenu lors des défoliations — il ne suffit pas
pour rendre compte de I’'ensemble des variations du nombre
de grains par silique.

Le niveau de rayonnement incident au début de la
période d’hétérotrophie semble jouer un réle important.
Ainsi, la fig. 21 montre le parallélisme approximatif entre
le nombre de grains par silique et la somme des rayonne-
ments incidents calculée sur les trois premiers jours com-
mengant au jour de |'anthése. Quand on étudie le rayon-
nement intercepté par les feuilles durant cette premiére
période, on obtient une relation linéaire avec, cependant,
le probléme des siliques issues de fleurs du 04/06, qui pré-
sentent un faible nombre de grains (fig. 22).

Un certains nombre de travaux, réalisés sur d'autres
espéces (YOSHIDA sur le riz, cité par de WIT et al en
1979, par exemple) montrent que la vitesse d’approvision-
nement en assimilats est importante a considérer pour ex-
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pliquer les variations de nombre de grains. Cette vitesse
permet de représenter les relations entre |‘activité des
sources productrices d’assimilats et celle des puits utilisa-
teurs de ces assimilats (WARREN-WILSON, 1972). En
effet, on a au numérateur l'activité des sources, soit la
quantité d‘assimilats produite et au dénominateur ie temps
mis pour la produire. Mais le temps figurant au dénomina-
teur s‘avére étre aussi une variable déterminante de la de-
mande exercée par les puits utilisateurs des assimilats.
Ainsi, une faible vitesse de production d’assimilats traduit
une situation ol l'activité des sources « ne suit pas » celle
des puits : la demande en assimilats dépasse 'offre, ce qui
aboutit a une adaptation de la demande & |'offre par avor-
tement d’une partie des organes constituant le puits.

Nous avons donc étudié la vitesse de fourniture en
assimilats sur la période de trois jours précédemment défi-
nie en exprimant :

— la fourniture en assimilats par l'indicateur du rayonne-
ment intercepté par la plante,

— le temps par la somme de degrés-jours écoulés durant les
trois jours.

La fig. 23 présente la relation a seuil obtenue entre
cette vitesse et le nombre de grains. Une activité des sources
supérieure ou égale a celle des puits, obtenue pour des
valeurs élevées de la vitesse de fourniture en assimilats (su-
périeures 3 V'indice 30) permet un avortement minimal et
constant d‘ovules. En-decd de ce seuil, on peut dire que
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Iactivité des sources est inférieure 3 celle des puits, d’ol
un avortement croissant d’ovules et une diminution corré-
lative du nombre de grains.

Le fait que, dans cette gamme, on obtienne par
Iajustement linéaire une ordonnée & l‘origine non nulle,
peut signifier, outre la mauvaise qualité du modéle linéaire
pour les faibles valeurs de x, que le nombre de grains réalisé
pour x = O est obtenu grice & d’autres sources d’assimilats
(photosynthése des tiges, réserves).

Il existe donc, au début de la vie de la silique, une
période critique de courte durée durant laquelle les condi-
tions de nutrition des ovules sont trés importantes pour dé-
terminer le nombre d’entre elles qui continueront & croi-
tre. Ces conditions sont d’autant moins favorables que :

— le rayonnement intercepté est faible (surface foliaire
réduite, rayonnement incident faible) ;

— la phase s'écoule plus vite si on exprime le temps en uni-
tés calendaires, Tes températures moyennes journaliéres
étant élevées.

Il est important de revenir sur la définition de cette
période. Nous ne prétendons pas que les trois jours que
nous avons considérés en constituent la durée exacte. Nous
avons considéré cette durée, parce qu’elle nous donnait,
statistiquement, les meilleurs ajustements. |l est probable
que cette période critique correspond, sur le plan biologi-
que, au temps nécessaire aux ovules fécondés pour attein-
dre un certain stade de développement et que, en consé-
quence, sa durée varie avec la température. Ce qui apparait
certain, c’est qu’elle est courte et se situe au tout début de
I"ontogénie de la silique.

. CONCLUSION

Le nombre de grains contenus dans une silique a la
récolte apparalt étre sous la dépendance d'un double déter-
minisme :

1 — Celui de la vitesse de fourniture en assimilats dans les
premiers jours du développement de la silique. On peut
faire I'hypothése que c’est le nombre d‘ovules fécondés
viables et susceptibles de croitre qui se détermine alors.

2 — Celui de la quantité totale de photosynthétats venant
alimenter la silique pendant toute la période d’hétéro-
trophie, comme en témoignent :.°
. I'effet négatif d'une défoliation sur le nombre de

grains d’une silique agée de 200 degrés-jours au mo-
ment de cette défoliation (fig. 19) ;
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. la relation qui se dessine & la fig. 20 entre nombre de
grains et rayonnement intercepté par les feuilles du-
rant |’'hétérotrophie, quand on fait abstraction -des
siliques du 3 et du 7 mai.

On peut ainsi faire I'hypothése que c'est le degré d'ex-
tériorisation du potentiel préalablement fixé qui se dé
termine.

A Vl'issue de la phase d'hétérotrophie carbonée, la
longueur et le nombre de grains d’une silique sont fixés dé-
finitivement,

Nous allons aborder maintenant I'étude des phéno-
ménes se manifestant durant la phase d‘autotrophie car-
bonée.

3 — Le déroulement de la phase d’autotrophie carbonée

Nous avons vu qu‘une silique, sa longueur finale
atteinte, présentait une croissance indépendante de la pré-
sence ou de |‘absence de feuilles ; nous avons alors parlé
d‘autotrophie carbonée, ce qui signifie que cette croissance
résulte de la photosynthése propre de la silique.

Nous n‘excluons pas cependant que, méme durant
cette période, des translocations d'assimilats puissent se
produire et s'ajouter aux produits de la photosynthése de
la silique.

. REMARQUES PRELIMINAIRES
L‘objectif de ce chapitre est d*étudier :

a) dans un premier temps, les lois de variation de la crolis-

sance pondérale des siliques. Nous envisagerons successive-

ment deux sources de variation :

— |'age de la silique,

— le rayonnement qu’elle intercepte comme approche de
sa photosynthese propre.

Cette étude sera faite dans le cadre de conditions
générales de croissance différentes et pour des siliques
ayant des nombre de grains variés. Cela nous permettra d’en
observer les répercussions. En effet, comme nous I'avons si-
gnalé dans la bibliographie, le nombre de grains contenu
dans la silique est susceptible de réguler son fonctionne-
ment photosynthétique ; de nombreux exemples dans la
littérature témoignent du mécanisme de régulation du fonc-
tionnement des « sources » par la force des « puits ». Ce
phénoméne est relativement difficile & analyser dans le cas
des siliques du colza, car la surface photosynthétique de
ces organes est elle-méme directement liée au nombre de
grains. En effet, la longueur et le nombre de grains varient
avec les conditions de croissance ayant régné durant la pé-
riode d'hétérotrophie et de ce fait, sont trés corrélés com-
me le soulignent PECHAN et al (1980). La fig. 24 présente
la corrélation que nous avons observée 3 partir des siliques
récoitées & DIJON en 1980 et 3 GRIGNON en 1982. Par
ailleurs, la longueur et la surface projetée des siliques sont
trés bien corrélées (Annexe 4).

Capacité photosynthétique et nombre de sites accu-
mulateurs des photosynthétats produits sont donc corrélés,
mais il faut noter que la surface d’une silique, rapportée &
son nombre de grains, augmente quand celui-ci diminue et
cela d'autant plus vite, en valeur relative, que le nombre de
grains est faible. On trouve en effet S/NG = 0,008 + 0,50
/NG.

L'analyse de la croissance pondérale en fonction du
rayonnement intercepté nous permettra de faire la part
entre les variations de croissance liées aux variations du
nombre de grains par I'intermédiaire de celle de la surface
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photosynthétique et les éventuelles régulations « source-
puits » pouvant se manifester par exemple dans les situa-
tions ot le fonctionnement photosynthétique est limité
par la possibilité d’accumulation dans les graines des photo-
synthétats produits.

b) dans un second temps, nous étudierons les régles de ré-
partition de la matiére séche synthétisée par la silique entre
ses parois et ses grains. La encore, le nombre de grains con-
tenus par la silique est susceptible de modifier la réparti-
tion comme SCOTT et al (1973) ont pu le montrer en ce
qui concerne les composés azotés.

Pour procéder aux analyses de la croissance en
fonction du rayonnement intercepté, nous avons été amené
a émettre un certain nombre d’hypothéses.

Le rayonnement intercepté sera estimé par le pro-
duit de la surface de la silique par le rayonnement incident.
On peut s'attendre & avoir une relation entre matiére séche
produite et rayonnement intercepté si :

. le taux d’assimilation nette des siliques est constant. Cela
suppose que les conditions généraies de la croissance sont
favorables, en particulier qu’il n'y a ni stress hydrique, ni
stress azoté. Cela est vérifié pour le dispositif P |, mais
non pour DEF 2. En effet, |'étude des bilans hydrigues au
printemps 1982 3 GRIGNON laisse supposer que les peu-
plements de colza observés n’évapotranspiraient pas au
maximum (ETM). La fig. 25 présente |’évolution du rap-
port ETR/ETM, calculé en fonction du temps pour les
trois générations de siliques étudiées (les modalités du
calcul des bilans hydrigues sont présentées en Annexe b).

- 36 -

Cela ne nous a pas géné pour étudier I'évolution du taux
de croissance relatif en matiére séche en situation défoliée
ou non présenté a la fig. 16, puisque nous ne cherchions
pas & rendre compte de ses variations en fonction de fac-
teurs de croissance. En revanche, maintenant, étant donné
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FIGURE 25 - EVOLUTION DU RAPPORT ETR/ETM AVEC LA SOMME DE DEGRES-JOURS
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que |'on veut mettre en rapport croissance et rayonne-
ment intercepté, il faut tenir compte de cette sécheresse
relative ; nous verrons plus loin ses répercussions.

. les siliques qui sont suivies, sont situées en position api-
cale dans le couvert végétal, afin que I’on puisse assimiler
le rayonnement incident climatique et le rayonnement
régnant au niveau de la silique. Cette position dans le cou-
vert permet la quantification du rayonnement interceptsé,
mais le probléme du niveau du rayonnement saturant,
c’est-a-dire au-deld duquel la production de photosyn-
thétats n’est pas augmentée, se pose. En effet, il est pro-
bable qu’aux heures de rayonnement maximal, ces sili-
ques ¢ en plein soleil » recoivent un rayonnement supé-
rieur au rayonnement saturant, D’aprés CHOMEL (1981),
la valeur du rayonnement visible saturant pour une sili-
que de colza de printemps, est de |'ordre de 260 w.m™,
Travaillant sur des périodes de plusieurs jours et ne dis-
Pposant pas d'enregistrements journaliers des varjations du
rayonnement incident, nous nous sommes contenté de
cumuler les, rayonnements interceptés sans faire de cor-
rections liées aux moments de la journée o1 le rayonne-
ment incident est supérieur au rayonnement saturant.
De ce fait, les valeurs de rayonnement intercepté que nous

avons prises en compte sont légérement surestimées par
fapport aux valeurs de rayonnement intercepté effective-
ment utiles & la photosynthése. Ce biais, au demeurant
faible, reste du méme ordre de grandeur dans toutes les
situations.

La surface de silique considérée dans fe calcul du
rayonnement intercepté est la surface maximale atteinte
en fin de croissance. En fait, on a un épaississement des
parois qui entraine une augmentation de la surface des si-
liques, malgré la stabilité de la longueur. Nous reviendrons
en conclusion sur les conséquences du choix de la surface
finale de la silique.

- VARIATIONS DE LA CROISSANCE GLOBALE DE LA
SILIQUE

a) Variation de la croissance des siliques en fonction de leur
age :
La fig. 26 présente I'évolution de la matiére séche

des siliques observée dans les essais P | et DEF 2.
— Pour les siliques de I'essaj P I, la variation de I’ge des
siliques est assurée par celle de leur « date de naissan-

F'y
usr; 4 FIGURE 26 ~ EVOLUTION DE LA MATIERE SECHE TOTALE DES
$ilique SILIQUES EN FONCTION DE LA SOMME DE DEGRES~JOURS
(=g} DEPUIS LE DEBUT DE L'‘AUTOTROPHIE
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Fonction logistique : ¥y = a/(1+be-cx)
PARAMETRES .
a b c 2
per 2 (3) | 100 3,26 4,6 x 1072 0,76
per 2 (2] 155 5,00 5,7 x 10> | 0,77
per. 2. (1 ] 180 3,60 4,9 x 107> 0,9
PI 300 13,05 8,3 x 107 0,97

TABLEAU 3 - Paramétres des ajustements d une
fonction logistique de la croissance en matiére
séche avec la somme de degrés-jours depuis le
début de l'autotrophie

ce », la récolte ayant été effectuée pour toutes les sili-
ques a une méme date (25/06).

Nous n’avons considéré que les siliques qui présen-
taient un nombre de grains élevé (20,6 en moyenne),
Ieffectif des autres étant trop faible.

— Pour les siliques de DEF 2, ia variabilité de I'dge des
siliques est assurée simultanément par celle de leur date
de naissance (3 dates : 23 et 29/04, 24/05) et celle des
dates de récolte (24/05,01, 11 et 24/08). La population
totale de ces siliques a été stratifiée en trois groupes :

. Groupe 1 : Nombre de grains élevé (19,8 en moyen.)

. Groupe 2 : Nombre de grains moyen (13,56 en moyen.)

. Groupe 3 : Nombre de grains faible (5,3 en moyen.)
Les siliques de I'essai P | sont comparables, quant a

|8lér nombre de grains, & celles du Groupe 1 de l'essai

DEF 2.

Dans chaque cas de figure, I’évolution de la matiére
sache de la silique avec I'dge prend une allure sigmoide,
ce qui a fait retenir un ajustement a des fonctions logisti-
ques. Les paramétres de ces ajustements ainsi que leur qua-
lité, appréciée par le coefficient de détermination r? sont
représentés dans le tab. 3. Le paramétre (a) est évalué a
partir de la fig. 26, les autres (b et c) sont calculés.

A partir de chacun des ajustements logistiques, nous
avons calculé V'évolution des vitesses de croissance en ma-
tiere séche (dMS/dt, le temps étant exprimé en degrés-

dns/d (d.3.)
(my/100 d.j.)
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(pispositifs DEF 2, P I)

jours). Nous avons procédé en dérivant \’équation de la
fonction logistique.

y =a/(1 + be €Xy
dy/dx = abee®*/(1 + be™X)?

L’évolution de cette vitesse en fonction des sommes
de températures est présentée a la fig. 27. On retrouve, sur
cette figure, la différence de vitesse de croissance entre les
deux essais, ainsi que |'effet Jié au nombre de grains : les
siliques n"ayant que 5,3 grains (Groupe 3 de DEF 2) ont des
vitesses toujours inférieures. En revanche, les Groupes 2 et
1 (13,6 et 19,8 grains) présentent des vitesses identigues
tout au long de la période de croissance : les différences de
matiére séche finale entre ces deux groupes ne provien-
nent que de |'écart qui existait au début de la phase d’au-
totrophie et qui résulte des conditions ayant régné pendant
I'hétérotrophie.

En ce qui concerne la différence entre les deux
essais, nous avons tenté de vérifier la plausibilité de V'effet
sécheresse dans |'essai DEF 2, en considérant I'évolution des
rapports calculés entre les évapotranspirations réelle et po-
tentielle. Nous avons considéré que I'ETP était une approxi-
mation satisfaisante de I'ETM jusqu‘a la fin du mois de
juin. Au-del3, le début du déssdchement du couvert végétal
nous interdit de faire cette hypothése : ne disposant pas
d’‘estimation de coefficients pour évaluer 'ETM en fin de
cycle, nous n‘avons pas poursuivi le calcul au-dela de 600
degrés-jours aprés le début de I'autotrophie. La fig. 28 pré-
sente les évolutions du rapport ETR/ETP pour les trois
groupes de siliques de \'essai DEF 2 : elles sont légérement
différentes les unes des autres, car nous n‘avons pas utilisé
exactement les mémes proportions des trois générations
de siliques pour constituer les trois groupes de nombre de
grains.
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FIGURE 2B ~ EVOLUTION DU RAPPORT ETR/ETM AVEC LA SOMME DE DEGRES-JOURS DEPJLS LE
DEBUT DE_L'AUTOTROPHIE (Dispositifs DEF 2 et P I)
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EVOLUTION DE LA VITESSE DE CROISSANCE CORRIGEE PAR LE FACTEUR

SECHERESSE AVEC LA SOMME DE DEGRES-JOURS DEPUIS LE DEBUT DE

L'AUTOTROPHIE (Dispositifs DEF 2 et P I)

Appliquant le principe de la relation :

MS =a . ETR
ETM

+b (ROBELIN, 1962)

nous avons corrigé les valeurs des vitesses de croissance de
la fig. 27, en considérant que pendant une période de temps
donnée, la vitesse moyenne observée était équivalente au

produit

— de la vitesse théorique en situation d'alimentation hy-

drique non limitante, par

— un indice de stress hydrique durant cette période que
nous avons pris égal au rapport calculé ETR/ETP.

HS?/5ilique

LE DEBUT DE L'AUTOTROPHIE

250 9

(mg) FIGURE 30 - EVOLUTION DE LA MATIERE SECHE TOTALE D'UNE SILIQUE
EN_FONCTION DU RAYONNEMENT GLOBAL QU'ELLE A INTERCEPTE DEPUIS

(3 niveaux de nombre da grains en DEF 2, 1 en P 1)
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La fig. 29 présente I’évolution des v..
croissance corrigées par le facteur sécheresse de chaque
groupe de siliques de I'essai DEF 2, ainsi que les vitesses
observées dans |'essai P | pour la période de temps ou la
comparaison entre les deux essais est possible.

On peut observer un rapprochement significatif
des niveaux de vitesse de croissance observés dans les deux
essais sur les siliques & nombre de grains élevé.

Il apparait donc qu’a nombre de grains équivalent
—en l'occurence 19 & 20— I'age d'une silique permet de
rendre compte de son poids. Par contre, le nombre de grains
contenus par la silique intervient, notamment quand il est
trés faible, pour moduler la vitesse de croissance.

b) Variation de la croissance des siliques en fonction du
rayonnement intercepté

Nous avons représenté a la fig. 30, la relation entre
la matiére séche totale des siliques et le rayonnement global
intercepté, La matiére séche suit une fonction croissante
du rayonnement intercepté, mais on n’observe pas d’allure
en S comme c'était le cas de I"évolution de la matiére sdche
en fonction de la somme de températures. Pour cette
raison, nous avons choisi d‘ajuster les observations 3 une
fonction de Gompertz

y = a.exp (-betX)

Le schéma ci-dessous présente I'allure de cette fonction
qui prend bien en compte I'infléchissement des valeurs
de y pour les fortes valeurs de x. Les valeurs de a qui ont
été considérées dans ces ajustements sont les mémes que
celles qui avaient été prises pour les ajustements logisti-
ques,

Y4

y=ue_

0 X

Le tab. 4 donne les paramétres des ajustements ainsi
que leur qualité.

a1 b c rZ

PI 300 2,89 0,020 0,98
DEF 2 Groupe 1 180 1,47 0,013 0,96
DEF 2 Groupe 2 155 1,63 0,017 0,67
DEF 2 ' Groupe 3 100 1,43 0,022 0,78

TABLEAU 4 - Paramétres des ajustements a une fonction de
Gompertz de la croissance en matiére séche avec le rayon-
nement intercepté depuis le début de I'autotrophie.

(1) fixé & priori
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Les ajustements réalisés en fonction du rayonne-
ment intercepté (fig. 30) sont nettement plus proches les
uns des autres, pour les siliques de I'essai DEF 2, que ceux
réalisés en fonction des sommes de températures (fig. 26).

En dérivant les ajustements de GOMPERTZ, on ob-
tient le niveau d’efficience du rayonnement intercepté en
terme de matiére séche produite.

(1)y = aebe™

y =
(2) dy/dx = abceCXgbe®*

dy/dx = Efficience du rayonnement

Matiére seche : x = Rayonnement intercepté

Compte tenu de (1), on peut exprimer dy/dx en
fonction de y, c’est-3-dire en fonction de la matiére séche
produite. On trouve :

dy/dx = c.y.Lnl{a/y)

En appliquant, dans chaque cas de figure, la relation
entre la matiére séche et la somme de températures, nous
avons obtenu I'évolution théorique avec le temps (calculée
4 partir des ajustements) de |'efficience du rayonnement
global intercepté.

La fig. 31 présente ces évolutions pour chaque ca-
tégorie de silique considérée. On constate que les niveaux
d’efficience atteints dans I’essai DEF 2 sont, 3 tout moment
de I'autotrophie des siliques observées, équivalents quel que
soit leur nombre de grains. Cela signifie donc que la
croissance des siliques durant la période d'autotrophie est
directement liée au rayonnement intercepté, par un facteur
_Y'efficience— constant quel que soit le nombre de grains.
Dans la gamme des nombres de grains prospectée, on n'ob-
serve donc pas de phénoméne de régulation du fonctionne-
ment des « sources » photosynthétiques par |'intensité de
la demande exercée par les « puits ». Les différences de ma-
tiere séche finale des siliques & nombre de grains différents,
résultent donc uniquement des différences de leur surface
et de leur matiére séche en début de période d'autotrophie.
Ni la durée de la période d’autotrophie, ni I'efficience du
rayonnement intercepté n‘apparaissent modifiées par le
nombre de grains.

Par contre, on constate un effet lié & la localité :
les efficiences du rayonnement, observées dans |’essai P I,
sont nettement plus fortes que dans I‘essai DEF 2. Si I'on

4 Efficience du rayonnement
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FIGURE 31 — EVOLUTION DE L'EFFICIENCE DU RAYONNEMENT INTERCEPTE PAR LES
SILIQUES AVEC LA SOMME DE DEGRES-JOURS DEPUIS LE DEBUT DE
L'AUTOTROPHIE (Disposfitifs DEF 2 et P 1)

procéde a la correction par les rapports ETR/ETM de la
méme fagon que précédemment, on obtient les évolutions
des efficiences du rayonnement qui sont présentées a la
fig. 32.

On constate alors que, dans la gamme de sommes
de températures communes aux deux localités {au-dela de
300 degrés-jours), on trouve une évolution des efficiences
de chaque catégorie de silique tout & fait comparable,

L'efficience passe par un maximum de |‘ordre de
deux grammes de matiére séche par méga-joule de rayonne-
ment global intercepté vers 300 degrés-jours aprés le début
de l'autotrophie. Cette valeur est tout & fait compatible
avec les résultats obtenus par CHOMEL (1981) sur le colza
de printemps, qui mentionne que les « rendements lumi-
neux » des siliques sont comparables & ceux des feuilles
et qui mesure, pour ces derniéres, des rendements de 3,5
a 5,2 grammes de matiére séche par méga-joule de rayon-
nement photosynthétiquement actif, soit 1,8 & 2,6 gram-
mes de matiére séche par méga-joule de rayonnement
global. CHOMEL constate, par ailleurs, une diminution du
« rendement lumineux » avec l'dge de la silique, phéno-
meéne que nous retrouvons au-deld de 300 degrés-jours
depuis le début de Jautotrophie. En revanche, il semble
que lVefficience double en passant de 1 a 2 grammes de
matiére séche par méga-joule durant les 300 premiers
degrés-jours de |'autotrophie.

La valeur moyenne de l'efficience sur i'ensemble
de la période d’autotrophie est de |'ordre de 1,3 gramme
de matiére séche synthétisée par méga-joule de rayonne-
ment global intercepté.

¢) Conclusion

L'analyse comparée des évolutions de matiére séche
globale des siliques en fonction, soit du temps, soit du
rayonnement intercepté, nous a permis de montrer que
cette derniére variable apparaissait la plus pertinente pour
rendre compte de la variabilité des matiéres séches finales
de silique observées.

A lissue de la période d’hétérotrophie (les 300
premiers degrés-jours & partir de I'anthése), les siliques se
caractérisent par un nombre de grains et une surface, ces
deux paramétres étant étroitement liés. C'est cette surface
qui fixe la croissance ultérieure possible en déterminant fa
quantité totale de rayonnement susceptible d‘étre inter-
ceptée durant les 600 & 700 degrés-jours de la période
d’autotrophie. Il y a donc un arriére-effet important des
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FIGURE 32 - EVOLUTION DE L'EFFICIENCE DU RAYONMEMENT, CARRIGEE PAR LE FACTEUR
SECHERESSE, AVEC LA SOMME DE DEGRES-:OURS DEPUIS LE DEBUT DE
L'AUTOTROPMIE (Dispositifs DEF 2 et P I)
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FIGURE 33 - EVOLUTION DE LA MATIERE SECHE DES GRAINS D'UNE SILIQUE EN FONCTION

DE LA SOMME DE DEGRES-JOURS DEPUIS LE DEBUT DE L°'AUTOTROPHIE

(Dispositifs DEF 2 et P I)

conditions ayant régné pendant la période d’hétérotro-
phie sur la croissance postérieure des siliques.

Les variations d’efficience que nous venons de dé-
crire sont largement fonction des modalités d'estimation
de la surface de la silique. Nous avons signalé, au début de
ce chapitre, que nous avions considéré les surfaces finales
de silique. Or, nous savons que les surfaces réelles en cours
de croissance sont plus faibles que celles atteintes & la fin.
De ce fait, il est probable que |'augmentation présumée
d‘efficience constatée dans les 300 premiers degrés-jours
de l'autotrophie résulte, au moins en partie, d‘une sures-
timation de la surface interceptrice : ce ne serait pas |'effi-
cience qui augmenterait en passant de un & deux grammes
de matiére séche par méga-joule de rayonnement intercep-
té, mais ce serait le degré de surestimation de la surface
réelle, lié & notre mode de calcul, qui diminuerait,

Ainsi, on pourrait conclure 3 une efficience stable
durant les 300 premiers degrés-jours, de l'ordre de deux
grammes de matiére séche par méga-joule, si la surface
interceptrice par silique doublait au cours de cette méme
période consécutivement & I"épaississement des parois.
Ce n'est que par I'analyse de Ia croissance des parois que

nous pourrons confirmer, ou infirmer, cette hypothése.
Nous verrons plus loin ce qu'il en est.

Il est nécessaire de souligner un point important :
le rble majeur du paramétre climatique Rayonnement/
Température : la quantité de rayonnement susceptible
d’étre interceptée durant les 600 & 700 degrés-jours de la
phase d‘autotrophie est, d‘une part fonction de la surface
captrice, et d’'autre part fonction du rayonnement inci-
dent. Plus le rapport Rayonnement/Température sera
élevé, plus la quantité de rayonnement intercepté sera
grande,

- REGLES DE REPARTITION DE LA MATIERE SECHE
ENTRE LES PAROIS ET LES GRAINS DE LA SILIQUE

Les fig. 33 et 34 présentent, pour chaque catégorie
de siliques étudiée jusqu’a présent, I"évolution avec le temps
de la matiére séche allouée aux grains et allouée aux parois
de la silique. On constate que la croissance des deux parties
de la silique —parois et grains— n’est pas simuitanée. En
effet, au vu des siliques observées dans I'essai DEF 2, la
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FIGURE 34 — EVOLUTION DE LA MATIERE SECHE DES PAROIS D'UNE SILIQUE EN FONCTION
DE LA SOMME DE DEGRES~JOURS DEPUIS LE DEBUT DE L'AUTOTROPHIE
(Dispositifs DEF 2 et P I)
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Ordres de grandeur des vitesses
de croissance durant lLa gériode

TABLEAU 5 - Vitesses de croissance des parois et des

d'autotrophie (mg.10 d.j.)
0 3 300 d.j. 300 a 700 d.j-
Parois Grains Parois Grains gm,.”s d'une silique
pispositif P I (200 20 20 30 de la période d
Dispositif DEF 2 20 10 0 20

durant la 1ére et la 2éme moitié
autotrophie (Essais Pl et DEF 2).

Entre.parenthéses,
de croissance observé & 300 d.j.

croissance des parois se fait essentiellement dans les 300
premiers degrés-jours de {‘autotrophie : ensuite, elle est
quasiment nulle. En revanche, la croissance des grains
apparait trés faible dans ces 300 premiers degrés-jours
et ne devient importante qu'aprés. La situation semble
différente pour les siliques de I’essai P | 1 les parois conti-
nuent 2 grossir aprés 300 degrés-jours, en méme temps
que. les grains. Par ailleurs, bien qu’il soit difficile d’appré-
cier la croissance des grains au début de I'autaotrophie faute
d‘observations, on peut souligner gue celle-ci doit étre
active en début d'autotrophie, puisque ces grains pésent
environ 70 mg a 300 degrés-jours contre seulement 20 3
30 3 GRIGNON. Le tab. 5 résume ces observations : nous
avons indiqué des ordres de grandeur des vitesses de crois-
sance (mg pour 100 degrés-jours), lus sur les fig. 33 et 34
pour les siliques du dispositif Pl, et celles du Groupe 1’
‘(nombre de grains élevés) du dispositif DEF 2. La comparai-
son des vitesses de croissance observées permet d'émettre
I'hypothése que les deux compartiments de la silique ne
sont pas équivalents quant a I’affectation de la matiére
séche totale produite par la silique.

vitesse moyenne jugée d'aprés 1'état

Durant environ les 300 premiers degrés-jours, on
constate que, malgré des vitesses de croissance globales

- différentes entre les deux essais, la croissance des parois

reste équivalente dans les deux situations. Le défaut de
croissance globale enregistré en DEF 2, ne se répercute
que sur la croissance des grains. Les photosynthétats
semblent donc demeurer de fagon prioritaire dans les
parois de la silique. On peut faire ’hypothése que durant
cette période, ce n‘est que lorsque la demande de crois-
sance exercée par les parois de la silique est satisfaite,
qu‘une partie des assimilats est allouée aux grains.

Aprés ces 300 premiers dégrés-jours, la situation
s'inverse : on constate alors que le défaut de croissance
globale de la silique se répercute de fagon trés importante
sur la croissance des parois de la silique, celle-ci devenant
nulle. Tous les photosynthétats sont alloués a la croissan-
ce des grains. Quand la quantité globale de photosynthé-
tats produits est grande, comme c’est le cas en P |, la crois-
sance des parois se poursuit. On peut donc faire I'hypo-
thase inverse de la précédente : apreés environ 300 degrés-
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FIGURE 35 = EVOLUTION DU RAPPORT MATIERE SECHE/LONGUEUR DES PAROIS D'UNE
SILIQUE EN FONCTION DE LA SOMME DE DEGRES-JOURS DEPUIS LE DEBUT
DE L'AUTOTROPHIE (Dispositifs DEF 2 et P 1)
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jours depuis le début de |'autotrophie, les grains apparais-
sent prioritaires quant A I'affectation de la matiére séche
produite par [a silique. Lorsque leur demande de crois-
sance est satisfaite, une partie des assimilats demeure
dans les parois.

Ces résultats impliquent la notion de demande
de croissance exercée par les organes. Elle s’exprime par
la vitesse maximale de croissance du puits considéré et
dépend, en dernier ressort, de la température et de la tajlle
du puits (FLEURY, 1984). Lorsque la fourniture d’assi-
milats au puits n‘est pas limitante, nous considérerons qué

celui-ci voit sa demande statisfaite. En revanche, si cette '

fourniture est limitante, la vitesse de croissance observée
sera plus faible et la demande non satisfaite.

Si les hypothéses, que nous avons &mises précé-

demment, sont valides, on doit observer : .

. une demande du « puits paroi » satisfaite. dans toutes
les situations dans les 300 premiers degrés-jours de 1'au-
totrophie. En effet, nous avons constaté une croissance
des grains variable, mais toujours présente. Cela doit signi-
fier que la demande des parois est satisfaite si le caractére
prioritaire de ces parois est vérifié. .

Par ailleurs, rapportée au puits-unité, cette demande
doit étre équivalente dans toutes les situations.

- une demande du « puits grains » satisfaite au-dela de 300
degrés-jours en P |, puisque les parois, considérées comme
non prioritaires, continuent de croitre. Les vitesses de
croissance des grains observées en DEF 2 seront considé-
rées comme inférieures ou égales 3 la demande poten-
tielle, puisque nous avons vu qu‘aucune matiére séche
n‘était affectée aux parois au-deld de 300 degrés-jours.

Les vitesses de croissance observées, rapportées au
puits-unité, devront donc &tre plus faibles dans l'essai

DEF 2 que dans 'essai P I.

Cette analyse suppose que soit précisée la taille
du puits. Pour les grains, I'effectif semble une bonne appro-
che. Pour les parois, la taille est moins facile a définir. Nous
avons considéré la longueur comme indicateur de la taille
du puits-parois. En effet, comme le nombre de grains, cette
variable est fixée dés le début de la période d’autotrophie.

L'objectif consiste donc a analyser en fonction du
temps et pour chaque situation, |‘évolution d’une part, de
la matiére séche de parois par unité de longueur, et d‘autre
part, de la matiére séche de grain par grain, soit I'évolution
du poids moyen d’un grain.

& NSG/NG (=pP1G)
9 (my)

C'est ce qui est représents 2 la fig. 35 pour les pa-
rois, et & la fig. 36 pour les grains.

En ce qui.concerne les parois, on constate que dans
les 300 premiers degrés-jours, les croissances observées en
DEF 2 sont comparables quel que soit le nombre de grains,
de l'ordre de 3,4 mg/cm tous les 100 degrés-jours. |I
convient de noter que cette valeur est du méme ordre de
grandeur que celle constatée en P | au-deld de 300 degrés-
jours (3,4 contre 3,2 mg.cm-1.10- d.j.) et que celle qui a
dd s’y manifester durant les 300 premiers degrés-jours,
compte tenu de i‘état de croissance observé 3 300 degrés-
jours.

3,2 a 34 mg.cm1.10-2d,j. semble donc une esti-
mation plausible de la vitesse de croissance limite des pa-
rois des siliques.

Pour les grains, dont la croissance est observée
au-delad de 300 degrés-jours, on constate relativement aux
parois, une variabilité plus importante des vitesses de crois-
sance individuelles. Le tab. 6 donne, pour chaque catégo-
rie de silique, les paramétres et |a qualité des ajustements
linéaires effectués entre poids d‘un grain et somme de
températures, pour des valeurs de cette somme comprises
entre 300 et 600 degrés-jours.

Les vitesses de croissance varient de 1315 mg
grain/100 degrés-jours. On retrouve bien ce que l'on at-
tendait, & savoir des vitesses de croissance en général infé-
rieures en DEF 2. Seuls les grains des siliques du Grou-
pe 3 de DEF 2 atteignent une vitesse de croissance compa-
rable & celle de P I. Cette valeur comrune (1,5 g par grain
pour 100 degrés-jours) peut étre considérée comme la vi-
tesse limite de croissance des grains. En effet, avec celle-ci,
on a stockage d‘assimilats dans les parois en P |, entraf-

AJUSTEMENT l‘z
P I(20,5g) Pig = 1.5 x 107%d.5. - 1,0 0,98
16

DEF 2, Groupe 1 Pag = 1.0 x 107%d.1. - 1,0 0,92
(19,8 g;
DEF 2, Groupe 2 Pag = 103 x 107205, - 2,1 0,90
(13,5 g)
DEF 2, Groupe 3 Pig = 1.5 x 107%.5. - 1,2 0,85
5,3 q) -

,3 g,

P; = Poids d'un grain en mg

TABLEAU 6 - Paramétres des ajustements lindaires de fa crolssance
d'un graln avec la somme de degrés-fours durant la 2éme moltié
de l'autotrophle (Essais P 1 et DEF 2).

Légende :
cf. Fig. 26

Début
autotrophie

500 600

FIGURE 36 - EVOLUTION DU POIDS D'UN GRAIN EN FONCTION DE LA SOMME DE DEGRES~JOURS

DEPULS LE DEBUT DE L'AUTOTROPHIE (Dispositifs DEF 2 et P I)
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nant leur croissance, alors qu'en DEF 2, pour cette vites-
se, la croissance des parois est nulle.

Il est probable qu’une légére augmentation de la croissance
globale de la silique en DEF 2 aurait entralné un maintien
de la croissance des parois, pour les siliques du Groupe 3.

L'analyse des vitesses de croissance des parois et
des grains confirme donc les hypothéses d’affectation prio-
ritaire des assimilats dans un premier temps, aux parois,
dans un second, aux grains.

. CONCLUSION

Nous avons vu, dans un premier temps, que la crois-
sance d’une silique durant la période d'autotrophie dépen-
dait d’une part du rayonnement que sa surface lui permet-
tait d‘intercepter et, d’autre part, de V'efficience de ce
rayonnement variable selon les conditions générales de la
croissance. Nous avons pu apprécier notamment les effets
d’un stress hydrique. Au niveau de cette croissance globale,
nous n'avons observé aucun effet direct du nombre de
grains contenu autrement que par Vintermédiaire de la
surface de la silique, qui dépend du nombre de grains.

Dans un second temps, nous avons étudié les régles
de répartition des assimilats entre la paroi et les grains.
Nous avons constaté, d’une part, que les régles se modi-
fialent au cours de l'autotrophie : dans les 300 premiers de-
grés-jours, les parois apparaissent prioritaires, ultérieure-
ment ce sont les grains. Nous avons défini, par ailleurs, des
vitesses maximales de croissance pour chaque partie consti-
tutive de la silique. Contrairement & ce que nous avons dit
pour la croissance glabale, le nombre de grains est, ici, sus-
ceptible de moduler la répartition des photosynthétats en-
tre parois et grains. En effet, nous avons vu, 4 propos des
siliques de DEF 2, que la vitesse de croissance individuelle
des grains était d'autant plus forte que le nombre de grains
est faible. Cela se comprend aisément : moins le nombre
de grains est important, plus on a de chances de saturer
les capacités de remplissage de ces grains et donc de parve-
nir & une accumulation des photosynthétats dans les parois
des siliques. On retrouve, ici pour le carbone, ce que

SCOTT et al, et TAYO mentionnent en 1973 & propos des .

composés azotés.

La considération des valeurs maximales de croissan-
ce des parois et des grains permet d‘aboutir a la notion de
vitesse maximale de la croissance de la silique, correspon-
dant 3 la saturation simultanée des capacités de stockage
dans les grains et les parois. Ces vitesses sont :

. pour les grains : 1,5 mg/grain/10%d.j.
. pour les parois : 3,4 mg/cm/10d.j.

Pour une silique de longueur L et ayant N grains,
la vitesse maximale de croissance est donc :

V=34L+ 15N (en mg.102dj.),
ce qui devient, compte tenu de la relation entre nombre de
grains et longueur de la silique :

V=2N+89.2

Cette vitesse de croissance maximale correspond ala
demande de croissance de la silique.

La croissance réelle de cette silique s’obtient par :

C=§&.S.R
ol & est V'efficience du rayonnement intercepté, S la surfa-
ce de la silique interceptrice et R le rayonnement incident
au niveau de celle-ci, cumulé sur 100 degrés-jours. Nous
avons vu qu‘en situation de croissance non limitante, I'effi-
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cience était en moyenne de 1,3 mg/KJ sur la période d’au-
totrophie. Compte tenu de cette valeur et de la relation
entre nombre de grains et surface, on peut écrire :

Cc=1,3(0,008 N + 0,6)R
C=(0,0N + 0,8)R

Une croissance en conditions non limitantes (eau,
azote, rayonnement...) implique qu’a tout moment, on
ait : '

V<C,soit:(0,JON+08)R=2N+ 9,2
ce qui, sur le plan du rayonnement, implique gue :

2N +9,2

> L T2t
R= 0,10N +0,8

La figure suivante représente cette hyperbole.

1‘ Rayonnement (KJ.cm-ZJD-Z.d.j.)

20
.n”—-’
-
15 4 ’,r
P
”
7~

4
10 4
5

Nombre de grains/siliaue

0 —

5 10 15 2C 25

On constate que la gamme des rayonnements limi-
tants peut varier de 11,5 & 20 Kj.cm-2.102d.j., mais que
dans une gamme de nombres de grains « normale », (b &
22 grains), le rayonnement limite est compris entre 15 et
18 KJ.em™2.102d .

CHOMEL (1981) enregistre que le rayonnement
saturant pour une silique de colza de printemps, c'est-a-
dire au-deld duquel la photosynthése nette n'est plus aug-
mentée et qui a donc la méme signification que notre
rayonnement non limitant de la croissance est de I'ordre de
1000 3 1200 gmol.m2 s de rayonnement visible.

Pour une température moyenne de 16°C, et une
photopériode de seize heures (conditions normales pour la
fin juin-début juillet, épogque ou se déroule la période d’au-
totrophie des siliques), 15 et 18 KJ.cm™ .102d j. de rayon-
nement global correspondent respectivement a 960 et 11565
umol.m2 s de rayonnement visible (1). On retrouve donc
tout a fait des valeurs de rayonnement non limitant de la
croissance équivalentes & celles mesurées directement au
niveau de la silique, ce qui conforte la validité des ordres de
grandeur des vitesses de croissance maximale des grains et
des parois.

(1) 1 mol = 1 Einstein = 6,02 x 10*> quanta
1J=4,6 E(MILTHORPE et MOORBY, 1979)



CONCLUSION DE LA PREMIERE PARTIE

A partir de la bibliographie, nous avions
construit un modéle hypothétique de fonctionne-
ment de /a silique, qui prévoyait la succession dans
le temps de deux phases :

~ La premiére ou Ia silique adoptait un comporte-
ment « hétérotrophe ». Sa croissance et son
nombre de grains dépendaient du flux d‘assimi-
lats lui parvenant, celui-ci étant fonction directe
de la photosynthése assurée par le feuillage de /a
plante, et de /a diversion de métabolites vers les
autres puits utilisateurs,

. La seconde, ou Ia silique avait un comportement
€ autotrophe » et qui succédait & I'hétérotrophie.
Durant cette période, cétait Iz photosynthése
Propre de la silique qui assurait sa croissance et

celle de ses grains.

Les expérimentations qui ont été menédes
ont permis de vérifier et de compléter ce modéle.

Nous avons effectivement constaté que [a
croissance et le développement pendant la période
d‘allongement de Ia silique (qui dure environ 300
degrés-jours) se trouvaient sous /2 dépendance des
feuilles de la plante et du rayonnement incident.
Ce sont les caractéristiques de [a photosynthése
foliaire qui rendent compte de Ja variabilité des
longueurs et nombre de grains observes.

Puis, les 300 premiers degrés-fours passés,
le comportement essentiellement autotrophe est
bien ressorti. La croissance des parois et des grains
dépend de /a photosynthése propre de la silique.
Nous avons complété le modéle hypothétique ini-
tial en découpant cette phase d‘autotrophie en
deux sous-périodes : Ia premiére, elle aussi d’une
durée d‘environ 300 degrés-jours, caractérisée par
la priorité donnée & /a croissance des parois de la
silique ; la seconde, de 300 degrés-jours, o les
grains apparaissent prioritaires.

Le concept de priorité donné a la croissan-
ce dun compartiment de la silique & un certain
moment, nous a amené & définir les croissances po-
tentielles de chaque compartiment, Cette ¢ deman-
de » en croissance de chaque organe, paroi ou
grain, rapportée 4 I'unité de taille de | ‘organe consi-
déré, a été quantifide et les valeurs trouvées appa-
raissent tout 3 fait compatibles avec les valeurs de
rayonnement saturant mesurées directement. De
plus, une vitesse de croissance maximale de 1 A mg
par 100 degrés-jours pour un grain, permet d‘s-
pérer, compte tenu de la durée de croissance ob-
servée des grains (600 & 700 degrés-jours) des poids
de grain maxima de Il'ordre de 10 mg, ordre de
grandeur.que I’on retrouve comme borne supérieu-
re du poids d‘un grain dans un lot de semences
(LE SAOUT, 1982).
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_ Compte tenu du fait que nous avons con-
sidéré, tout au long de Ia croissance, la surface
finale de la silique comme mesure valable de la
surface d‘interception du rayonnement, nous
avons abouti § :

— une efficience moyenne du rayonnement in-
tercepté de 1,3 g de matiére séche par méga-
joule,

— une efficience croissante de 1 & 2 g de ma-
tiére séche par mégajoule au cours des 300
premiers degrés-jours de /'auto trophie,

— une efficience diminuant progressivement &
partir de 300 degrés-jours depuis le début de
l'autotrophie et s‘annulant vers 600 a. 700
degrés-jours.

La connaissance des modalités de croissan-
ce des parois permet de revenir sur ces valeurs.
Nous avons constaté une vitesse de croissance de
l'ordre de 3,2 a 34 mg de matiére séche X cmt
x 10°* degrés-jours durant les 300 premiers degrés-
jours et un poids au début de l‘autotrophie de
l'ordre de 3,5 mg.cm-' . Entre 0 et 300 degrés-jours
durant |‘autotrophie, le poids des parois est donc
sensiblement multiplié par 4. Si I'on fait I'hypo-
thése de la stabilité de la masse volumique des
parois, cette augmentation pondérale traduit une
évolution du volume des parois dans le méme
rapport, évolution consécutive & un épaississe-
ment (nous avons vérifié que la longueur était
stable durant I'autotrophie).

En assimilant Ia silique & un cylindre régu-
lier, conformément au schéma ci-dessous, et en
considérant que |dpaississement se faisait unique-

)__

Rayon inteane

s
1

s

e® Rayon extenne

ment par l'augmentation du rayon externe, nous
avons pu calculer que le fait de multiplier fe volu-
me des parois par 4 au cours des 300 premiers de-
grés-jours de |‘autotrophie aboutissait & augmenter
la surface initiale de 50 & 100 %, selon les hypothé-
ses faites sur la valeur du rayon interne. Avoir con-
sidéré, tout au long de /a période dauto trophie, la
surface finale de Ia silique a done entrafné, durant
les 300 premiers degrés jours une surestimation de
cette surface d‘autant plus forte que l'on se situait
au début de la période.



Il en a donc résulté une sous-estimation de
J'efficience du rayonnement. Les schémas ci-de-
sous résument ces remarques.

Efficience apparente du rayonnement
(g/MJ) (calculée avec surface finale)
2 4 o~
”~ ~
/;’ N
y AN
+ L7 \
\
\
\
——d.j.
300 600
Efficience réelle (g/MJ)
(doublement de la surface entre 0 et 300 d.j.)
2 ——————= ~
N
N
AN
1 N\
N\
\
\
300 600" °-3-
T Début
autotrophie

L ‘augmentation de V'efficience apparente ne
serait ainsi qu‘un artefact dd aux modalités d’esti-
mation des surfaces interceptrices.

En revanche, la baisse d’efficience, constatée
au-deld de 300 degrés-jours peut s’interpréter com-
me un signe de vieillissement des siliques, mais
peut aussi résulter du métabolisme des grains. En
effet, c’est durant cette période que la synthése
d’huile et de protéines devient importante (VUL-
LIOUD, 1972) ; or, ces deux réactions sont coi-
teuses sur le plan énergétique (PENNING de
VRIES, cité par BLANCHET et al, 1982) et sont
susceptibles de faire diminuer l'efficience du rayon-
nement intercepté quand on 'exprime en poids
de matiére séche produite par unité de rayonne-
ment intercepte.

Dés le début de l‘autotrophie, les siliques
apparaissent donc comme des organes photosyn-
thétiques totalement opérationnels. En conséquen-
ce il est probable que, durant la période dite d’hé-
térotrophie, une partie de la croissance des siliques
résulte déja de sa propre photosynthése. 1 serait
en effet étonnant que ‘acquisition de la capacité
photosynthétique se fasse instantanément quand /a
silique a atteint I'dge de 300 degrés-jours.

Nous avons tenté de quantifier la part ma-
ximale de la croissance effectuée durant les 300
premiers degrés-jours pouvant provenir de la pho-
tosynthése de la silique. )

Ainsi une silique ayant vingt grains atteint
sa longueur finale a l'age de 300 degrés-jours
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(L = 5,9 cm) et sa surface maximale vers 600 de-
grés-jours (S = 2,2 cm? ). L’%évolution de la surface
interceptrice au cours des 300 premiers degrés-
jours découle dune part de [l‘allongement, et
d‘autre part de |‘augmentation de diamétre, cette
derniére variable pouvant doubler entre 300 et
600 degrés-jours.

‘ En admettant des évolutions linéaires avec
Jes sommes de dégrés-jours, et en négligeant les
ordonnées & l‘origine, nous avons !

L = 0,02d.,j. (encm)
S/L = 6,0.10** d.j. (en cm?.cm)

cette équation traduisant |"dpaississement des pa-
rois conduisant a une augmentation de la surface
interceptrice par unité de longueur (S/L). La sur-
face interceptrice correspond au produi L X S/L :
son évolution avec les sommes de degrés-jours est
donc :

S=1,2.10° (d.j.)* fen cm?®)

Afin d'évaluer la part maximale de la crois-
sance pouvant provenir de /a photosynthése de la
silique, nous avons pris -une valeur constante de
J'efficience du rayonnement global intercepte
égale &4 2 mg de matiére séche par kilo-joule.

Nous avons enfin considéré un rayonnement
global (R) constant de 0,1 KJ.cm*.d.j.}, correspon-
dant & une valeur maximale que {’'on puisse rencon-
trer & cette époque de l'année :

R=0,14dj. (KJ

La production de matiére séche due a la
photosynthése (MSp) durant une période de temps
élémentaire d(d.j.) est :

dMSp = (E.S.dR.) d (d.j.)

1

=[2.12.10% .01 (d.j.)*1d (d.j.}) (mg)
- 24.10° (dj.)* d(d].)

La matiére séche accumulée & 300 degrés-
jours, issue de la photosynthése, sera :

300, .
MSp = 24.10° [ (dj.)? d(dj.)=22mg.
0

La matiére séche réelle, observée a 300 de-
grés-jours d’une silique de vingt grains, €st, dans
nos conditions, comprise entre 40 et 50 mg. La
proportion de matiére séche issue de la photosyn-
these de la silique est donc au maximum de l‘ordre
de 50 %.

Le méme calcul fait pour une silique de cinq
grains aboutit & un résultat de 40 %.

Cette estimation constitue fa limite supérieu-
re envisageable :@ en effet, elle suppose une
efficience maximale tout au long des 300 degrés-
jours, ce qui n'est certainement pas le cas. BID-
WELL (1979), en parlant des feuilles, fait remar-
quer que dans les premiers temps, | ‘énergie captée
sert & élaborer la « machinerie » structurale et en-
zymatique nécessaire 3 la synthése ultérieure de
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FIGURE 37 - PRESENTATION SCHEMATIQUE DU FONCTIONNEMENT D'UNE SILIQUE
biomasse. De ce fait, l'efficience telle que nous La fig. 37 récapitule, dans un schéma synthé-
l'avons définie (Matiére séche/Rayonnement) est tique les caractéristiques du fonctionnement d’une
certainement trés faible au début. silique. On y retrouvs les différentes périodes men-
L . tionnées précédemment, ainsi que les parameétres
_ Cela dit, l/’estpr obable que les 300 premiers du milieu ou de /a silique intervenant pour fixer les
degrés-jours de | ontogénése de la silique se carac- modalités de la croissance & chaque moment de
terisent non par une hétérotrophie absolue, mais I'ontogénie des siliques.
par une hétérotrophie relative dans le sens ot c’est
ce comportement qui demeure prépondérant. On L'analyse des modalités de Ia croissance et
aurait ainsi I'évolution présentée dans le schéma du développement des siliques a permis de mettre
ci-dessous. l'accent sur I'importance du paramétre climatique
Conpor tement Rayonnement/Température. Celui-ci intervient de

facon prépondérante sur :

_______________ . La détermination du nombre de grains. Nous

—— fouces Photoumchetiaues - avons vu que sa valeur au début de la période
Sounces R d’hétérotrophie apparaissait déterminante au-
wrorroenze | La silique elle-name dessous d’un certain seuil, et y avons donné Ja

signification de vitesse de fourniture en assimilats.

. La croissance en période d‘autotrophie. La durée

i Temps (d.j-) de la croissance apparaissant peu variable dans les
situations étudiées, |%état de croissance final est
Anthise une fonction directe du rayonnement incident
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durant la période de croissance, et de ce fait du
rapport Rayonnement/Température.

Les conditions climatiques les plus
favorables & la production du colza seront donc
celles caractérisées par des rapports Ra yonnement/

Température élevés, la température restant dans
une gamme ne limitant pas le fonctionnement des
plantes. Ce sont donc plutét les printemps et dé-
buts d’été frais, mais ensoleillés, qui seront les plus
favorables. On rejoint, ici, les constatations empi-
riques faites par les praticiens.
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DEUXIEME PARTIE

LE PASSAGE A L’ECHELLE DU PEUPLEMENT

L’objectif de cette deuxidme partie est d’élaborer
un ensemble de lois de fonctionnement de la population
des siliques présentes dans un peuplement végétal & partir
de la floraison, en utilisant les régles de fonctionnement
d’une silique, mises en évidence dans la premiére partie.

Cet ensemble de lois, & I'échelle du peuplement,
devra fournir un outil d’interprétation des résuitats obtenus
dans les parcelles ot I'on veut formuler un diagnostic. Cela
a pour conséquence immeédiate, une exigence de simplicité
des observations nécessaires 3 I'élaboration du diagnostic
si I'on veut que les modeéles proposés soient utilisables dans
la pratique.

Les variables étudiées au niveau de la silique sont :
son nombre de grains, sa longueur et sa croissance en ma-
tiére séche, en distinguant les parois et les grains. Pour une
population de siliques intervient un autre paramétre : la
proportion d’organes reproducteurs produisant une silique
ou avortant.

Nous présenterons donc successivement :

- Une étude expérimentale des variations d‘avortement de
siliques,

- Les modalités de transformation des lois de variation du
nombre de grains et de la croissance des siliques lorsque
I’on passe de la silique au peuplement.

Les principaux problémes que nous rencontrerons
sont de deux ordres :

1 — Nous avons vu précédemment que le rayonnement
intercepté par un organe donné était une variable dé-
terminante. Nous allons analyser comment il est possi-
ble de quantifier I'interception de rayonnement par
une population d’organes, situés de facon variée dans
le couvert végétal.

Pour répondre & cette question, nous utiliserons
les modéles d'interception du rayonnement découlant
de la loi de BEER (MONSI et SAEKI, 1956, cités par
SEBILLOTTE, 1979).

Les modalités du fonctionnement des siliques varient
tout au long de leur ontogénie : période d’hétérotro-
phie, puis d'autotrophie. Passer 3 une population de
siliques caractérisées par des « dates de naissance » dif-
férentes découlant de I'étalement de la floraison, de-
manderait d’établir une stratification de la population
totale selon ces dates. Mais cela supposerait d'une part
que les régles de la chronologie de floraison soient
connues et stables en fonction des conditions, et d‘au-
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tre part un lourd travail de dépouillement des échan-
tillons prélevés dans les parcelles, généralement irréa-
lisable dans la pratique.

Nous allons donc étre conduit & rechercher des pé-
riodes, les plus simples possible définir, qui soient indica-
trices, & |'échelle du peuplement, de I’hétérotrophie et de
l"autotrophie de la population de siliques.

Dans un premier chapitre, nous présenterons com-
ment nous avons résolu les problémes liés au changement
d’échelle. Puis, dans un second chapitre, nous aborderons
la construction proprement dite des modéles de fonction-
nement des siliques applicables aux peuplements.

I — RESOLUTION DES PROBLEMES LIES AU CHAN-
GEMENT D'ECHELLE

1 — Les problémes relatifs & Ia phase d'hétérotrophie
a - Définition de la période représentative de I’'hétérotrophie

La phase que I'on retiendra comme indicatrice de
I'hétérotrophie du peuplement doit obéir 3 certains critéres.

Critére 0 : La définition doit &tre telle que la détermina-
tion de la phase d‘un peuplement donné soit
simple.

Critdre 1 : Au sein de la population des organes reproduc-
teurs, on doit avoir une majorité hétérotrophe,
tout en ayant un minimum d’organes autro-
trophes.

Critére 2 : Le calcul de la quantité d‘assimilats photosyn-
thétisés par les feuilles doit étre possible.

Critére 3 : La phase définie doit étre indicatrice de V'hété-
rotrophie du peuplement d’une facon identique
quelles que soient les caractéristiques de ce peu-
plement, notamment le déroulement chronolo-
gique de la floraison.

Afin de tester ce dernier critére, nous avons donc
été amené & &tudier les ragles de définition de la phase dans
le cadre de diverses configurations de la floraison, se carac-
térisant par :

— le nombre total de fleurs produites,

— la vitesse de floraison.



celles indigudes a 1
observée sur cette figure.

Nombre de fleurs vitesse de floraison sur Rythme de mise & fleur des ‘:T
total produit Tige Ramifications différentes ramifications
par plante principale floraison rapide, floraison lLente
250 25 fleurs 20 fleurs Y = 40 + 10 x Yy = 80 + 20 x
500 /7100 d.j /100 d.j
1000
y = retard de début de floraison par rapport a l'inflorescence principale (en d.j)

en fenction du rang de la ramification x

Nota : Les équations de regression de y en x ont été simplifides par rapport a
a figure 10. Elles encadrent la variabilité globale

i

TABLEAU 7 - Les différents cas de figure de la floraison envisages.

Pour cela, nous avons utilisé, en tant que cas de fi-
gures existants, les différences de type de floraison que
nous avons rencontrées dans le dispositif P | et représentées
aux fig. 10 et 11. Le tab. 7 présente ces différents cas de
figures.

La fig. 38 représente I'évolution du nombre de
fleurs produites par une plante en fonction du temps ex-
primée en degrés-jours depuis le début de la floraison de
I"axe principal, pour les deux cinétiques —lente et rapide—
définies plus haut.

De ces deux évolutions, et compte tenu d’une durée
de la phase d’hétérotrophie de 300 degrés-jours pour cha-
que organe, Nous avons calculé Vévolution avec le temps de
la proportion des organes reproducteurs totaux qui est, @
un moment donné, en phase d'hétérotrophie et en phase
d’autotrophie. Ce calcul a été fait pour les deux cinétiques
de floraison et pour trois niveaux du nombre de fleurs
produites. Les fig. 39, 40 et 41 présentent ces évolutions.

. Au vu de ces différentes situations, il apparait que
la période moyenne qui’ semble la mieux adaptée pour
représenter I’'hétérotrophie du peuplement est celle qui
dure 300 degrés-jours et qui commence au moment ol la
moitié des fleurs sont produites. En effet, ces périodes
(représentées sur les figures par des fléches) sont telles qu'il
y a toujours, quel que soit le cas de figure, entre 50 et
100 % des organes reproducteurs totaux en phase d’hétéro-
trophie. Cette définition présente deux inconvénients :

— elle suppose la connaissance du moment ot 50 % des
fleurs sont produites, moment différent de celui mar-
quant la mi-floraison quand on le définit par la moitié
de la durée de floraison ;

_ dans la seconde moitié de cette phase, une proportion
croissante des siliques a atteint sa longueur finale et re-
présente donc une surface interceptrice importante
située au-dessus des feuilles, qui elles, a ce moment-1a,
présentent une faible surface. L’écran formé par les sili-
ques rend, de ce fait, problématique |'estimation du
rayonnement intercepté.

Donc, la définition de la phase moyenne d’hétéro-
trophie qui apparait Ja mieux adaptée sur le plan fonction-
nel, ne l‘est pas en pratique : en effet, il s'avere trés diffi-
cile d’estimer le rayonnement absorbé par les feuilles du-
rant la totalité de cette phase.
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Cela nous conduit a modifier sa définition dans le
sens d'une plus grande précocité afin d’éviter le probléme
d'écran joué par les siliques.

. La premiére solution qui vient a lesprit, est de
considérer les 300 premiers degrés-jours de la floraison.
De cette facon, on limite la surface de siliques faisant
écran. Le probléme réside dans le fait que cette norme
est indépendante de la durée de floraison, si bien que la
représentativité de cette période par rapport & I'hétéro-
trophie des siliques varie considérablement selon les confi-
gurations de la floraison.

La fig. 42 présente |'évolution de la proportion
d’organes reproducteurs en hétérotrophie au cours de cette
période pour les divers cas de figure de floraison analysés.
On peut constater la grande variabilité de représentativité
de I'hétérotrophie, notamment dés que I’'on envisage des
floraisons lentes et abondantes.

_Cela nous conduit & considérer comme phase
moyenne d‘hétérotrophie la période de floraison. Cette
norme, par définition variant avec la durée de floraison,
permet de représenter de fagcon homogéne les siliques
quelle que soit la dynamique de la floraison, comme en
témoigne la fig. 43.

Enfin, comme on peut le voir sur les fig. 39, 40
et 41, cette phase se caractérise toujours par une faible
proportion d‘organes reproducteurs en phase d’autotro-
phie.

Le tab. 8 récapitule, pour chaque définition analy-
sée, le respect des différents critéres définis précédem-
ment.

b - Estimation des niveaux de rayonnement intercepté par
les feuilles

Sur cette période, nous avons calculé le rayonne-
ment globalement intercepté par les feuilles en considérant
d’une part Vindice foliaire moyen pendant la floraison,
et d’autre part le cumu! sur cette période du rayonnement
global incident. Nous avons utilisé le modéle de MONSI et
SAEKI, dérivé de la loi de BEER :

I=lg (1 —eKL)

ol | est le rayonnement intercepté par la strate supérieure
du couvert d'indice foliaire L ; IQ est le rayonnement inci-
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dent et K le coefficient d‘extinction du rayonnement dans
le peuplement. Nous avons pris une valeur de 0,6 pour ce
coefficient, conformément & ce qui a été mesuré sur colza
par SHIPWAY (1981).

Faute d'une quantification possible, nous n‘avons
pas tenu compte de la fraction de rayonnement interceptée
et réfléchie par les parties du couvert végétal surmontant les
feuilles, a savoir les inflorescences en fleur. Nous avons
considéré que cette fraction, bien qu’inconnue, était appro-
ximativement constante quel que soit le peuplement.

2 — Les problémes relatifs 2 la phase d’autotrophie
a - Définition de la période représentative de I'autotrophie

Le choix d’une période, qui soit indicatrice du dé-
roulement de l'autotrophie, est plus simple. En effet, ce
sont les siliques qui interceptent le rayonnement et elles
constituent la strate supérieure du couvert végétal, contrai-
rement a ce que nous avons vu pour les feuilles.

Considérant les figs. 39, 40 et 41, la période de 600
degrés-jours (durée retenue pour caractériser |'autotrophie
d‘une silique) débutant 300 degrés-jours aprés le moment
ol 50 % des fleurs sont produites, apparait la mieux adap-
tée. En effet, on a toujours entre 50 et 100 % du total des
organes reproducteurs en phase d‘autotrophie.

Mais cette origine des temps n‘est généralement pas
connue, en raison de I'inexistence d'un modéle de chronolo-
gie de la floraison. Par ailleurs cette période se référe aux
organes reproducteurs totaux et non aux siliques réelle-
ment existantes, c’est-a-dire n'ayant pas avorté. Or, d'une
part c’est uniquement & la population des siliques non avor-
tées que s’appliguent les lois de fonctionnement caractéris-
tiques de |la phase d’autotrophie, et d’autre part on sait que
I'avortement augmente au fur et & mesure que se déroule
la floraison. Les siliques productrices & la récolte ont ainsi
une « date de naissance » moyenne plus précoce que la
date de floraison moyenne des fleurs. TAYO et MORGAN
(1975) remarquent, dans leurs expérimentations, que 75 %
des siliques présentes 3 la récolte proviennent de fleurs
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produites dans les onze premiers jours de la floraison. De

ce fait, nous avons donc considéré une période indicatrice

de l'autotrophie plus précoce en prenant les 600 degrés-

jours débutant 300 degrés-jours aprés la mi-floraison, cette

origine correspondant & la date marquant la moitié du

temps nécessaire, mesuré en somme de degrés-jours, au

déroulement de la floraison. A partir des fig. 39, 40 et 41,"
on constate que cette date correspond au moment ou le

premier quart du total des fleurs a réalisé son anthése
(fig. 44).

Efficience d'interception (E€)

fraction du rayonnement

Comportement " 3
incident intercepté

eri indicatrice
du peuplement Période ind

lur les feuilles :
-0,6 L

Hétérotrophie Floraison

1-ve

Mifloraison + 300 dj a
Mifloraison + 900 dj

par les siligues

Autotrophie
8 1 -e0,75

Indice foliaire moyen durant la floraison
indice de siliques calculé & partir des surfaces finales des
des siligues

L =
8 =

TABLEAU 9 - Définition des périodes indicatrices de I'hétérotrophie et de
['autotrophie des peuplements et mode de calcul du rayonnement intercepte.

b - Estimation des niveaux de rayonnement interceptés par
les siliques

Nous avons calculé la quantité de rayonnement in-
tercepté par les siliques & partir de la valeur du rayonne-
ment inciderit et de Vindice de siliques qui correspond &
la somme des surfaces projetées des siliques, rapportée &
I'unité de surface. Pour ce calcul, c’est la surface finale
atteinte par une silique qui a été prise en compte. Nous
avons, 13 encore, utilisé un modéle d’extinction du rayonne-
ment paramétré pour des siliques de colza de printemps par
GOSSE et al (1983). La fig. 45, tirée de GOSSE et al
(1983) présente |‘évolution de I'efficience d’interception du
rayonnement (&) en fonction de I'indice de siliques que
nous avons utilisé. Cette évolution peut se formaliser par
I’équation suivante :

&=1-¢075 (8= Indice de silique)

3 — Conclusions

Les diverses approximations faites sont résumées
dans le tab. 9. |l faut noter que dans la majeure partie des
cas, les deux périodes choisies ne sont pas juxtaposées. Cela
provient du fait que nous voulons que les périodes étudiées
soient caractéristiques d’un type de comportement —hété-
rotrophe ou autotrophe— & 1’échelle du peulement. Le laps
de temps qui sépare les deux périodes est caractérisé par la
« co-existence » des comportements.

Surface de siliques (:mz)/
Surface de sol (cm?)

4 T
0 1 2

¥
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FIGURE 45 - EVOLUTION DE L'EFFICLENCE D'INTERCEPTION DU RAYONNEMENT (e

EN FONCTION DE L'INDICE DES SILIQUES (d'aprés GOSSE et al, 1983)
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il LES MODELES DE FONCTIONNEMENT A
L‘ECHELLE DU PEUPLEMENT

Nous aborderons successivement les lois de variation :
— de |'avortement d’'organes reproducteurs
— du nombre de grains par silique
— du poids de grains produit
1 ~ L'avortement des organes reproductsurs

Quand on observe une parcelle de colza a la fin de la
floraison, on constate qu‘une proportion, quelquefois im-
portante, des fleurs n'a pas produit de silique. On parle
alors d'avortement. Plusieurs types de raisons existent pour
I'expliquer :

— non-viabilité des fleurs,
— défaut de pollinisation,
— défaut de fécondation,

— avortement physiologique par défaut de croissance des
jeunes siliques.

Nous n'avons pas effectué d’observations quant 2
I'éventualité des trois premiéres causes d'avortement. Sou-
lignons seulement que nous n‘avons pas eu de probléme de
gel et que, selon RENARD (communication personnelle) la
production de graines par un peuplement de colza n'appa-
rait pas limitée par les modalités de la pollinisation dans des
conditions climatiques normales.

Pour de nombreux auteurs, (CLARKE, 1977 ;
MENDHAM et al, 1981-a,-inter alia) la quatrieme cause
d’avortement indiquée ci-dessus, apparait prépondérante.
On aurait avortement quand les jeunes siliques présentent
une croissance trés lente, voire nulle, causée par un défaut
dans leur alimentation carbonée.

Nous avons fait I'hypothése que c’était durant la
période d'hétérotrophie de chacune des siliques du peuple-
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ment que se manifestait cette éventualité. En effet, nous
n‘avons jamais rencontré de siliques ayant atteint leur
longueur définitive qui avortent : les seules pertes se mani-
festant & ce moment, provenaient « d‘accidents » d‘ordre
mécanique (éclatement ou cassure aprés un choc) ou para-
sitaire.

A I'échelle du peuplement, nous avons considéré
que la quantité de photosynthétats totale, issue de la photo-
synthése du feuillage, ramenée au nombre de fleurs en com-
pétition pour ces assimilats devait rendre compte du niveau
d‘avortement moyen. Nous avons vu en effet, au niveau de
la silique, que sa croissance et son nombre de grains appa-
raissaient déterminés par cette variable.

Nous mettrons donc en relation le pourcentage de
réussite des fleurs (nombre de siliques/nombre de fleurs x
100) et la variable suivante calculée sur la période de flo-
raison :

- IQ (1-— e-O,GL)

Nombre de fleurs

(o = Rayonnement global incident durant la floraison :
L = Indice foliaire moyen durant Is floraison).

L‘allure de la relation attendue est présentée dans la
figure ci-dessous.

Nombre de siliques

4 “Wombre de fleurs (- ! 3vortement)
1,0
Rx ...................... 7 'E —————————— ——
7
7
7 E
/ .
/ :
e i
Rn L/
a —> Q
0 Qu

Sont considérées sur cette figure :

Rx : Réussite maximale des organes floraux. Nous revien-
drons plus loin sur l'éventuelle signification de
I’avortement résiduel (1 — Rx)

Rn : Réussite minimale des organes floraux, correspondant

a celle obtenue quand les pieds sont défoliés, c’est-a-

dire pour lesquels Q = 0.

Nous avons en effet pu constater qu‘en situation

défoliée, toutes les siliques n'avortaient pas.

La relation présentée ci-dessus est une relation A
seuil :

. Au-deld de QQ : tous les organes reproducteurs recoivent
en moyenne une quantité de photosynthétats suffisante
pour assurer leur survie. La variation de Q au-dela de Qp
peut, en revanche, provoquer des variations dans la vitesse
de croissance des siliques, celle-ci restant cependant tou-
jours supérieure a la limite de viabilité.

. En dessous de QQ : on assiste & une pénurie de photo-
synthétats disponibles par organe reproducteur qui



conduit 3 un avortement des jeunes siliques d’autant plus
important que cette pénurie est forte.

Afin de vérifier ces hypothéses, nous avons élaboré
un protocole expérimental en vue de faire varier, durant la
floraison, la valeur de Q.

a - Présentation du dispositif expérimental (OMB)

En 1981, 3 GRIGNON, nous avons procédé a des
ombrages artificiels sur une parcelle de colza pendant toute
la durée de la floraison. Nous avons utilisé pour cela des
écrans en matiére plastique ne laissant passer que 50 %
du rayonnement global.

Au sein de chaque parcelle, des placettes ont été
prélevées fin floraison, sur lesquelles nous avons compté
les nombres de fleurs réalisés et de siliques & grains produits
et avons estimé l'indice foliaire (I’Annexe 4 présente les
modalités d’estimation des indices foliaires).

Nous avons évalué I'indice foliaire de début florai-
son de ces placettes & partir des mesures de fin floraison
et de I'évolution moyenne au cours du temps de |'indice

Réussite des fleurs
(N de siliques/

foliaire des parcelles présentée a la fig. 46. Nous avons
ainsi été conduit a faire I"hypothése que ’évolution relative
de l'indice foliaire au cours de la floraison était identique
dans toutes les situations en considérant, conformément
a la fig. 46, que lindice de début floraison était égal a
1,25 fois celui de la fin floraison.

Enfin derniére approximation résultant de {"évolu-
tion présentée a la fig. 46, nous avons considéré que I'indice
foliaire de début floraison était un bon indicateur de Vindi-
ce foliaire moyen de toute la floraison.

il découle de ces modalités de calcul que le modéle
proposé ne rendra compte d'une facon équivalente de la
variation des pourcentages de réussite des organes floraux
observés dans une série de parcelles que si les évolutions
d‘indice foliaire au cours de la floraison des différentes
parcelles sont homothétiques entre elles.

Nous avons pris comme date de début floraison,
le moment ou 50 % des pieds avaient au moins une fleur,
soit vers le ler-2 mai, et comme fin floraison, celui ol
50 % des pieds n’avaient plus de fleurs, soit le 2 juin. C'est
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FIGURE 47 -~ VARIATION DU TAUX DE REUSSITE DES FLEURS EN FONCTION DE Q
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FIGURE 48 - EVOLUTION AVEC LA DATE D'ANTHESE bu TAUX DE REUSSITE
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{b) : Réussite des fleurs (= Nombre de siliques x mn)
Nombre de flieurs

(a) : Réussite des boutans floraux (

sur cette période que nous avons calculé le rayonnement
global incident, divisé par 2 pour les placettes ombrées.

A partir d‘observations réalisées en 1982, toujours
sur des placettes de colza d'hiver, nous avons de nouveau
calculé le paramétre Q et mesuré la proportion d‘organes
floraux donnant des siliques. La mesure des surfaces foliai-
res a été faite directement de fagon non destructive au

début floraison sur les placettes suivies, par la technique
de BONHOMME (1976) des photos hémisphériques (cf.
annexe 4).

Les peuplements qui ont servi 3 cette analyse
étaient bien alimentés en eau et en azote. Ces conditions de
croissance définissent ainsi le domaine d‘application du
modsle.

b - Les résultats obtenus

La fig. 47 présente la relation obtenue entre le pour-
centage de réussite des organes floraux et la valeur Q, dé-
finie précédemment. Celle-ci est conforme 3 celle que
nous attendions, & savoir une relation présentant un seuil,
ici de I'ordre de 20 & 25 KJ par fleur. _

; On peut noter cependant une large variabilité des
points expérimentaux autour de la tendance : la grossiére-
té des hypothéses que nous avons été amenés a faire pour
procéder au calcul, est, sans doute, responsable d’une par-
tie de la dispersion. On constate un avortement d‘organes
floraux résiduel relativement important, de 'ordre de 25 %.
Nous avons signalé précédemment qu'il pouvait traduire
un autre facteur limitant, ou des problémes de féconda-
tion. Cela est possible, mais on peut aussi se demander s cet
avortement résiduel, qui affecte essentiellement les siliques
issues des fleurs épanouies en fin floraison, n’est pas obli-
gatoire et ne résulte pas du fait que les peuplements consi-
dérés se sont arrétés de fleurir. Nous avons, en effet, consta-
té sur les pieds isolés (Essai P 1) que, & un moment donné
de la floraison, la proportion des siliques qui avortaient
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MOINS AVANCES (Dispositif OMB) (LAURENT et TURPIN, 1981)
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était toujours supérieure a celle de fleurs non viables (cf.
fig. 48). Or la fin floraison du colza correspond & un mo-
ment ol il y a avortement total des boutons floraux et non
3 un manque de boutons floraux. En effet, la floraison
du colza apparait, sur le plan des nombres d’organes repro-
ducteurs potentiels quasi-indéfinie. La fig. 49 présente
|“évolution de I’écart de développement entre les organes
reproducteurs les plus avancés et les moins avancés d’une
inflorescence au cours du temps, celui-ci étant indiqué
par la longueur de la tige considérée (LAURENT, TUR-
PIN, 1981). A tout moment, on constate qu'il subsiste
des organes reproducteurs au stade 5.

On peut émettre, 3 titre d’hypothése, que la pénurie
d'assimilats translocables aux jeunes organes reproducteurs,
consécutive 3 la diminution de la surface foliaire provoque,
dans un premier temps, un avortement massif des derniéres
fleurs fleuries et ensuite un avortement des boutons,
conduisant a I'arrét de la floraison. De ce fait, on n’aurait
pas d‘arrét de la floraison sans avortement préalable de
jeunes siliques. Un certain niveau d'avortement serait donc
systématique dans toute parcelle ayant arrété de fleurir.

¢ - Conclusion

La variable Q s'avére donc pertinente pour rendre
compte de la variabilité des taux de réussite des fleurs. Il
faut noter cependant que la chute de ce taux, consécutive
aux faibles valeurs de Q, n"a été observée qu’une seule an-
née (Dispositif OMB).

Nous n‘avons pas résolu le probléme de l‘avorte-
ment résiduel qui s‘observe au-deld du seuil QQ : action
d’un facteur limitant ignoré ou phénoméne normal compte
tenu de I'arrét de la floraison ? Nous ne tenterons pas de
répondre ici & cette question.

‘Nous navons pas discuté, par ailleurs, du niveau
de réussite des organes floraux pour Q = O. L'ajustement
nous donne une valeur de |'ordre de 10 %, ce qui nous
parait faible, compte tenu de ce que nous avons observé
sur des pieds défoliés (Essais DEF 1 et DEF 2). Notons,
cependant, la faible précision de cette valeur, compte tenu
de la dispersion des points expérimentaux et du fait qu'elle
dépend de la valeur Qg que |'on choisit pour calculer 1'ajus-
tement.

2 — Le nombre de grains par silique

Nous n'avons pas de données expérimentales,
comme dans le cas de lI‘avortement, pour étudier directe-
ment a I'échelie du peuplement les variations du nombre
de grains moyen par silique.

Nous nous contenterons donc ici de proposer un
modéle & partir de ce que nous avons vu au niveau de la si-
lique. La plausibilité de ce modéle sera vérifiée dans la
troisiéme partie.

Au niveau d’une silique, le nombre de grains pro-
duit apparait sous la double dépendance :

. d'une part, de la vitesse moyenne d’approvisionnement
en photosynthétats au début de la période d’hétérotro-
phie, quand cette vitesse est inférieure & un certain seuil.
Nous avons considéré que cette variable déterminait le
nombre d'ovules fécondés susceptibles de croitre ulté-
rieurement. Cette vitesse définit donc un nombre de grains
potentiel.

. d'autre part, de la quantité totale de photosynthétats ve-
nant alimenter la silique durant toute la période d'hétéro-
trophie. Cette variable fixe le niveau d’extériorisation du
potentiel préalablement fixé.

Le probléme consiste, ici, d’une part & estimer cha-
cune de ces deux variables & I'échelle du peuplement, et
d’autre part 3 les combiner pour rendre compte des varia-
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tions du nombre de grains moyen des siliques de peuple-
ments de colza.

A — ESTIMATION DE LA QUANTITE TOTALE DE PHO-
TOSYNTHETATS DISPONIBLE PAR SILIQUE ET DE
LA VITESSE MOYENNE D’APPROVISIONNEMENT.

Estimation de la quantité globale de phtosynthétats dispo-
nible par silique (Q).

Cette grandeur est fonction directe de :

. la quantité globale de photosynthétats produits par la
photosynthése des feuilles (P)

. I'effectif des puits utilisateurs de ces photosynthétats (N).

Nous avons estimé P par la quantité de rayonnement
intercepté par les feuilles durant la floraison.

L’extimation de N est plus problématique. En effet
I'occurence de |‘avortement —phénoméne réducteur de |’ef-
fectif des puits en compétition— doit étre prise en compte :

— en |"absence d’avortement (cela n’est pas forcément pos-
sible comme nous l'avons vu précédemment), c'est le
nombre total de fleurs formées qui apparait comme
étant le meilleur indicateur du puits utilisateur des pho-
tosynthétats ;

— en présence d'avortement (et c’est trés certainement le
cas le plus fréquent, si ce n'est général), il peut sembler
a priori plus logique de considérer, non pas le nombre de
fleurs, mais le nombre de siliques « survivantes » comme
meilleur représentant du puits. Mais cela dépend du mo-
ment ol se manifeste |’avortement.

. En effet, si I'avortement affecte surtout les siliques
formées en fin floraison, ce qui se passe dans les situations
ol I'on constate un avortement résiduel analogue & celui
observé a la fig. 47, |'essentiel des siliques « survivantes »
effectue une grande partie de leur période d’hétérotrophie
avant que cet avortement se soit manifesté : elles sont donc
soumises & la compétition pour les photosynthétats exer-
cée par 'ensemble des puits reproducteurs : boutons, fleurs,
jeunes siliques hétérotrophes. Comme en I‘absence d'avorte-
ment, c'est le nombre de fleurs total (NF) qui apparait
donc le mieux adapté pour estimer N.

. Si I'avortement est précoce, le probléme est diffé-
rent. En effet, ’essentiel des siliques non avortées bénéficie-
ra de la diminution d‘effectif du puits reproducteur. Le but
est alors d’obtenir une expression qui soit indicatrice de
celui-ci, de fagon similaire au nombre de fleurs (NF), pris en
situation d'avortement de fin floraison.

Soit AT, Vavortement de fleurs constaté, di pour
partie & un avortement précoce (AP), et pour partie a un
avortement résiduel de fin floraison (AR) :

AT = AP + AR

(1 - AT) = Nombre de siliques observé

(1)

Nombre de fleurs observé

Nous avons considéré comme indicateur de 'effectif
du puits reproducteur, le nombre de fleurs fictif correspon-
dant a celui qu'il aurait fallu avoir pour obtenir le nombre
de siliques constaté, compte tenu d’un avortement unique-
ment résiduel :

Nombre de siliques observé

(1—AR)= (2)

Nombre de fleurs fictif



Par combinaison de (1) et (2), nous avons estimé le
nombre de fleurs fictif (NF’) par :

. . . 1—AT
NF’ = Nombre de fleurs observé x T—AR

. L'estimation de la quantité globale de photosynthé-
tats disponible par silique se fera donc :

— en situation de parcelles & avortement de fin floraison
par :

_lo1—e061L)

= .T__

— en situation de parcelles avec avortement précoce par :

lo (1 —e0.6L
O=o( e )]

Q

NF’
ot NF'=NF | —AT
1— AR

AT étant l'avortement total constaté et AR l'avortement
résiduel normal. Compte tenu de ce que nous avons observé
{fig. 47), nous avons considéré 0,25 comme valeur de AR,

Estimation de la vitesse moyenne d"approvisionnement des
siliques en photosynthétats (V)

Nous avons considéré le rapport entre la quantité
globale de photosynthétats fournis (Q) et le temps, exprimé
en degrés-jours, sur lequel cet approvisionnement s’est étalé,
c’est-a-dire la durée de la floraison :

V=0Q/Zd.j.

L'idéal aurait été de considérer I'ensemble des pério-.

des de trois jours débutant chaque jour de la floraison, de
calculer pour chacune de ces périodes la vitesse moyenne
d’approvisionnement en assimilats et d’estimer la moyenne
de ces valeurs en pondérant chacune d‘elles par le nombre
de siliques & considérer durant cette période. Malheureu-
sement cela supposerait de connaftre I’évolution du nombre
de fleurs formées quotidiennement durant la floraison ainsi
que |'évolution de la taille globale du puits utilisateur des
photosynthétats formés, ce qui n’est pas notre cas.

Par ailleurs, rappelons que la durée de « trois jours »
ne doit pas étre considérée comme une norme, mais unique-
ment comme ordre de grandeur, déterminé statistiquement,
de la durée de la période critique.

B — APPLICATION DE V ET Q POUR RENDRE COMPTE
DU NOMBRE DE GRAINS DES SILIQUES.

Compte tenu de la signification que I‘on donne aux
variables V et Q, on peut s’attendre 3 avoir les relations
suivantes avec le nombre de grains.

Nombre de grains et V

Nombre de grains par
silique

>V

En dega de VQ, la vitesse de fourniture en assimilats est li-
mitante du nombre de grains potentiel de la silique (NGp).
Au-dela de VQ, le nombre de grains potentiel est maximal
(NGpy) et dépend alors des caractéristiques de la fleur
ainsi que de celles de la fécondation.

Nombre de grains et Q

Nombre de grains
par silique

NGpy [~ — =~ — — — — — — —

NGp

NG,

»Q

Pour une valeur du potentiel fixé par V (NGp), il existe une
gamme des valeurs de Q limitante telle que ce potentiel
n‘est pas réalisé (Q < QQ) ; au-dela de QQ, les variations
de Q sont sans effet sur le nombre de grains, le potentiel
préalablement déterminé étant atteint. La valeur seuil Qp
doit donc é&tre fonction directe de la valeur V effectivement
réalisée (on notera alors QQ (V)).

Le modéle rendant compte des variations du nom-
bre de grains réalisé (NG,) sera donc différent selon les va-
leurs respectives de V et Q.

. 8i V est inférieur & VQ : on considérera alors que le poten-
tiel de grains de la silique NGp, est proportionnel 3 V :

NGp = aV

Le nombre de grains effectivement produit sera :
pour @ = Qo (V) : NG, =pQg = NGp = a'V

ce qui nous permet de déterminer Qg (V) :

v
a0 -2Y
B
donc si
a> ¥V . NG, = NG, = aV
8 p
.a< Y NG = pa
i

- 81 V est supérieur ou égale & V : le potentiel de grains de
la silique sera maximum et égal & NGpx.

Selon la valeur de Q, on aura :

.o<%:ne,=aa

.a> 20 . NG, = NGpx
B

On définit donc différents modéles pour rendre
compte du nombre de grains réalisés selon I’endroit od I‘on
se situe dans le plan V x Q. Ces modéles sont récapitulés
dans la figure ci-dessous.
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Le plan V x Q se découpe en trois secteurs selon les valeurs
respectives de V et de Q.

Dans V’état actuel des connaissances, les paramétres a et f3
sont inconnus, si bien qu’il est impossible pour une parcelle
donnée de déterminer quelle est la variable qui doit étre
considérée comme limitante du nombre de grains réalisé.

On peut cependant émettre un certain nombre d'hypothé-
ses concernant le choix de la variable & privilégier en consi-
dérant les caractéristiques de la floraison et du climat.

. Pour une période de floraison donnée

— i le climat se caractérise par un rapport Rayonnement/
Température faible (rayonnement faible par rapport aux
températures ou, au contraire températures importantes
relativement au rayonnement), il est probable que V
sera davantage limitant du nombre de grains ;

— si le rapport Rayonnement/Température est élevé, Q sera
plus souvent limitant.que V.

. Pour un climat se caractérisant par un rapport Rayonne-
. ment/Température donné,

— une floraison s‘étalant sur une longue période entrainera
un risque élevé de limitation du nombre de grains par la
variable V ;

— une floraison bréve sera plus favorable 3 une limitation
par la variable Q.

Le tab. 10 présente ces régles de choix. Deux de ses
« cases » ne sont pas renseignées, elles correspondent a des
situations ol Q et V peuvent étre déterminantes de fagon
équivalente et ol, de ce fait, il n'y a pas de hiérarchie &
attendre. On peut seulement dire que dans la case noiée
(1), les nombres de grains réalisés seront probablement im-
portants, tandis qu‘ils seront trés faibles dans la case (2).

Notons, par ailleurs, que nous ne pouvons pas déter-
miner les seuils permettant de qualifier d’élevé ou de faible
une durée de floraison, ou un rapport Rayonnement/Tem-
pérature. Nous verrons dans la troisiéme partie, dans quelle
mesure nous pouvons quantifier un certain nombre des pa-
ramatres susceptibles d'intervenir.

3 — La production de grain par le peuplement

Nous avons vu précédemment que |‘essentiel de la
croissance des grains d‘une silique se fait pendant la phase
d'autotrophie. Nous ferons donc I'hypothése qu’il en est
de méme & Iéchelle du peuplement : c’est durant la période
moyenne d'autotrophie préalablement définie (période
s’écoulant entre la mi-floraison plus 300 degrés-jours et mi-
floraison plus 900 degrés-jours}) que se fait |'essentiel de
I’accumulation de matiére séche dans les grains. Nous avons
pu aussi constater que la priorité dans |'affectation des assi-
milats quand ceux-ci sont limitants, n‘était pas la méme
selon le moment ou I'on se situait : dans la premigdre moitié
de l'autotrophie, ce sont les parois qui apparaissent priori-
taires, ensuite ce sont les grains. Cela nous a amené a définir
des vitesses de croissance maximales pour chaque comparti-
ment de la silique : nous avons pu évaluer cette croissance
limite & 3,4 mg de matiére séche par centimétre de longueur
pour une durée de 100 degrés-jours, pour les parois et a
1,5 mg par grain pour 100 degrés-jours, pour les grains.
Pour une silique mesurant 1 cm de longueur et ayant n
grains, cette vitesse de croissance maximale est de (3,4 |
+ 1,5 n) mg de matiére séche tous les 100 degrés-jours.

A un moment donné, caractérisé par un rayonne-
ment et des conditions générales de croissance donnés, la
croissance réelle des parois, des grains et de la silique totale
correspond & la valeur minimale de :

. la croissance potentielle :
Parois :Vp =3,4 | ; Grains : Vp = 1.5n;
TOTALE :Vp=341+15n

. la croissance permise par le rayonnement intercepté
et l'efficience de ce rayonnement dépendant des condi-
tions de croissance :

Vc=€.s.R

{e = Efficience ; S = Surface interceptrice ; R = Rayonne-
ment incident).

Nous proposons d’élaborer un modéle valide 2
I'échelle du peuplement, reprenant ces lois de fonctionne-
ment de la silique.

a - Conception du modéle

Ce modéle suppose tout d’abord de découper en
deux parties d‘égale longueur, la période moyenne d'auto-
trophie préalablement définie :

Longueur de La floraison

faible élevée
Caractéristigues élevé Q 2 (1)
du climat : Rayonnt.
Temps . 9
Faible {2; V

TABLEAU 10 - Choix des variables Q et V selon les caractéristiques de

la floraison et du climat.
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— la premiére partie correspondra & la période ol les pa-
rois sont prioritaires quant a l'affectation de la matiére
séche. On considérera qu’il Y a croissance effective des
grains uniquement dans fe cas ot la croissance totale de
la silique est supérieure & la croissance potentielle des
parois ;

la seconde correspondra 2 la période ol les grains sont
prioritaires. Il n'y aura croissance des parois que dans
la mesure ou la croissance réelle de la silique est supé-
rieure & la croissance potentielle des grains.

Il suppose aussi de découper le couvert de siliques
en strates horizontales, Cela permet d'estimer le rayonne-
ment incident moyen au niveau de chacune de ces strates
et d’en déduire la croissance réelle des siliques de |la strate.
L'intérét du découpage de I'ensemble des siligues en strates
horizontales et important dans le cas des forts rayonne-
ments incidents. Dans ce cas, il est en effet possible que le
rayonnement moyen incident au niveau des siliques de la
strate Supérieure dépasse le rayonnement saturant : la crois-
sance de ces siliques est alors limitée par leur croisssance
potentielle. En ne considérant aucune stratification vertica-
le, mais en calculant un rayonnement incident moyen vala-
ble pour chaque silique de I’ensemble du couvert, il est trés
probable que ce rayonnement n‘apparaisse jamais saturant,
si bien que la croissance totale de I‘ensemble des siliques
s'avérerait surestimée.

Ces découpages, dans le temps et I'espace, étant
faits, il s'agit ensuite de calculer les croissances effectuées
par la silique et chacune de ses parties constituantes.

* Croissance totale de Ia silique

Pour une strate donnée i, on estimera la vitesse
de croissance totale (Vyj) de la silique par la valeur mini-.
male :

. de la vitesse de croissance climatiquement possible
Vi = €,.8iRi/N.pj

ou €, Sj, Rj, Pi et N sont respectivement Iefficience du
rayonnement interce
d'étude, la surface projetée de chaque silique, le rayonne-
ment intercepté par la strate i, la fraction de la population
totale des siliques contenue dans la strate i et, enfin, le

nombre total de siliques par métre carré.
- de la vitesse de croissance potentielle
Vpi=15Gj+ 34|

ol Gj et I sont res
et la longueur moy

pectivement le nombre de grains moyen
enne des siliques de la strate j :

soit : Vii=inf {Vci. Vpi}

* Croissance des grains et des parois
. Dans la premiére moitié de I"autotrophie, ce sont les pa-
rois qui sont prioritaires. Leur croissance potentielle est
fixée par leur taille :
VPpi=3,4|;

Nous considérerons que leur vitesse réelle (VPy;) de crois-

pté par les siliques durant la période,
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sance est égale & la valeur minimale e

ntre VPp; et Vrj (vi-
tesse de croissance totale réelle de la sil

ique) :

VPri = inf {VPp;, Vri}

La croissance des grains (VGyj) durant cette période sera
estimée par la différence entre la croissance des parois et
la croissance totale :

VGri = Vyj — VP

Les états de croissance atteints a la fi
seront obtenus en multi

estimées par la durée de
300 degrés-jours.

n de cette période
pliant les vitesses de croissance
la période considérée, 3 savoir

- Dans la seconde moitié de l'autotrophie, les grains sont
prioritaires. Leur vitesse de croissance potentielle (VGpi)
dépend de leur nombre :

VGpi=1,5G;

Nous admettrons
(VGyj) est égale ay

que leur vitesse de croissance réelle
minimum entre :

- leur croissance potentielle VGp;,

- la vitesse de croissance totale réelle de |a silique Vi :

VGri = inffVGp;, Vri}

La croissance des
la croissance des g

parois correspondra a la différence entre
rains et la croissance totale :

VPri = Vi — VGyj

La encore, on multipliera ces vitesses par la durée de la pé-
riode considérée (300 degrés-jours) pour obtenir les quanti-
tés de croissance réalisée durant la période étudiée.

* Les états de croissance finaux

lls seront obtenus en sommant les états de croissan-
ce réalisés a l'issue de chacune des deux Périodes, par la
silique entiére, ses grains et ses parois.

A I'échelle du peuplement, les matiéres séches des
grains, parois et siliques, sont obtenues en muitipliant les
valeurs individuelles par les nombres de siliques par strate et
en sommant I’'ensemble de celles-¢i.

La mise en ceuvre du modéle nécessite son parama-
trage.

b - Paramétrage du modéle

Nous avons considéré, dans ce
différents paramétres intervenant
connus & l'échelle de la strate de s
néralement pas le cas. Nous avons
miére simplification en considéra
des strates du couvert de siliques
nombre de grains,
sur I’'ensemble de |

qui précéde, que les
dans le modéle &taient
iliques. Ce n’est trés gé-
donc procédé 3 une pre-
nt valable pour chacune
les valeurs moyennes du
longueur, surface des siliques estimées
a population de siliques de la parcelle.



Le modéle suppose, par ailleurs, connues les sur-
face et longueur moyennes des siliques. La encore, c'est
rarement le cas. Nous avons remédié & ce probléme en
considérant les ajustements statistiques que nous avons pu
calculer sur nos données expérimentales. De cette ma-
niére, la longueur et la surface moyennes de chaque sili-
que sont estimées a partir de son nombre de grains.

Le rayonnement incident intercepté par |’ensem-
ble des siliques d'une strate i a été calculé en appliquant
le modéle d'interception du rayonnement par un couvert
de siliques de GOSSE et al (1983), présenté a la fig. 46 :

i-1
Ri = [Ro — Z Rj1(1 —¢e0,75)
=1

ol RQ est le rayonnement incident en dehors du couvert,
i-1
= le, , le rayonnement intercepté par les {i—1) strates

—

surmontant la strate i et S, Iindice de siliques de la strate

En ce qui concerne l'efficience € du rayonnement
absorbé par une silique {gramme de matiére séche produite
par méga-joule de rayonnement global intercepté), nous
avons pris la valeur moyenne observée dans nos expérimen-
tations en l’absence de facteurs limitant la croissance, soit
1,3 g MS/MJ. Cette valeur découle du fait que nous consi-

0 10 20 30 40

%)

4,,p(

10

20

30

40

50

60

{cm)

TYPE SYMETRIQUE

T

dérons la surface finale des siliques comme indicateur va-
lable sur toute la période d’autotrophie de la surface réelle
d’interception du rayonnement.

Reste la question de |‘évaluation des proportions de
la population totale de siliques appartenant & une strate
donnée. LA encore, ce paramétre n'est généralement pas
connu. Nous avons considéré deux types de répartition —un
type symétrique et un type dissymétrique— qui sont pré-
sentés dans la fig. 50, et nous avons calculé les écarts de
production résultant de ces deux types de répartition des
siliques pour différentes combinaisons (nombre total
de siliques, niveau de rayonnement, nombre de grains par
siliques pour différentes combinaisons (nombre total
des niveaux de rayonnement élevés, on ne trouve de diffé-
rences significatives. Cela nous a donc conduit & ne consi-
dérer qu’un type de répartition des siliques dans |'espace,
en occurence le type symétrique, présenté  la fig. 50.

c - Récapitulation
Pour un peuplement de colza caractérisé par :

_N : Le nombre de siliques par métre carré,

.G : Le nombre de‘grains moyen par silique,

et pour lequel le rayonnement global incident durant la
période indicatrice de |'autotrophie est Ro, le tab. 11
présente |’enchainement des calculs conduisant de ces
variables d‘entrée au rendement en grains.
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FIGURE 50 - LES DEUX TYPES DE PROFIL DE REPARTITION DES SILIQUES COMPARES




ﬂ MODE DE CALCUL POUR LA STRATE "i"

VARIABLE UNITE
Proportion du nombre
total de siliques
Nombre de siliques .
de la strate - Pl
Nombre de grains moyen
par silique
Longueur d'une silique L =066+ 2,7 (cm)
Surface d'une silique s =0,501Ll - 0,80 (cmZ)
Indice de silique § = Np..s
R . i=1 -2 =2, .
Rayonnement intercepté R. = | _ R 1 - e-O,?.S (Kd.cm “.10 “d.j.)
par la strate i \ P iV
j=1

v 1,3 i tng. 1072 d.j.)
Ci 79 = S 'ﬁE; mg. eja
vpi 1,56+ 3,4 | e
Ve inf dvessvoid

VPpi (0-300)

VP . (0-300)
ri

VGri (0-300)

ri ri

VGpi (300-600)

1,56

VGri (300-600)

inf 3vcpi : vr#

VP _: (300-600)

V.. - V6

ri ri

Matiére séche/Parois (MS Pi)

3 (vpn.co - 300 + vp_. (300 - 600))

mg/silique

Matiére séche/Grains (MS Gi) 3 VGri(O ~ 3000 + VGri(300 B 600)) e

Rendement en grain de la strate NPi MSGiI1000 glm2

2 2

Rendement en grain total 2: NPi MSGiI1000 g/m
i=1

N.B. :<:::)Variables d'entrée

TABLEAU 11 - Enchainement des calculs conduisant au rendement en grain.
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CONCLUSION DE LA DEUXIEME PARTIE

Lors du passage de |échelle de la silique a
celle de la population des siliques du peuplement,
nous avons été contraint de procéder & certaines
approximations et d’émettre des hypothéses simpli-
ficatrices.

Cela découle essentiellement de deux états
de fait :

_ Nous ne connaissons ni les régles déterminant la
durée de floraison, ni les lois de la chronologie
de cette floraison.

— Nous avons pour objectif de contribuer a élabo-
rer des modéles de fonctionnement du peuple-
ment qui soient opératoires au champ. Cela im-
pose donc de ne pas recourir a des caractéris-
tiques de la végétaion trop difficiles d‘acces.
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Les principales hypothéses sont présentées
dans le tab. 12. Elles sont assorties des conditions
de leur validité et nous avons tenté de porter un
jugement sur leur plausibilité ainsi que sur leur
poids. 1l est certain que ce jugement est trés gros-
sier, étant donné que nous n‘avons pas procédé
au test de ces hypothéses. Nous verrons dans quelle
mesure la troisiéme partie nous permet de /‘affiner.

/1 est probable que, compte tenu, des appro-
ximations faites, la plausibilité fonctionnelle, c’est-
a-dire I'aptitude & représenter le fonctionnement
réel de ce que I’'on observe, diminue lors du passa-
ge de la silique & la population de siliques. Mais
cette plausibilité n’est pas le seul critiére de juge-
ment du modéle : son caractére opératoire et sa
capacité & rendre compte des valeurs de caractéris-
tiques du peuplement et de leur variabilité sont
d’autres critéres importants que nous allons éprou-
ver dans la troisiéme partie.



HYPOTHESE CONDITIONS DE VALIDITE PLAUSIBILITE POIDS
Périodes choisies comme - Pas d'"accidents" climatiques
indicatrices de L'hétéro- ou autres entre les deux A vérifier dans chaque cas +
trophie et de L'autotrophie (elles sont ‘non juxtaposées
de la population de siliques généralement)
Stabilité de la durée . Résultat expérimental + Plusieurs situations
de ces phases extrapolable expérimentales pour +
L'établissement
Indice foliaire début - Evolution des indices
floraison = Indice foliaires homothétique ? -
foliaire moyen (L)
Ip (1 - e 0-6L,
e=20_—__ =  J-pon - Contribution de L'autotrophie >
NF ou NF' peu variable : -
estimateur des photosyn- s . s
. . - Propriétés optiques & géomé- , ) ) .
tats disponibles/fleur triques des peuplements constants + (Modéles bioclimatologiques) +
- Fraction constante d'assimilats .
dérivée vers d'autres puits ’ -
- Intervention constante de 5
réserves : -
- Température sans effet + (Réf. bioclimatologiques) &
- CONDITIONS DE CROISSANCE NON +
LIMITANTES VARIABLE SELON PARCELLES
V=a/3d.j. = Bon esti- - Gid. @ tid. @ (id. @
::t::;ed:el:ox:;:::ﬁe - Pas d'irrégularités trop +
en’as Sinilate fortes du climat VARIABLE SELON CLIMAT
(Ing ~ constante)
Stabilité des relations - Résultat expérimental + Plusieurs situations
entre longueur, surface extrapolable expérimentales pour +
et nombre de grains/ L'établissement
silique
5L = = Evolution de surface équiva- + Permet de retrouver des
Efficience moyenne lente & celle observée en valeurs de rayonnement +
1,3 g MS/MJ ) " . P
situations expérimentales saturant réalistes
- Température sans effet + (Réf. bioclimatologiques) +
- CONDITIONS DE CROISSANCE NON VARIABLE SELON PARCELLES +
LIMITANTES
I=1.¢1 - 9-0'75) - Propriétés géométriques &
0 optiques des couverts + (Modéles bioclimatologiques) +
constantes
Valeur des vitesses poten- - Correspondance avec un méca- + Puissance pour rendre compte +
tielles de croissance nisme biologique réel des situations observées
des grains & des parois + Permet de retrouver des
valeurs de rayonnement +

saturant réalistes

TABLEAU 12 - Récapitulation des h )ypothéses Jors de /
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"établissement de chacun des modéles




TROISIEME PARTIE

APPLICATION DES MODELES DE FONCTIONNEMENT
DU PEUPLEMENT A DES PARCELLES D’AGRICUL-

TEURS

L'objectif de cette partie est d‘utiliser les modéles
précédemment élaborés dans une série de parcelles d‘agri-
culteurs, en vue d‘esquisser un test en vraie grandeur.

Deux objets vont étre testés :

. Les modéles eux-mémes

Nous n’envisagerons pas de tester une a une les hy-
pothéses et les approximations que nous avons été amené
3 faire ; nous ne testerons donc pas la construction du mo-
déle proprement dite.

Par contre, nous procéderons a un west global en
considérant un ensemble de parcelles présentant une large
variabilité susceptible d’entrafner des variations dans les
combinaisons des différentes hypothéses, sur lequel nous
vérifierons la stabilité de la corrélation reliant les variables
d'entrée (VE) et de sortie (V) des modéles. Cette démar-
che revient a éprouver la stabilité de la fonction :

Vg=F (VE) + &

F Expression du modéle
& Résidu non expliqué
les résidus étant faibles

. Le caractére opératoire des modéles

Dans les situations ol la fonction ne permet pas de
prévoir Vg, compte tenu de Vg, c'est-a-dire dans les situa-
tions ou les résidus sont grands, le modéle ne demeurera
opératoire que dans la mesure o I'on sera capable d’expli-
quer ces résidus. On analysera alors dans quelle mesure,
ce n'est pas |'écart entre les caractéristiques des parcelles
4 & grand et celles du domaine de validité du modéle qui
est la cause des résidus importants. Cela supposera donc
que V'on dispose des variables de peuplement et de milieu
relatives 2 chaque parcelle permettant d’approcher ces
caractéristiques.

En définitive, cela revient a expliquer les résidus
observés par une deuxiéme fonction notée fF, représen-
tant le jeu des caractéristigues de peuplement et de milieu,
notées 4 M } , susceptibles d’entrainer la non-plausibilité
des hypothases nécessaires au fonctionnement du modéle :

g=fr ({M})

fE ({M ) est nul, si {M} appartient au domaine de validité
du modéle et devient important dans le cas contraire.

Ce n'est qu'aprés avoir vérifié sur un ensemble de
parcelles la stabilité de ces fonctions que nous conclurons
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sur le caractére plausible des modéles proposés et sur leur
coté opératoire.

L’ensemble de cette démarche suppose que I'on dis-

pose_d’'une série de parcelles ou les variables VE, VS et
M Lsont estimées.

En 1982, le CETIOM a mis en place un « Observa-
toire Colza », constitué chaque année de vingt a trente
parcelles d’agriculteurs, dont la fonction est double (THO-
RE, 1982) :

_ constituer un ensemble de situations culturales suffisam-
ment bien connues pour permettre la compréhension des
niveaux de rendements obtenus,

&tre un lieu priviliégié de test en vraie grandeur des mo-
déles et hypothéses de fonctionnement du peuplement,
formulés par les chercheurs.

Cet ensemble apparait donc bien adapté & notre ob-
jectif, dans la mesure ol nous vérifierons I'existence d'une
large gamme de variation des conditions de culture et de
milieu.

Dans une premiére partie, nous allons présenter ces
parcelles : conditions de milieu, techniques culturales appli-
quées (susceptibles d’entrainer une large variabilité de M 3,
caractéristiques des peuplements 3 la floraison (VE) et ren-
dements et composantes du rendement (Vs).

Ensuite, nous appliquerons les trois modéles permet-
tant de rendre compte successivement :

. du taux de réussite des fleurs,
. du nombre de grains moyen par silique,
. du rendement.
Cela nous permettra, pour chacun des modéles, de
faire une partition dans |‘ensemble des parcelles selon que :

. le modéle « marche »,
. les résidus & sont importants.

Pour les parcelles du premier groupe, nous véri-
fierons alors que la variabilité des conditions nécessaires
a celle du jeu des hypothéses est présente.

Pour les parcelles du second groupe, nous tenterons
d’expliquer la valeur des résidus.

En conclusion, nous jugerons, selon les résultats
obtenus, la qualité de notre test et la puissance opératoire
des modéles en vue du diagnostic cultural.



| — PRESENTATION DES PARCELLES DE L'OBSERVA-
TOIRE COLZA

Vingt-deux parcelles ont été suivies lors de la campa-
gne 1982/83 du semis 2 la récolte et trente-quatre en 1983/
84, dans la région de DIJON (Céte d°Or).

1 — Caractéristiques des parcelles : milisu et conduite
a - Situation géographique

Toutes ces parcelles sont situées en Céte d’Or dans
un rayon d‘une trentaine de kilométres autour de DIJON.
Malgré cette proximité géographique, la variabilité des con-
ditions de milieu est importante :

. Trente-trois parcelles (douze en 1982/83 et vingt-et-une
en 1983/84) sont situées en plaine, & une altitude d’envi-
ron 200 m au sud de DIJON.

. Vingt-trois parcelles (dix en 1982/83 et treize en 1983/
84) en revanche sont sur un plateau au nord-est de DI-
JON, & une altitude comprise entre 500 et 600 m. Cette
zone correspond & I'extrémité sud du plateau du Chétil-
lonnais.

Ces différences d'altitude nous font prévoir tout de
suite une certaine variabilité climatique, notamment au
niveau des températures.

b - Caractéristiques du milieu
* Les conditions climatigues des deux campagnes

Nous nous intéresserons principalement aux condi-
tions climatiques de fin de cycle.

Les températures, rayonnements et pluviométries
décadaires sont présentés pour les deux sites (plaine et pla-
teau) et les deux campagnes dans |’Annexe 7.

— PLUVIOMETRIE : La différence marquante entre les
deux campagnes est I'importance des pluies printanié-
res : trés abondantes en avril et mai pour 1983 (355 m
sur le plateau et 420 mm en plaine) et beaucoup plus
faibles, notamment en avril en 1984. Nous verrons plus
loin que, lors de cette seconde campagne, les condi-
tions d'alimentation hydrique étaient limitantes fin
avril-début mai.

TEMPERATURES : Les deux années se caractérisent
par un mois de mai froid : (11°C en plaine et 8°C sur
le plateau en moyenne journaliére).

On remarque, par ailleurs, les températures plus élevées
enregistrées en plaine.

RAYONNEMENT : Les niveaux de rayonnement global
apparaissent supérieurs en 1984, notamment entre le
ler avril et le 20 mai, c’est-a-dire durant la plus grande
partie de la floraison. Nous avons vu précédemment que
les températures étaient comparables, si bien que le rap-
port Rayonnement/Température, dont nous avons vu
I'importance préalablement, est supérieur en 1984
durant la majeure partie de la floraison. Par ailleurs, les
différences de température entre les deux zones en-
trainent un rapport Rayonnement/Température systé-
matiquement plus élevé sur le plateau.

Les deux campagnes étudiées apparaissent nette-
ment tranchées quant au climat :

1982-83 : Excés d’eau importants durant |a floraison
Rapport Rayonnement/Température faible
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1883-84 : Déficit hydrique en début floraison
Rapport Rayonnement/Température supérieur
a 1982/83

* Les sols

La fig. 51 situe les différentes parcelles dans le trian-
gle textural. La majeure partie des parcelles appartient 2 la
catégorie des Argiles limoneuses ou des Limons argileux. Un
certain nombre de parcelles apparaissent sortir de ces clas-
ses : ce sont les parcelles les plus calcaires {plus de 10 % et
jusqu'a 48 %), pour lesquelles justement la composition
granulométrique déterminée aprés décalcarification n'a que
peu de signification.

Les profondeurs de sol sont relativement faibles (cf.
fig. 52). L’essentiel des sols du plateau ont une profondeur
inférieure & 30 em, alors que tous les sols de plaine dépas-
sent cette épaisseur. En raison de la nature du soussol de la
plaine (tuf calcaire cimenté), cette profondeur de sol cor-
respond & la profondeur maximale d’enracinement. En re-
vanche, ce n'est pas le cas pour le plateau ol I’on peut cons-
tater que les racines progressent d’au moins 20 em dans le
calcaire fissuré sous-jacent.

La pierrosité est généralement trés abondante dans
les parcelles du plateau et faible en plaine.

Ces caractéristiques rendent trés difficile |'estima-
tion d’un niveau de réserve utile en eau réaliste. On peut
cependant dire qu’elles sont trés faibles sur le plateau (in-
férieures & 40 mm, d’aprés CHRETIEN et AUBRY, non
daté), alors qu‘elles sont susceptibles d’atteindre 100 mm
en plaine pour une profondeur d’enracinement de 50 cm
(CHRETIEN, 1976).

Les analyses chimiques ont montré que les teneurs
des sols en P20g et K;O étaient satisfaisantes et que les
parcelles du plateau apparaissent en moyenne plus riches
en matiére organique.

¢ - Les techniques mises en ceuvre par les agriculteurs

Toutes les parcelles ont une céréale comme précé-
dent cultural, généralement une orge d’hiver. En trés grande
majorité, les pailles de cette céréale sont exportées. La va-
riété-utilisée est JET NEUF.

Nous aborderons successivement les modalités de
semis (date et dose) et les pratiques de fertilisation azotée
et soufrée. Nous n'envisagerons pas les pratiques de protec-
tion phytosanitaire qui ont été satisfaisantes dans toutes
les parcelles.

* Les techniques de semis

La fig. B3 présente de facon croisée les dates et
doses de semis. On constate une trés large variabilité de ces
deux paramétres, sans qu’il apparaisse de facon nette une
dépendance. On peut observer que la majeure partie des
parcelles du plateau sont semées avant le 5 septembre : la
crainte de I'hiver plus rigoureux et éventusllement plus pré-
coce dans cette zone est, sans doute, la cause de cette légére
différence entre les deux sites.

*La fertilisation
. Soufre (fig. 54)

Les trois cinquiémes des parcelles ne recoivent au-
cun apport de soufre. Les deux cinquidmes restants en re-
goivent au printemps, généralement au moment du dernier
apport d‘azote. On peut remarquer que les apports de sou-
fre sont légérement plus fréquents dans les parcelles de la
plaine (une parcelle sur deux en plaine contre une sur trois
sur le plateau).



Légende des Figures 51 a 59 et 61 a 63
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FIGURE 51 - SITUATION DES 56 PARCELLES DE L'OBSERVATOIRE
COLZA DANS LE TRIANGLE DE TEXTURE (GEPPA)
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FIGURE 55 ~ HISTOGRAMME DES QUANTITES D'AZOTE APPORTEES A L "HECTARE

. Azote (fig. 55)

La quantité totale d‘azote apportée varie de 150 3
280 kg/ha. (fig. 55). La quantité apportée au printemps
apparait moins variable : toutes les parcelles, sauf une, re-
Goivent entre 140 et 220 kg/ha (fig. 56-a). Cet apport
printanier se fait en une, deux ou trois fois, les deux épan-
dages étant les plus fréquents (fig. 56-b). Le premier ap-
port s’effectue pour les parcelies de la plaine durant le mois
de février. Le calendrier est plus tardif pour les parcelles
du plateau : le premier apport se fait entre le 15/02 et le
01/04. Les seconds apports s'étalent jusque vers les 15-25
avril dans les deux zones.
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L’équilibre entre les deux apports est trés variable,
comme on peut le constater sur la fig. 56-a : le rapport
2éme apport/1er apport varie pratiquement de 2 3 0,25,

La variabilité des modalijtés d‘apport d'azote ap-
parait trés importante : les conditions de nutrition azotée
des peuplements seront probablement elles aussi varijables
tant par les quantités d’azote disponibles que par le rythme
de ces fournitures,

d - Conclusion

Deux petites régions naturelles se différenciant par
les caractéristiques du climat (régimes thermigues notam-
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ment) et de sols (niveaux de réserve utile). Deux années
climatiques trés différentes (rapports Rayonnement/Tempé-
rature, régimes hydriques). Enfin, une large gamme de
techniques culturales, notamment au niveau de la fertilisa-
tion azotée.

Ces différentes sources de variabilité se combinant
entre elles, il est trés probable que I'on dispose d’une large
variabilité des { M } relatifs a chaque parcelle, condition
sine qua non d'un test des modéles.

2 — Caractéristiques des peuplements étudiés

Nous distinguerons celles constituant nos variables
d’entrée (VE) et celles représentant nos variables de sortie
(Vs).

a - Les variables d’entrée . caractéristiques végétatives et
reproductrices a la floraison

Nous aborderons |‘examen des nombres de fleurs
par métre carré produits, des indices foliaires au début flo-
raison et enfin des durées de floraison.

La fig. 57 présente la correspondance entre le nom-
bre de fleurs/m? et l'indice foliaire du début floraison. Ces
deux paramétes varient dans un rapport de 1 a 3, sans que
I'on puisse mettre en évidence de corrélation. Du fait de
ces caractéristiques, les rapports de taille entre les sources
{fauilles) et les puits (fleurs) seront variables. On peut noter
par ailleurs la moins grande variabilité des parcelles de
la campagne 1983/84, qui apparaissent en moyenne supé-
reures a celles de 1982/83 tant en ce qui concerne l’indice
foliaire que le nombre de fleurs par métre carré.

Les durées de floraison sont présentées a fa fig.
58 ; pour les parcelles de la plaine, elles sont comprises
entre 350 et 450 degrés-jours lors des deux campagnes,
si on excepte une parcelle présentant une floraison excep-
tionnellement longue en 1983. En revanche, les parcelles
du plateau présentent une variabilité interannuelle notable,
entre 250 et 375 degrés-jours en 1983, contre 350 a 450
degrés-jours en 1984.

De méme gque pour {M } on constate donc une lar-
ge variabilité de (VE).

b - Les variables de sortie : les rendements et composantes
du rendement réalisés

Les rendements atteints (cf. fig. 59) sont trés
variables globalement (9 & 35 g/ha) et le restent, méme
lorsque 'on stratifie la population selon I'année ou la
zone géographique, comme en témoigne le tab. 13.

On peut noter que 1984 apparait meilleur et plus
régulier que 1983 quelle que soit la zone géographique.
1| semble, par ailleurs, que pour les deux années étudiées,
les parcelles de la plaine obtiennent des résuitats supérieurs
et plus homogeénes que celles du plateau.

L’analyse des causes de variation d'un paramétre
aussi synthétique que le rendement implique qu‘on le
décompose en facteurs ou composantes ayant une signi-
fication fonctionnelle par rapport & son élaboration. Ces
composantes correspondent (FLEU RY, 1980) :

. au poids de |'organe récolté quand il s'agit de grains,

. & I'effectif de chacun des degrés de ramification condui-
sant & Ja définition du nombre d’'organes récoltés.

En d’autres termes, cela revient d’une part a consi-
dérer le nombre de grains par métre carré, qui correspond

3 l'effectif des sites d’accumulation, et a expliquer ses va-
riations par celles des composantes se déterminant antérieu-
rement, et d’autre part le poids moyen des grains qui re-
présente le résultat du remplissage de ces sites. La fig. 60
présente la décomposition que 'on utilisera dans le cadre
de ce travail.

Comme le fait NAVARRO GARZA (1984) a pro-
pos du mais , nous avons représenté la production indivi-
duelle de chaque composante, soit {Ci4+ 1/Cj) en fonction
de son effectif par métre carré (Ci/m*). Nous entendons
par production individuelle, soit un poids {poids d'un grain,
par exemple), soit un effectif (nombre de grains par silique,
nombre de siliques par fleur).

Civ1
.
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\

\
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\

AN

\\ >
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—» 1

On s‘attend, sous réserve que I'élaboration d'une
unité de Ci4 1 par Ci mobilise une guantité constante d'as-
similats, a une relation analogue a celle présentée ci-contre.
En (1), on a production stable de la composante Ci+ 1
quand on F'exprime par métre carré ce qui traduit une quan-
tité globale d’assimilats disponible pour son élaboration
constante : on se situe alors dans une gamme de Cii/m? ou
se manifestent des phénomeénes de compétition.

En (2), un autre type de limitation intervient, non liée a
la quantité de ressources disponibles, mais qui traduit une
propriété intrinséque de |‘organe (*).

Nous avons procédé de cette fagcon pour les diffé-
rentes composantes de la fin du cycle.

1 — Poids moyen d’un grain et nombre de grains/m?* (fig.
61)

Si, pour 1983/84, on observe une tendance 3 avoir
une relation négative entre les deux variables, qui pourrait
traduire une limitation quelcongue de la quantité d’assimi-
\ats nécessaire au remplissage des grains, ce n‘est pas du
tout le cas en 1982/83. La grande variabilité du poids
de 1000 grains constatée ne se structure pas de la maniére
attendue.

2 — Nombre de grains par silique et nombre de siliques/m*
(fig. 62)

Pour les deux années, on obtient un nuage dispersé
dont l‘allure est dans le sens attendu ; mais |a encore, on

a une trés forte variabilité du niveau de Cj, 1/Cj, pour une
valeur de Ci/mZ. '

(*) Pour certains types dorganes. il ne semble pas gu’on puisse
défmir une limitc. Ainsi, le nombre de talles par plante des grami-
nées apparait quasi-infini sur le plan du potenticl. Les composantes
que nous allons étudier ne sont pas dans ce cas.
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NOMBRE DE ETENDUE DE _ COEFFICIENT
BASE DU CALCUL PARCELLES LA VARIATION MOYENNE ECART-TYPE DE VARIATION
Global 56 9 - 35 25,9 6,5 0,251
1983 22 9 - 31 20,2 5,7 0,282
1984 34 21 - 35 ° 29,6 3,9 0,132
PLaine 33 15 - 35 27,5 6,0 0,218
Pateau 23 9 - 35 23,6 6,7 0,284
Peaine 1983 12 15 - 31 21,6 5,0 0,231
Peateau 1983 10 9 - 27 18,6 6,2 0,333
Plaine 1984 21 23 - 35 30,9 3,4 0,110
Plateau 1984 13 21 - 35 27,5 4,0 0,145

TABLEAU 13 - Moyenne et variabilité des rendements en grain propre et sec (q/ha)

RENDEMENT =

NOMBRE DE GRI\INS/m2 X

POIDS MOYEN D'UN GRAIN

NOMBRE DE SILIQUES/mZ_

X NOMBRE DE GRAINS/SILIQUE

NOMBRE DE FLEURS/m2 X

POURCENTAGE DE REUSSITE DES FLEURS

FIGURE 60 - LA DECOMPOSITION DU RENDEMENT EN_COMPOSANTES ADOPTEE DANS LE CADRE DE CE

TRAVAIL

3 — Nombre de siliques par fleur et nombre de fleurs/m?
{fig. 63)

Aucune relation n’apparait entre ces deux compo-
santes.

La non-structuration de la variabilité du niveau
d’une composante donnée selon celui de la « composante
support » exprimée 3 |’échelle du peuplement peut avoir
plusieurs significations : :

. L’hypothése de stabilité de la quantité d’assimilats néces-
saire & |'élaboration d’une unité d'une composante est
fausse.

. La quantité globale d‘assimilats disponibles pour I'élabo-
ration d’une composante donnée varie selon la parcelle,
Cela peut provenir du fait que :

— les conditions et facteurs du milieu sont plus ou moins
limitants de la synthése de ces assimilats par le peuple-
ment végétal ;

— les peuplements végétaux observés ne sont pas tous
capables de synthétiser la méme quantité d’assimilats,
méme s‘ils se caractérisent par une population Cj4. 1/
m2 identigue,

L'application des modéles précédemment exposés
en vue d'interpréter le niveau et la variabilité des compo-
santes va nous permettre d‘aller plus loin dans I’analyse des
rendements. Nous verrons notamment comment ils permet-
tent de comprendre le mode d'action des facteurs limitant
la production d’assimilats,
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FIGURE 61 - RELATION ENTRE NOMBRE DE GRAINS PRODUITS PAR .Z ET POIDS DE 1000 GRAINS
—_—n - "> TA% u ET POIDS DE 1000 GRAINS

Il — UTILISATION DES MODELES DE FONCTIONNE-
MENT DU PEUPLEMENT

1 — Variabilité du taux de réussite des fleurs

Nous commencerons par faire le constat des résul-
tats obtenus lors des deux campagnes, ce qui nous permet-
tra de dégager les parcelles ou le modéle « marche » de
celles ol des écarts importants se manifestent. '
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a - Les relations Taux de réussite des fleurs — Q constatées

. CAMPAGNE 1982-83

La fig. 64 représente la localisation de chacune des
parcelles dans le plan Pourcentage de réussite des fleurs x
Rayonnement intercepté par les feuilles durant la florai-
son/Nombre de fleurs (Q). Nous y avons aussi fait figurer
fa tendance, observée en conditions expérimentales, qui
fait I'objet de la fig. 47. Nous nous sommes, 3 ce sujet,
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contenté de tracer une courbe approximative et n‘avons pas
repris |'ajustement linéaire calculé sur la fig. 47. En effet,
cet ajustement ne prétend pas donner une norme, compte
tenu de I'imprécision concernant la gamme de Q sur laquel-
le il est calculé, qui retentit considérablement sur la validité
des paramétres de l’ajustement (pente et ordonnée & {'ori-
gine). Etant donné que nous voulons nous servir de la rela-
tion obtenue en conditions expérimentales comme réfé-
rence, indiquant le taux de réussite « normal » que V'on
obtient pour une valeur de Q donnée dans un contexte
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non limitatif des performances photosynthétiques du peu-
plement, il et 4té dangereux d‘utiliser pour ce faire un
ajustement dont le paramétre était sujet & caution.

Deux groupes de parcelles se distinguent :

- Celles pour lesquelles le taux de réussite des fleurs observé
s'avére « normal », compte tenu de Q. || s‘agit des par-
celles présentant un écart & la tendance inférieur & 10 %,
compte tenu de la précision concernant le calcul de Q et
de la variabilité des points expérimentaux présentée 3 la
fig. 48.

Ces parcelles sont :
— pour la plaine les N° 1, 3, 4, 6, 16 :
— Pour le plateau les N° 21, 22, 23, 24, 27, 28.

. Celles qui présentent un taux de réussite des fleurs « anor-
malement » bas, compte tenu de Q, c’est-a-dire ;
— pour la plaine les N° 5,7,9,11,12,13,15 ;
— pour le plateau les N° 17,18, 19, 20,

- CAMPAGNE 1983-84

Nous avons procédé de la méme fagon. La fig. 65
présente la situation de chaque parcelle dans le plan{Pour-
centage de réussite — Variable Q}

" On constate de nouveau Gn certain nombre d’écarts
& la relation attendue, qu’on peut résumer de la fagon
suivante : )

— Les parcelles de la plaine présentent un taux de réussite
des fleurs proche de ce a quoi on peut s'attendre,
compte tenu de Q. La parcelle 84 a un avortsment excep-
tionnellement réduit, pour lequel nous navons pas d’ex-
plication.

— les parcelles du plateau, mise & part la N° 29, montrent
des avortements de fleurs excessifs, notamment les par-
celles N° 18, 19, 20, 21, 22 et, dans une moindre
mesure, 26, 27, 28, 31.
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b - Analyse des résultats obtenus

Sur les cinquante-six parcelles observées, trente-cing
¢ ont un taux de réussite des fleurs proche de celui attendu,
compte tenu des valeurs calculées de Q. Ce sont :

- Pour 1982/83, cing parcelles de la plaine : N° 1, 3, 4,
, 16 ;
six parcelles du platéau : N° 21, 22, 23,
24,27, 28. '

. Pour 1983/84, les vingt-et-une parcelles de la pl_aoine
quatre parcelles du plateau : N° 23, 26,
29, 30

Les vingt-et-une autres parcelles présentent des taux
de réussite des fleurs anormalement bas,

Nous allons, dans un premier temps, nous pencher
sur les trente-cing parcelles ne présentant pas d’écarts im-
portants au modéle : nous analyserons dans quelle mesure
ces parcelles présentent la variabilité importante des condi-
tions qui nous est nécessaire pour pouvoir parler de test.

Dans un second temps, nous verrons comment nous
pouvons expliquer les écarts au modéle se manifestant dans
les vingt-et-une autres parcelles.

* Les trente-cing parcelles o0 il y a accord avec le modéle

Le croisement Zone géographique-Année cl imatique
permet de définir quatre grandes unités de milieu naturel.
On constate que I'on rencontre des parcelles ol le modéle
« marche » dans chacune de ces unijtés. Cela constitue
un premier point positif quant au test du modéle,

Le tab. 14 présents I'amplitude de variation des
valeurs prises par les variables d‘entrée {VE) du modédle
dans ces trente-cing parcelles pour chaque unité de milieu
naturel.

On peut constater que les variables d'entrée des
parcelles présentant un accord avec le modéle s'étalent
sur une large gamme, qui n‘apparait pas trés différente

- 75 -



PLAINE 82/83 PLATEAU 82/83 PLAINE 83/84 PLATEAU 83/84
Accord & parcelles/12 Accord 6/10 Accord 21/21 Accord 4/13
Ecart 8/12 Ecart 4/10 - Ecart 9/13
Indice foliaire 1,6 - 2,3 1,5-1,9 1,4 = 3,4 1,7 - 2,1
début 4loraison (1,4 - 2,4) (1,0 - 1,7 - (1,5 -2,
Nombre de gleurs 5687 - 13 7T4b 6845 - 11 234 9546 - 13 965 10 058 - 11 844
pn.odui.t/m2 (8560 - 13 300) (4973 - 8736) - (9396 - 12 137)
Surface goliaine 1,2 -3,5 1,6 - 2,3 1,3 - 2,9 1,5 - 2,1
de début flonaison ’ 1.5 - 1,9
panzﬂleun produdte 1,1 -2,1 1,4 - 2,0 - 4 4
(em®}
Date de début 25/04 10/05 28/04 - 01/05 06/05 - 07/05
5£pnaibon (25/04) (05/05 - 10/05) - (05/05 - 10/05)
Durée de £a 375 - 475 250 - 375 375 - 450 375 - 425
4Loraison (dof.} (375 - 425) (300 ~ 350) - (350 ~ 450)

TABLEAU 14 - Gamme de variation du niveau des variables d 'entrée observées dans les parcelles ou il y a accord avec le

" modéle et dans celles o il y a écart au modéle. .

N.B. Entre parenthéses : La gamme de variation des parcelles présentant un écart au modéle.

d'ailleurs de celle observée sur les parcelles ol des écarts
au modéle se manifestent.

Il est donc permis de penser que cette variabilité,
conjuguée & celle du milieu, nous autorise a considérer
que ces trente-cing parcelles constituent un test positif
de la plausibilité du modéle. 11 faut, toutefois, souligner que
nous n‘avons pas- rencontré de situation ol la valeur de

Q calculée aurait entrainé une diminution « normale » du

taux de réussite des fleurs.
* | es vingt-et-une parcelles ot il y a écart au modéle

La relation: obtenue en situation expérimentale qui
nous sert & définir les écarts, |’a été en dehors de tout pro-
blame de nutrition hydrique ou minérale. Ce contexte,
non limitatif de la croissance, constitue le domaine de vali-
dité de la relation.

Nous allons tenter de rendre compte des écarts au

modéle observés par ceux qui peuvent exister pour chacune
des parcelles entre les conditions et facteurs de croissance
qui prévalaient au moment de ja floraison et le domaine
de validité du modéle que nous venons de rappeler. -
' En raison des conditions climatiques trés différen-
tes régnant lors des deux campagnes (trés humide en 1982/
83 ; secen 1983/84), nous aborderons successsivement cha-
que année.

. CAMPAGNE 1982/83

Huit parcelles de la plaine et quatre du plateau pré-
sentent de notables défauts de réussite des fleurs. Compte
tenu du climat précédemment présenté, il est exclu d’invo-
quer une quelconque sécheresse qui aurait pu limiter la
photosynthése. 1 tombe entre 350 et 420 mm de pluie
durant les mois d‘avril et mai. On peut se demander, en
revanche, si cette quantité excessive d’eau n'est pas suscep-
tible de provoquer une carence en éléments minéraux mobi-
les comme le soufre ou I’azote, suite & un lessivage en pro-
fondeur important. Cette carence pourrait alors diminuer
le taux d’assimilation nette du feuillage comme le mention-
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nent HERATH et ORMROD (1973). Nous ne disposons
pas d'analyses permettant de quantifier les conditions
dralimentation azotée et soufrée. Nous avons donc considé-
ré les modalités techniques de |'apport d’azote et notam-
ment le calendrier, afin de tenter d’expliquer les écarts au
modéle obsevé. La fig. 66 représente la correspondance
entre la date du dernier apport d'azote avant la floraison
et le défaut de réussite des fleurs, estimé par la distance
3 la tendance nous servant de référence.

Nous avons mis sur cette figure |'ensemble des
parcelles de 1982/83, vy compris celles ne manifestant
pas un écart au modeéle significatif. En effet, toute hypo-
thése pouvant étre émise pour expliquer des écarts cons-
tatés doit trouver sa contre-épreuve au niveau des parcel-
les ne présentant pas d’écarts notables.
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FIGURE“_ - RELATION ENTRE DEFAUT DE REUSSITE DES FLEURS €T DATE DU DERMIER
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Régression calculée d'aprés Fig. 65 :

D= 36,6 ~0,237 + 2,825

2 = 0,60

D = Défaut de réussite

J = Jour du dernier apport d'azote

S = Sensibilité au lessivage

= 2
S = log (30 o= 0,0003(A + MO) )
J =1 le vi/o01

FIGUREGT - HISTOGRAMME DES NOTES
DE SENSIBILITE AU LESSIVAGE DES
SOLS (1982/83)

L’ensemble des parcelies se scinde en deux grou-
pes :

. Un premier, ol 'on constate une diminution linéaire du
défaut de réussite des fleurs quand augmente la tardivité
du dernier apport d‘azote.

. Un second, correspondant a des dates d’apport groupées
dans les deux derniéres décades de mars, pour lequel le
défaut de réussite de fleurs n’est pas significatif, infé-
rieur 8 5 %.

Le premier groupe suggérerait donc bien un pro-
bleme d'alimentation azotée. Les parcelles pour lesquelles
il n"y a pas eu d‘apport récent sont celles o1 I'avortement
est particuliérement excessif. Mais le second groupe ne
parafit pas se comporter de fagon simitaire.

L'observation des caractéristiques du sol permet
de résoudre cette différence. Nous avons calculé, pour cha-
que parcelle, I'indice de sensibilité au lessivage (REMY,
MARIN-LAFLECHE, 1974), et constaté que cet indice
interférait notablement sur la relation entre défaut de
réussite des fleurs et date du dernier apport d’azote. Com-
me on le voit & la fig. 67, toutes les parcelles du Groupe 2,
sauf la N° 23, sont caractérisées par de trés faibles sensi-
bilités au lessivage, tandis que celles du Groupe 1, sauf la
N° 18, présentent des indices supérieurs.

La prise en compte simultanée des deux variables,
sensibilité au lessivage et date du dernier apport d‘azote,
permet de rendre compte de 60 % de la variabilité des
écarts au modéle. Ce coefficient passe a 70 % si I’on exclut
les parcelles N° 18 et 23.

En 1982/83, les parcelles aux sols les plus filtrants
et qui ont regu un dernier apport d‘azote précoce, présen-
tent donc des avortements de fleurs excessifs. Nous invo-
quons le caractére limitant de la nutrition azotée pendant
la floraison pour expliquer cela.

Selon MORGAN et al {1983), une limitation de
I'alimentation en azote du peuplement au début de la flo-
raison est susceptible de diminuer la longueur de la flo-
raison. Or, les parcelles qui apparaissent les plus affec-
tées par le manque d’azote (N° 7,9, 12, 13) ne donnent pas
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FIGURE 68 - EVOLUTION ESTIMEE DU STOCK D'EAU DANS LE SOL EN FONCTION
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une floraison plus courte que les autres. On peut donc faire
Fhypothése que le manque d’azote s'est fait ressentir essen-
tiellement vers la fin de la floraison et que |'excés d‘avorte-
ment qu’il a provoqué s’est manifesté en fin de floraison.

Par ailleurs, compte tenu du climat ayant régné et
du mécanisme de limitation en azote invoqué (le lessivage),
il apparait logique de considérer que le déficit en azote aug-
mente avec le temps.

Il ressort de cette analyse que les écarts au modéle
constatés, suggérent un défaut dans I‘alimentation azotée
des parcelles. Ce défaut est d'autant plus fort que :

. le dernier apport d’azote a été précoce,
. les sols sont sensibles au lessivage.

Les parcelles ne présentant pas d'écart significatif
sont celles ayant regu tardivement de I"azote ou celles carac-
térisées par des sols peu sensibles au lessivage quand le der-
nier apport d‘azote a été plus précoce.

Nous faisons par ailleurs, I’hypothése, que nous ne
pouvons confirmer faute d‘observations directes, que ce
défaut dans l’alimentation azotée des peuplements s‘est
manifesté surtout en fin floraison, et que c’est a cette épo-
que qu'il a entrainé une chute « anormale » du taux de
réussite des fleurs.

- CAMPAGNE 1983/84

Les défauts de taux de réussite des fleurs ne sont
significatifs que dans neuf parcelles du plateau. Toutes les
parcelles de la plaine et quatre du plateau ne présentent
aucun écart significatif. '

Nous avons vu précédemment que les conditions cli-
matiques du mois d‘avril 1984 avaient été particuliérement
séches. On peut se demander si ce n‘est Ppas un stress hydri-
que qui a entrainé sur les parcelles du plateau, 3 trés faible
réserve utile, rappelons-le, un excés d'avortement.

La fig. 68 présente I'évolution calculée du niveau de
la réserve en eau, pour une parcelle de la plaine (RU = 100
mm) et du plateau (RU = 40 mm). Ce calcul grossier a été
fait en supposant que les Peuplements évapotranspiraient a
FETP tant qu’il restait de I’eau en réserve (1). L'ETP a été

(1) Faute de quantification possible, nous n’avons pas fait interve-
nir le concept de Réserve Facilement Utilisable (RFU)
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calculée par la formule de TURC (BROCHET et GERBIER,
1975). |l n'a pas de prétention démonstrative, mais renfor-
ce I’hypothése d’un stress hydrique important dans les par-
celles du plateau durant les dix premiers jours du mois de
mai, ¢’est-a-dire en début floraison.

Cependant, il n‘explique pas pourguoi quatre par-
celles du plateau ne présentent pas d’'écarts au modele,
alors que nous n'avons aucune raison de penser que leur ré-
serve utile est supérieure aux autres. Les difficultés de ca-
ractérisation du milieu sur le plateau du Chatillonnais, no-
tamment en ce qui concerne les variables susceptibles d'in-

tervenir sur les conditions d’alimentation hydrique des

peuplements sont, sans doute, responsables de ce manque
d’explication.

Nous avons, par ailleurs, vérifié que |’azote ne sem-
blait pas jouer comme facteur limitant. En effet, on consta-
te fig. 69 que les peuplements présentant un avortement
de fleurs important se caractérisaient par des teneurs en
azote, au moment de la floraison, relativement élevées,
et des matidres séches par métre carré faibles. |l semble donc
gu’un facteur limitant, autre que I'azote, soit intervenu
pour limiter la croissance du couvert végétal, ce qui a en-
trainé une certaine concentration en azote. Nous pensons
que cet autre facteur limitant est |'eau.

Faute de caractérisations plus précises du milieu,
nous nous limiterons & émettre ’hypothése d'un stress hy-
drique pour expliquer les écarts au modéle. L'examen de

f’évolution des stocks dans le sol en fonction du temps
nous fait penser, par ailleurs, que ce stress hydrigue s‘est
manifesté principalement en début floraison.

c - Conclusion

Dans le cadre des trente-cing parcelles présentant
des caractéristiques de milieu et de végétation diversifiées
nous avons pu vérifier que les taux de réussite des fleurs
observés s’avéraient conformes & ceux que I‘'on pouvait
attendre, compte tenu des valeurs prises par Q.

Pour vingt-et-une parcelles, ce n’était pas le cas.
C’est par l’analyse des conditions et facteurs de croissance
ayant prévalu dans ces parcelles que nous avons pu rendre
compte des écarts au modéle.

Pour la gamme des valeurs de Q re_hcontrées dans ces
cinquante-six parcelles, nous considérons que le modéle
proposé est d’une part plausible, et d’autre part opération-
nel.
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Nous déplorons I'inexistence de situations ou le pa-
ramétre Q aurait pris des valeurs plus faibles que celles ren-
contrées.

2 — Le nombre de grains par silique

Nous avons vu précédemment que, selon les circons-
tances, deux variables étaient susceptibles de rendre compte
du nombre de grains moyen par silique :

_ La variable Q, indicatrice de la quantité d’assimilats
regue en moyenne par une silique durant sa phase d’hé-
térotrophie ;

— La variable V, indicatrice de la vitesse de fourniture en
assimilats  cette silique (V = Q/d j.}.

D’aprés le modéle, on attend des relations linéaires
entre ces variables et le nombre de grains moyen par silique.
L’absence de paramétrage de ces relations nous interdit de
privilégier une des deux variables. Nous verrons & propos
des parcelles de I’Observatoire Colza comment nous pour-
rons établir une hiérarchie entre V et Q.

a - Les relations entre Nombre de grains par silique et Q, ou
V, en 1982/83

Les fig. 70 et 71 présentent respectivement les rela-
tions obtenues avec Q et avec V. Au vu de ces figures, la
relation apparait meilleure quand on considére la variable
V. En effet, une grande partie de I"ajustement entre le nom-
bre de grains et Q provient :

— d‘une part de la parcelle 16. Quand on I'dte, le coeffi-
cient de corrélation passe de 0,78 & 0,58 dans le cas de la
variable Q, alors qu’il passe seulement de 0,83 4 0,79,
dans le cas de V.

— d'autre part des liaisons existant entre Q et V. Nous
avons calculé les coefficients de corrélation partielle dans
chaque cas de figure.

Le coefficient de corrélation partielle exprime le
degré de liaison existant entre deux variables, X1 et X2,
indépendamment du fait que ces deux variables sont toutes
deux corrélées a une troisieme, X3 (DAG NELIE, 1977).

Le tab. 15 présente ces coefficients pour :

. X1 Nombre de grains moyen par silique

. X2 \Y

. X3 Q

< x1x2 Coefficient de corrélation partielle entre X1 et

X2, X3 étant considéré constant.



Avee La Sans fa
parcelle 14 parcelle 16
r.X.l x2 0,61 (#x) 0,67 (*#x) (***) : Trés hautement significatif (Q= 0,001)
(**) : Hautement significatif (X= 0,01
rx1 Xg 0,46 (*) 0,13 (N.S.) (*)  : Significatif (o= 0,05)
(N.S.): Non significativement différent de 0

14

12 9

TABLEAU 15 - Coefficients de corrélation partielle entre nombre de

grains par silique et
— d’une part V(’Xy B%

— d'autre part Q ("X, X3)

avec ou sans la parcelle 16 (82/83)

La variables V apparait donc plus pertinente que Q
pour rendre compte des variations du nombre de grains
moyen par silique. Cela est confirmé lorsqu’on supprime la
parcelle N° 16 : il n’y a alors plus de liaison entre Nombre
de grains par silique et Q, indépendamment de leurs rela-
tions avec V (coefficient de corrélation partielle non signifi-
catif).

En 1982/83, il semble donc que c’est davantage le
rythme de fournitures en assimilats que la quantité globale
offerte qui ait affecté le nombre de grains moyen des sili-
ques.

Les parcelles pour lesquelles nous avons fait I’hypo-
thése qu‘un défaut d’azote a été responsable d’une chute
du taux de réussite des fleurs ne sortent pas de la relation
linéaire globale.

Or, le domaine de validité du modéle de prédiction
du nombre de grains par silique correspond aux situations
sans facteurs limitants de la croissance autres que le rayon-
nement, et ou le nombre de fleurs total produit par le peu-
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r
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FIGURE 70 - RELATION ENTRE NOMBRE DE GRAINS PAR SILIQUE ET QUANTITE
PAR FLEUR DE RAYONNEMENT INTERCEPTE PAR LES FEUILLES
DURANT LA FLORAISON €2)(1932/83)
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plement constitue un bon indicateur de la taille du puits
utilisateur des assimilats photosynthétisés par le feuitlage.

Il peut donc paraitre paradoxal que des parcelles
présentant un avortement de fleurs anormal en raison de
conditions d‘alimentation azotée défavorables, présentent
un nombre de. grains moyen par silique en accord avec le
modéle.

Nous avons fait précédemment I'hypothése que le
manque d‘azote était intervenu tradivement vers la fip de
la floraison et que le surplus d‘avortement constaté était
donc un avortement de fin floraison. Ce « calendrier » est
représenté schématiquement ci-contre.

De ce fait, I'essentiel des siliques non avortées, pré-
sentes 3 la récolte, réalise le début de leur période d’hétéro-
trophie, moment ol le paramétre V est déterminant, avant
que les conditions d'alimentation azotée défavorables ne
puissent avoir d'effet dépressif. -

Si I'on admet que les siliques « absentes » dans cer-
taines parcelles du-fait de |’avortement consécutif aux mau-
vaises conditions de fin floraison avaient un nombre de
grains potentiel non limitant, c’est-3-dire supérieur a celuij
pouvant étre défini par la valeur de V, il est logique que
I'ensemble des parcelles —3 avortement normal et anor-
mal- s’intégre au sein de la méme relation linéaire.
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FIGURE 71 - RELATION ENTRE NOMBRE DE GRAINS PAR SILIQUE ET V (1982-1983)

Ce résultat renforce I’hypothése de conditions d’ali-
mentation azotée déficientes en fin floraison, survenues
dans certaines parcelles.

b - Les relations entre Nombre de grains par silique et Q,
ou V, en 1983/84

Les fig. 72 et 73 présentent respectivement les rela-
tionsavec Qet V.
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FIGURE 72 - RELATION EKTRE NOMBRE DE GRAINS PAR SILIQUE ET Q (1983-84)

On constate immédiatement que les parcelles qui
ont présenté un défaut de réussite des fleurs anormalement
bas (l’essentiel des parcelles du plateau) réalisent des nom-
bres de grains moyen par silique supérieurs pour une valeur
de Q, ou V, donnée, & celles sans avortement exceptionnel.
La situation est donc tout-a-fait différente de celle de
1982/83. .

Nous avons fait I'hypothése que ces excés d’avorte-
ment étaient 3 mettre en relation avec un stress hydrique et
que la période ol ils se manifestaient correspondait au
début de la floraison (représenté schématiquement ci-des-
sous).
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— —- pancelles a avortement
suppliémentaine

Conformément & ce gue nous avons indiqué dans la
deuxiéme partie en cas d’avortement exceptionnel précoce,
nous avons utilisé une estimation différente du puits uti-
lisateur des photosynthétats issus du feuillage afin d’inté-
grer la disparition précoce d’un certain nombre de puits du
fait de leur avortement. A la place du nombre de fleurs
total, nous avons considéré le nombre de fleurs fictif (NF")
tel qu'il a été défini précédemment. Cette transformation
a été effectuée pour les parcelles du plateau présentant un
avortement excessif.

Les fig. 74 et 75 présentent les relations obtenues
en fonction de Q et de V, suite & ces transformations. On
constate alors que |'ensemble des parcelles de 1983/84
s'alignent autour de la relation linéaire attendue.

Cela signifie deux choses :

. La plausibilité de I'hypothése concernant le caractére pré-
coce des avortements exceptionnels constatés est renfor-
cée,

. La chute du nombre de siliques par métre carré, consécuti-
ve au stress hydrique précoce, a totalement été compensée
par |'augmentation du nombre de grains des siliques survi-
vantes. Nous avons ainsi vérifié sur ces parcelles que les
nombres de grains par métre carré, qui aurajent été obte-
nus sil n'y avait pas eu d'avortement précoce, étaient
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FIGURE 73 - RELATION ENTRE NOMBRE DE GRAINS PAR SILIQUE ET V (1983-84)

tout-a-fait comparables 3 ceux effectivement réaljsés

en situations d‘avortement.

Si en 1982/83, les avortements exceptionnels cons-
tatés dans certaines parcelles n'ont pas été compensés parce
que tardifs, il n‘en est pas de méme en 1983/84,

Nous avions noté qu'en 1982/83, V plus que Q
s'était avéré limitant du nombre de grains des siliques. Selon
une procédure identique & ce que nous avons fait en 1982/
83, nous avons calculé fes coefficients de corrélation par-
tiels entre les trois variables qui nous intéressent. Ces coef-
ficients de corrélation sont récapitulés dans le tab. 1 6,00 :

- X est le nombre de grains moyen par silique,
. X2 estV,
. X3 est Q.
r
)(.l X2 - 0,046 (N.S.)
rx1 X3 0,343 (%)

Les seuils de signification sont
indiqués au Tab. 15

TABLEAU 16 - Coefficients de corrélation partielle
entre nombre de grains par sifique et

—d’une part V(’XI X2)

—d'autre part Q (r X7 X_',J
(7 983/84)

Contrairement & Vannée précédente, il semble donc
que ce soit essentiellement la variabilité de la quantité glo-
bale de photosynthétats, issus de la photosynthése du feuil-
lage (Q), qui soit limitante du nombre de grains des siliques
de 1983/84.
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¢ - Conclusion

Les paramétres des relations en
par silique et, d’une part V, d’autre
des deux Campagnes, sont récapitulés

tre Nombre de grajns
part Q, observées lors
dans le tab. 17.

La relative stabilité des
Pproposer un ordre de
quis pour ['élaborati
alors que, durant la
de 5 3 7 Kj de rayonnement
cette interception doit se faire
prise entre 15 et 20 joules par d

Paramétres nous permet de
grandeur des niveaux énergétiques re-

tercepter
global par fleur (1/8) et que
avec une vitesse (1/a) com-
egré-jour.

L’analyse des coeff
par ailleurs, permis d’établ
ayant limité le nomb

icients de corrélation partielle a,
ir une hiérarchie dans Jes facteurs
re de grains par silique :

- En 1982/83 : Le principal facteur apparait étre la vitesse
d’interception du rayonnement
. En 1983/84 : C'est davantage la quantité globale de
rayonnement intercepté qui apparait limi-
tante.



1982 - 1983 1983 - 1984
Avec P16 Sans P16
o 0,076 0,061 0,050
NG = aV + ¢ [ 0,87 2,08 3,60
(1] e 0,83 *x% 0,79 *k* 0,69 **%
rp 0,61 ** 0,67 *x* -0,05 N.S.
ﬁ 0,23 0,19 0,15
NG = BQ + e c' 0,57 1,70 2,80
{2) e 0,78 *x* 0,58 ** 0,73 *wx
r 0,46 * 0,13 N.S. 0,34 *
re * coefficient de corrélation
rp . coefficient de corrélation partielle

Les seuils de signification sont indiqués au Tab.

15

TABLEAU 17 - Paramétres des relations entre nombre de grains

par silique (NG) et

—d'une part V

—d'autre part Q

(1982/83 et 7983/84)
(1) V en ].Fleur".d.j.'I
(2) Q enK]. Fleur!

RENDEMENT CALCULE - RENDEMENT REEL (g/ha)
Moyenne Ecart=Type
Plaine 1983 0,4 1,2
Plaine 1984 4,6 1,5
Plateau 1983 3,7 1,6
Plateau 1984 5,3 1,4

TABLEAU 18 - Moyenne et variabilité des écarts entre rendements calculé et
réel pour une efficience de 1,3 g de MS/MJ

Cette hiérarchie s’avére cohérente avec les caractéris-
tiques climatiques des deux campagnes ; nous avons noté
précédemment que le rapport Rayonnement/Température
était plus faible en 1982/83 qu'en 1083/84.

3 — Le poids de grain produit
a - Relation entre rendements réel et calculé par le modéle

Nous avons procédé, pour chaque parcelle, & V'appli-
cation du modéle présenté précédemment. Nous avons utili-
sé un ensemble de paramétres communs aux cinquante-six
parcelles, notamment une valeur de V'efficience du rayon-
nement global intercepté par les siliques, égale 3 1,3 g de
matiére séche par méga-joule, ce qui correspond & V'efficien-
ce moyenne sur toute la période d‘autotrophie obtenue en
conditions non limitantes de la croissance, quand on consi-
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dére la surface finale des siliques comme indicateur unique
de la surface interceptrice de rayonnement.

La fig. 76 présente la correspondance entre les ren-
dements calculés par le modéle et ceux réalisés dans les
parcelles. La qualité de I'ajustement linéaire réalisé est
bonne (r2 = 0,93), mais on constate que cet ajustement
conduit, en moyenne, & une surestimation des rendements.
Le tab. 18 présente les écarts moyens entre rendements
calculé et réel pour chaque région et chaque année ainsi
que leur variabilité.

On note donc une trés bonne prévision du
rendement par le calcul pour les parcelies de la plaine en
1983, et un biais systématique de 4 3 5 g/ha pour les autres
parcelles. Il faut souligner que ces écarts ne sont pas liés
au rendement réalisé, mais s'avérent stables en tendance
comme en témoigne la fig. 77.
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FIGURE 76 - RELATION ENTRE RENDEMENTS CALCULE ET REEL (1982-83 et 1983-84)

b - Interprétation des écarts entre rendements réel et calcu-
Ié par le modéle.

Nous avons pu vérifier, en situations expérimentales,
que des conditions de croissance défavorables (sécheresse)
avaient induit une diminution de l'efficience du rayonne-
ment intercepté (Dispositifs DEF 2 et P 1) dans un rapport
du méme ordre de grandeur que ETR/ETM,

Pour chaque groupe de parcelles, nous avons recher-
ché le niveau d’efficience E du rayonnement global qu’‘il
convenait de prendre dans le calcul pour cbtenir I'annula-
tion des écarts moyens entre rendements rée| et calculé,

Pour cela, nous avons simulé les rendements obte-
nus en prenant une efficience égale & 1 gramme de matidre
séche par méga-joule de rayonnement global intercepté.

Les écarts entre rendements calculé et réel sont pré-
sentés en moyenne pour chaque groupe de parcelles dans le
tab. 19.

Cette valeur de I'efficience conduit & une sous-
estimation systématique du rendement.

Appliquant le principe de I'interpolation linéaire,
la fig. 78 permet de déterminer les valeurs de |'efficience
annulant les écarts. Ces valeurs sont de I'ordre de 1,3 gram-
mes de matiére séche par méga-joule, pour les parcelles de
la plaine en 1983 —valeur qui apparaft caractéristique de -
I'absence de facteurs limitant la croissance— et de 1,1 gram-
me de matiére sdche par méga-joule pour les autres
parcelles, soit une diminution de 15 %.

Le tab. 20 présente le déficit climatique global (P —
ETP) calculé sur I’ensemble de la période d‘autotrophie,

RENDEMENT CALCULE - RENDEMENT REEL (g/ha)
Moyenne Ecart-Type

Plaine 1983 .=3,9 1,9 TABLEAU 19 - Moyenne et varilabilité

’ des écarts entre rendements calculé
Plaine 1984 - 3,4 1,6 et réel pour une efficlence de 1,0¢9

de MS,

Plateau 1983 -1,4 1,9 M
Plateau 1954 - 2,5 1,5
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FIGURE 77 - EVOLUTION DES ECARTS DE RENDEMENT DUS AU CALCUL EN FONCTION DU RENDEMENT

REEL (1982-83 et 1983-84)

Légende : Voir Fig. 76
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FIGURE 78 - EVOLUTION DES ECARTS MOYENS DE RENDEMENT DUS AU

CALCUL EN FONCTION DE LA VALEUR DE L'EFFICIENCE

DU RAYONNEMENT
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une estimation de la quantité d'eau stockée dans le sol
au début de cette période, et le déficit hydrique global
calculé ayant affecté les parcelles.

Ces déficits hydriques font que, sur la période
considérée, les rapports ETR/ETM sont de l'ordre de 1
pour les parcelles de la plaine en 1983, et de 0,3 a 0,4 pour
les autres parcelles.

On retrouve donc un résultat cohérent pour les par-
celles de la plaine 1983, mais il semble que notre calcul
des déficits hydriques pour les autres parcelles ait majoré
le stress ayant réellement régné.

On reconnait ici les difficultés de caractérisation
du milieu, notamment quant aux conditions d'alimenta-
tion hydrigue, que nous avions signalées précédemment.



Déficit climatique Stock d'eau initiat Déficit hydrique
global CETP~P) (mm) approximatif (mm) global (2) - (1)
1) (2)
Plaine 1983 98 100 0
Plateayu 1983 115 0 115
Plaine 1984 149 50 100
Plateau 1984 66 0 66

TABLEAU 20 - Déficits climatique et hydrique dans les deux réglons lors des deux années

MODELE PARCELLES EN ACCORD PARCELLES EN DESACCORD CAUSE bu
AVEC LE MODELE AVEC LE MODELE DESACCORD
1982/1983 1982/1983
PLAINE : 1, 6 Les autres Alimentation azotée
PLATEAU : 21, 22, 23, déficiente en fin
24, 27, 28 floraison
Taux de 7
rBussite 1983/1984 1983/1984
PLAINE : Toutes Les autres (uniquement Alimentation hydrique
des §leuns PLATEAU : 23, 25, 29, sur le plateau) déficiente au début
floraison
30
Soit : 35 parcelles/56 Soit : 21 parcelles/56
Nombre de TOUTES LES PARCELLES
, (moyennant L®intégration
grains par dans le modéle de L'avor- _ _
- tement précoce dans les
silique parcelles du plateauy
1983/84)
1982/1983 1982/1983
Rendement PLAINE : Toutes PLATEAU Alimentation hydrique
déficiente en fin de
(caleul avee 198371984 cycle
Eggicience = TOUTES
1,1g MS/MJ} Soit : 12 parcelles/56 Soit_: 44 parcelles/56
IL faut prendre l'efficience’
= 1,1 g MS/MJ pour annuler
L'écart

TABLEAU 21 - Application des modéles a,

écarts constatés et leyr explication
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CONCLUSION DE LA TROISIEME PARTIE

Les modéles élaborés a l'issue des deux pre-
miéres parties savérent plausibles. Pour chacun
d’entre eux, la gamme des situations ou ils sont
pertinents est large, notamment quant aux carac-
téristiques des peuplements & la floraison, ce qui
rend probable une certaine variabilité du jeu des
combinaisons d’hypothéses que nous avons &té
amené a faire.

Nous avons pu vérifier, par ailleurs, que dans
les situations ou des écarts importants se manifes-
tent, les caractéristiques du milieu laissent supposer
des facteurs et conditions limitants de la croissan-
ce, que nous avons identifiés.

Le tab. 21 récapitule les différentes conclu-
sions que nous avons faites.

De ce fait, ces modéles sont utilisables pour
le diagnostic. Deux types de diagnostic sont ici
a distinguer :

. Le diagnostic a la parcelle. Il est possible quand
on dispose d’un modéle quantitatif, assorti de son
domaine de validité. Ce type de diagnostic a été
formulé au niveau :

— du pourcentage de réussite des fleurs,

— du rendement, connaissant le nombredesiliques
par métre carré, le nombre de grains par silique
et le climat.

Il a permis de déceler un certain nombre de

parcelles présentant des dysfonctionnements im-

portants, qui ont pu étre interprétés comme réve-

lateurs de défauts des conditions de croissance

(problémes d‘alimentation azotée en fin floraison

en 1982/83), d’alimentation hydrique en début
floraison (en 1983/84), d‘alimentation hydrique
les deux années en fin de cycle, variables selon la
région naturelle.

. En ce qui concerne le nombre de grains moyen
par silique, nous nous sommes contentés d’indi-
quer, pour chaque année, quelle avait €té la varia-
ble Q ou V, qui avait été globalement limitante.
Cela nous a conduit & mettre en évidence |'impor-
tance du facteur Rayonnement/Température ca-
ractéristigue de chaque année climatique sur la
détermination du nombre de grains par silique.

Au niveau de la parcelle, nous n‘avons pas
mis en évidence d’effet des facteurs et conditions
de croissance limitant ; le modéle & cet égard s‘avé-
re particuliérement robuste si /‘on intégre dans sa
formulation I'occurence d‘avortements précoces.
En effet, il semble que des conditions et facteurs
limitants durant une période donnée de la croissan-
ce, en entrainant un avortement massif des siliques
qui effectuent leur hétérotrophie 8 ce moment,
nous prive de la possibilité d‘envisager leurs réper-
cussions sur le nombre de grains, la majeure partie
des siliques concernées ayant disparu et n’étant
donc pas comptabilisées pour le calcul du nombre
de grains moyen de la parcelle.

A l’échelle du peuplement, il est donc diffi-
cile de conclure sur les effets directs sur le nombre
de grains (ne passant pas par une diminution du
nombre de siliques) de facteurs et conditions de
croissance limitants.
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CONCLUSION GENERALE

Au début de ce travail, nous avons choisi d’étudier
les mécanismes se déroulant 3 la fin du cycle de la culture
qui, a partir de 'état du peuplement a la floraison, permet-
taient d’aboutir au rendement. Cet objectif nous a conduit
a analyser les lois de variation du taux de réussite des fleurs,
du nombre de grains par silique et du poids des grains.

. Dans un premier temps, nous avons analysé la
croissance et le développement d’une siliqgue au cours de
son ontogénie. Nous avons bati un modéle de fonctionne-
ment prévoyant la succession de deux phases : la premiére
ol la croissance de |‘organe serait essentiellement due au
flux de photosynthétats issus des feuilles de la plante, ve-
nant I‘alimenter ; la seconde ol ce serait la photosynthése
propre de la silique qui assurerait sa croissance.

Les protocoles expérimentaux élaborés en vue de
tester ce modéle ont permis de mettre en évidence :

— Une premiére phase, durant environ 300 degrés-jours et
correspondant 3 la période de croissance en longueur
de la silique, pendant laquelle c’est effectivement la
photosynthése du feuillage de la plante qui est le mo-
teur de la croissance et du développement. A la fin de
cette phase sont définitivement fixés la longueur et le
nombre de grains des siliques. Cette derniére variable
apparait obéir & un double déterminisme :

. Celui de la vitesse d'approvisionnement en photosyn-
thétats au tout début de I’ontogénie de la silique, qui
détermine le nombre de grains potentiel,

. Celui de la quantité totale de photosynthétats alloués
a la silique durant I'intégralité de sa période d’hétéro-
trophie qui fixe le degré de réalisation de ce potentiel.

Une seconde phase, durant environ 600 degrés-jours, ol
la croissance du fruit résulte de sa propre photosynthése.
Cette phase se divise en deux sous-périodes de 300 de-
grés-jours chacune :

. La premiére ol les assimilats produits sont affectés
prioritairement & la croissance des parois des siliques,

. La seconde, ol |'affectation se fait prioritairement au
profit des grains,

L’analyse des vitesses de croissance a permis de pa-
ramétrer ces lois de fonctionnement : nous avons pu estimer
& 1,3 gramme de matiére séche par méga-joule de rayonne-
ment global intercepté, I’efficience moyenne du rayonne-
ment en conditions de croissance non limitantes {valeur ob-
tenue en considérant la surface finale de la siligue comme
estimateur de la surface interceptrice du rayonnement
durant toute la période d’autotrophie) et & 1,5 mg par
100 degrés-jours et 3,4 mg par 100 degrés-jours, les vites-

ses de croissance potentielles respectives d‘un grain et d’un
centimétre de parois de silique.

Ces résultats nous ont permis de compléter le mo-
déle de fonctionnement hypothétique nous ayant servi de
base de travail. Ils ont permis notamment de mettre I’ac-
cent sur le paramétre climatique Rayonnement/Tempéra-
ture dont l'importance est manifeste sur les mécanismes
mettant en cause soit une vitesse de croissance (détermi-
nation du nombre de grains potentiel des siliques), soit un
état de croissance obtenu 3 Vissue d'un laps de temps, de
durée constante quand on I'exprime en somme de degrés-
jours (les 600 degrés-jours de I"autotrophie par exemple).

. Dans un deuxiéme temps, nous avons transposé
le modéle de fonctionnement d’une silique 3 |’échelle de
la population des siliques du peuplement végétal. Nous
avons dd alors définir des périodes qui soient, pour le peu-
plement, indicatrices des comportements hétérotrophes
et autotrophes de la population des siliques. Ne disposant
pas de lois décrivant I’étalement dans le temps de la flo-
raison et sa variabilité,.nous nous sommes contentés d’ana-
lyser sur quelques cas de figure, de quelle maniére nous
devions définir ces périodes afin d’aboutir 3 une représen-
tation pertinente et homogéne des deux types de compor-
tements trophiges adoptds par les siliques : nous avons re-
tenu la période de floraison pour I'hétérotrophie, et les
600 degrés-jours commengant a la date de mi-floraison
plus 300 degrés-jours pour I'autotrophie.

Sur chacune de ces périodes, nous avons calculé les
quantités de rayonnement interceptées soit par les feuilles,
soit par les siliques en utilisant des modéles dérivés de la
loi de BEER, paramétrés pour le colza, Ce calcul a été
accompagné, lors de I'hétérotrophie, d'une estimation de
la taille du puits reproducteur utilisant les produits de la
photosynthése foliaire, modulable selon I'occurence d'avor-
tements de fleurs précoces ou tardifs. Ce probléme ne s‘est
Pas posé pour la période d’autotrophie, les siliques étant
alors considérées comme des systémes fermés vis-a-vis de
I"alimentation carbonée.

Il faut préciser que les définitions des modalités
des changements déchelle des modéles sont essentielle-
ment de caractére spéculatif et n‘ont pas de base expéri-
mentale. Nous avons cependant vérifié par I’'étude 3 I’échel-
le du peuplement des variations du taux de réussite des or-
ganes floraux que les estimations faites pour représenter
I’hétérotrophie s’avéraient pertinentes.

. . Enfin, dans un troisime temps, nous avons uti-
lisé les modéles de fonctionnement pour rendre compte
de la variabilité des résultats obtenus dans cinquante-
six parcelles- de l‘observatoire Colza (1982/83 et 1983/
84). Cela nous a permis de vérifier la plausibilité des mo-
déles et d’éprouver leur valeur opératoire. Nous devons
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cependant préciser que |'on sait mal apprécier si les par-
celles ol les modéles s‘avérent « marcher » sont suffisam-
ment diversifiées pour que l'on puisse réellement parler
de test. Par ailleurs, les causes que nous avons invoquées
pour expliquer les écarts au modéle se manifestant dans
certaines parcelles restent souvent hypothétiques, faute des
caractérisations du milieu et de la végétation trés précises.

Ces considérations nous poussent & souligner
Iintérét de poursuivre le test des modéles proposés dans
le cadre de situations culturales aussi diverses que possi-
ble. 1l serait notamment intéressant de vérifier la stabili-
té des durées de phases dans le cadre de conditions con-
trastées - de croissance. Par ailleurs, nous avons utilisé
I'indice foliaire de début floraison comme indicateur de
la taille des sources photosynthétiques fonctionnant du-
rant toute la floraison ;la qualité de cet indicateur dépend
étroitement de I'évolution de l'indice foliaire durant la
floraison. Les facteurs susceptibles de modifier cette évo-
lution devront &tre identifiés et les modéles testés en situa-
tions ou ces facteurs varient.

Les résultats que nous venons de rappeler ont été
obtenus pour le cultivar JET NEUF. Cette variété, large-
ment dominante au début de |'étude, est en passe d'étre
de plus en plus remplacée par d’'autres —notamment les
variétés 3 basse teneur en glucosinolates. Nous pensons que
|a nature des mécanismes mis en évidence pour JET NEUF
reste la méme pour d'autres cultivars. Ceci doit, cependant,
&tre vérifié. Mais il est fort probable que les parameétres que
nous avons fait intervenir seront modifiés. 1l apparait donc
nécessaire, outre de poursuivre le test des modéles, de
procéder & de nouveaux paramétrages pour d’autres varié-
tés.

I =16 Kd.om 2.107%d. 5.

Rendement (q.haf1)
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Les résultats présentés dans ce mémoire sont utilisa-
bles & plusieurs fins :

— Tout d‘abord, ils permettent de quantifier impact sur le
rendement de conditions défavorables en fin de cycle,
comme un stress hydrigue ou des attaques cryptogami-
ques sur les siliques.

Ensuite, ils fournissent une clé de lecture des niveaux de
composantes du rendement réalisés en permettant la
compréhension des compensations qui peuvent se ma-
nifester au sein du peuplement de fagon variable. Ainsi,
3 titre d’exemple, la fig. 79 présente pour deux valeurs
du rayonnement la relation entre rendement et nombre
de grains par métre carré que I’'on obtient selon |'effi-
cience du rayonnement en fin de cycle et selon le nom-
bre de grains par silique.

On constate que dans les situations ol les vitesses
de croissance par silique sont fortes (produit Efficience par
Rayonnement élevé), ce sont les peuplements dont les
siliques ont beaucoup de grains qui donnent les rendements
maximaux pour un nombre de grains par métre carré don-
né. En revanche, en situations de fin de cycle plus défavo-
rable (produit Efficience par Rayonnement faible), ce sont
les peuplements 3 « petites siliques » qui donnent les meil-
leurs résultats. Ces différences de comportements résultent
de deux effets antagonistes du nombre de grains par silique.

1 — L’effet négatif du nombre de grains par silique sur la
surface interceptrice par grain. C'est cet effet qui prime
dans les situations ol les vitesses de croissance liées au
rayonnement intercepté sont faibles, d'oU le caractére
positif des siliques ayant peu de grains.

L =8 Kd.cm 2.107%d. 3.

Rendement (q.ha_1)
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FIGURE 79 - RELATIONS ENTRE RENDEMENT ET NOMBRE DE GRAINS PAR METRE CARRE

SELOW LA- VALEUR DE L'EFFICIENCE E ET DU NOMBRE DE GRAINS PAR

sILIQUE, POUR DEUX NIVEAUX DU RAYONNEMENT I
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2 — L'effet positif du nombre de grains par silique sur les
capacités de stockage d‘assimilats dans les grains. Dans
les situations & forte vitesse de croissance des siliques
(produit Efficience par Rayonnement fort), il y a trés
rapidement saturation des possibilités de croissance des
grains et accumulation dans les parois des photosynthé-
tats, d’ol le caractére négatif des siliques ayant peu de
grains,

Compte tenu de ces observations, les répercussions
sur le rendement d’un avortement de fleurs exceptionnel
seront trés différentes selon ses modalités et selon les condi-
tions de fin de cycle.

— Si cet avortement est tardif (fin floraison), nous avons
vu qu'il n’était pas compensé par le nombre de grains des
siliques survivantes. Il entraine donc une baisse du nom-
bre de grains par métre carré et, toutes choses égales par
ailleurs, une diminution du rendement.

— En revanche, si I’avortement est précoce (début florai-
son), nous avons vu qu’il pouvait étre compensé par une
augmentation du nombre de grains des siliques. Il peut
donc étre sans effet sur le nombre de grains par sili-
carré, mais il impliquera des nombres de grains par sili-
que supérieurs, ce qui s'avérera bénéfique sur le plan du
rendement, si les conditions de fin de cycle sont favora-
bles et, au contraire, néfaste, si ce n’est pas le cas (effi-
cience du rayonnement et (ou) rayonnement faibles).

Cet exemple permet d‘illustrer la complexité du jeu
des interactions pouvant se manifester entre les composan-
tes de fin de cycle, variable selon les conditions de miljeu.
I montre par ailleurs, comment I’existence de modéles
de fonctionnement fournit un outil d'interprétation.

— Enfin, ces résultats permettent d’établir une hiérarchie
entre les événements se déroulant précocement (avant |a
floraison} et ceux intervenant tardivement (aprés la flo-
raison). Au niveau des parcelles de |’Observatoire Colza,
on trouve :

R=0,41 NF + 49,3 (1 —e06L) _ 124

r* =0,56

- 89 -

R = Rendement en quintaux/hectare
NF = Nombre de fleurs en milliers par métre carré
L = Indice foliaire au début floraison.

On a donc sensiblement la moitié de la variance du
rendement liée aux variations des modalités du déroulement
de la fin du cycle, qui ont fait I'objet de cette thése et la
moitié, liée & la variance des indices foliaires et nombres de
fleurs produits.

Dans le contexte des parcelles de I’'Observatoire Col-
za, les variables d’entrée de nos modéles et surtout les indi-
ces foliaires s'avérent trés limitants du rendement. Nous
avons signalé précédemment qu’ils sont trés faibles (tous
compris entre 1,0 et 3,4). Cette faiblesse est principalement
due & la briéveté de la période Reprise de végétation — Dé-
but floraison et au fait que les indices foliaires sont trés
réduits en sortie d’hiver, suite aux froids ayant régné.

Il apparait trés difficile de lever ce facteur limitant :

. On peut penser & employer des variétés fleurissant plus
tardivement, mais cela revient & s’exposer & des risques de
déficit hydrique en fin de cycle accrus.

. Il est nécessaire d’adopter des itinéraires techniques favo-
rables & I'expansion printaniére des surfaces foliaires.

Cela suppose que les lois de variations des indices fo-
liaires du début floraison et des dates de floraison soient
connues.

Cette voie de recherche apparait donc primordiale
pour I'amélioration des rendements des colzas cultivés dans
les régions & hiver froid et long. Pour les régions, ol ce n‘est
pas le cas, pour lesquelles les indices foliaires sont tras gé-
néralement importants au début floraison, il est probable
que ce sont davantage les modalités de fonctionnement des
peuplements en fin de cycle qui sont déterminantes du ren-
dement. On pense notamment aux problémes de sécheres-
se. Dans ces conditions, il est probable que des variétés fleu-
rissant plus t6t sont préférables, méme si ces dates précoces
font encourir des risques de gel au début de la floraison.
Nous avons vu, en effet, que la destruction précoce de
fleurs n'était pas préjudiciable au rendement,
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ANNEXES

ANNEXE |

CROISSANCE ET DEVELOPPEMENT DU COLZA D'HIVER
DU SEMIS A LA FLORAISON :
ETUDE BIBLIOGRAPHIQUE

Le colza appartient a I'importante famille des Bras-
sicacées, qui contient une centaine d’espéces (BAILEY,
1961). C'est une espéce amphidiploide (Brassica napus
var. oleifera), issue de I'hybridation de Brassica oleracea
(le chou) avec Brassica campestris (la navette) (MOULE,
1972).

1 — LA PERIODE AUTOMNALE

Elle débute par la phase de germination-levée et
s'achéve par !'initiation florale

a- LA GERMINATION ET LA LEVEE

Selon ROLLIER (1974), la durée moyenne entre le
semis et la levée, exprimée en somme de degrés-jours est de
175 d.j., et est susceptible de varier dans de grandes propor-
tions (coefficient de variation de 27 %), en fonction des
conditions de milieu et de situation des graines dans le sol.

Un autre facteur important de variation de cette du-
rée est la plus ou moins grande vitesse de germination des
graines selon leurs caractéristiques propres.

Ainsi, taille et vitesse de germination apparaissent
corrélées positivement (MAJOR, 1977 ; MENDHAM et al,
1981-b). Un autre critére susceptible d'intervenir est le de-
gré de maturité de la graine ; JAUZEIN (1979), travaillant
sur une autre crucifére, la moutarde, constate que les grai-
nes les plus mures germent notablement plus vite que les
graines moins avancées. | est probable que cette observa-
tion puisse étre faite sur colza, bien que nous n‘en ayons
pas trouvé trace dans la bibliographie.

b - La phase Levée — Initiation florale

Durant cette phase, le bourgeon terminal de la plan-
te forme de fagon rythmique des primordia foliaires et des
ébauches d’entre-nceuds. Simultanément, ou quelque temps
aprés I'initiation du primordium foliaire, apparait un bour-
geon (TITTONEL et al, 1982). Une fois formé, celui-ci
fonctionne comme bourgeon terminal. Le rythme d’émis-
sion des primordia foliaires constitue le plastochrone
(BOUREAU, 1954 ; BUIS et BARTHOU, 1981). La varia-
bilité est mal connue chez le colza, contrairement a d'au-
tres espéces comme le chrysanthéme (RICHARDS et
SCHWABE, 1969), le lin (WILLIAMS, 1975), le pois (BER-
NARD et NEVILLE, 1978, cités par BUIS et BARTHOU,
1981) ou le soja {(BUIS et BARTHOU, 1981). Ces auteurs
constatent, soit une accélération de la vitesse de formation
des primordia foliaires avec |'dge (chrysanthéme, lin), soit
un ralentissement (pois), soit une stabilité (soja). A ces
évolutions du plastochrone intrinséques a la plante, s'ajou-
tent des fluctuations en fonction de la vitesse de croissan-
ce en matiére seche (RICHARDS et SCHWABE, 1969 ;
WARREN-WILSON, 1972 ; PIGEAIRE, 1984).

Une fois formées, les primordia foliaires grandissent
pour finalement former des feuilles efficaces sur le plan
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photosynthétique. La cadence d’apparition de ces feuilles
constitue le plastochrone apparent ou phyllochrone
(GOODCHILD, 1968, cité par MILLET, 1970).

On connait peu de choses concernant la variabilité
du phyllochrone : il semble qu'il y ait un effet de I'espéce
trés marqué. Ainsi chez le bié tendre d'hiver, le phylio-
chrone s'avére trés stable, méme dans des conditions de
croissance tfes défavorables (MASLE-MEYNARD, 1980) :
dans ce cas, le nombre de feuilles de la plante constitue
une véritable horloge de temps biologique. 1I n’en est
pas de méme pour d’autres espéces : les phyllochrones du
mais (NAVARRO, 1984 ; TARDIEU, 1984), de la bette-
rave sucriere (HUMPHRIES, 1966 ; BENKHIRA et FER-
RE, 1983) apparaissent variables en fonction des conditions
de croissance. LE SAOUT, travaillant sur du colza d’hiver,
arrive a des conclusions identiques.

Plastochrone et phyllochrone sont exprimés en som-
me de degrés-jours afin d'intégrer \'effet de variations de
températures (DURAND, 1967). En France, on a considéré
longtemps que les phénoménes de croissance etode dévelop-
pement ne sont appréciables qu’au-dela de 6 (Rapports
d'activité CETIOM). Aujourd’hui, suite & un certain nom-
bre de travaux (HODGSON, 1978-b}, il est de plus en plus
fréquent de faire la sommation des températures en base 0
{Rapports d‘activité CETIOM, 1982).

Le développement que nous venons de décrire se
poursuit jusqu’a V'initiation florale du bourgeon terminal.
A cette date, le nombre maximum de feuilles de la plante
est fixé : certaines d’entre elles sont déja efficaces photo-
synthétiquement, les autres restent « en stock » au niveau
de I'apex. Ces derniéres se déploieront ultérieurement et
constitueront une part importante des organes foliaires au
printemps.

La croissance en matiére séche, durant la période
automnale, présente trois phases (POUZET et al, 1983) :
une premiére, durant environ 400 degrés-jours, pendant
Jaquelle la croissance est trés faible ; une deuxiéme, ou la
croissance est active et dépend essentiellement de la quan-
tité de rayonnement intercepté par les plantes : ces auteurs
notent une efficience de |'énergie de l‘ordre de 1,8 g de
matiére seche produite - par mégajoule de rayonnement
photosynthétiquement actif capté par les feuilles. Cette
efficience est comparable a celle calculée pour d'autres
espéces, telles la luzerne ou la fétuque (GOSSE et al,
1983). || apparait donc, d'aprés ces résultats, que les fac-
teurs de croissance comme |‘azote ne jouent sur celle-ci
que par le biais d'une modification des surfaces foliaires
et non du taux d’assimilation nette.

ROBELIN et TRIBOI (1983) parviennent a une
conclusion du méme ordre en considérant |'assimilation
nette de peuplements de colza au printemps. lls men-
tionnent cependant que Iinsuffisance du métabolisme
azoté abaisse trés rapidement, mais de fagon temporai-
re, I’assimilation nette & I'unité de surface foliaire.



On sait mal, si ces deux phases de croissance cor-
respondent & des mécanismes biologiques différents, ou
bien & I’extériorisation d‘un modéle de croissance de type
exponentiel ol l'on aurait, au début, une période pen-
dant laquelle la croissance serait trés lente, puis une se-
conde ou elle serait trés active.

Une troisiéme phase, enfin, se manifeste 2 la fin
de l'automne, marquée par un ralentissement progressif
de la croissance indépendant de I’énergie interceptée,
et lié, semble-t-il, & la diminution de la température. MEN-
DHAM et al (1981-a) constatent effectivement ce phéno-
méne et parlent de « dormance », induite par les faibles
températures. Cette caractéristiques serait typique des
cuitivars européens, ne se retrouvant ni chez les cultivars
de printemps, ni chez ceux d’origine asiatique.

Durant |'automne, deux phénoménes supplémen-
taires peuvent survenir. Il s"agit, tout d’abord, de I’élonga-
tion des premiers entre-nceuds de la tige principale, que I'on
rencontre principalement dans les parcelles trés denses.
En effet, cette élongation est induijte par des conditions de
compétition intense entre plantes pour la lumiére. Ce phé-
nomeéne parait régulé par le phytochrome (LETOUZE,
1972 ; LECHARNY et JACQUES, 1974 : KACPERSKA-
PALACZ et al, 1975) et inhibé par les fortes intensités lu-
mineuses. Second processus éventuel : 1a chute des feuilles.
Elle est variable et semble dépendre essentiellement des
conditions nutrionnelles : DIEPENBROCK (1981) souligne
I'effet négatif de I'azote sur la sénescence des feuilles. II
est probable par ailleurs, comme cela a été montré sur
d’autres espéces, que des stress hydriques occasionnent des
mortalités précoces de feuilles (FINCH-SAVAGE et ELS-
TON, 1976).

Paralléelement & la croissance et au développement
aériens, s'étend le systéme racinaire. Selon MENDHAM et
al (1976-a), la matiére séche racinaire est de I’ordre du cin-
quiéme de la matiére séche aérienne & la fin de I'automne.
Ce rapport apparait relativement stable, méme pour une
gamme de variation de la densité de peuplement de 50 2
200 pieds/m? (KRUZELA, 1977).

Le systéme racinaire du colza doit étre considéré
selon deux points de vue.

Tout d‘abord le pivot, qui présente de vastes tissus
parenchymateux (BRUNIN, 1972) susceptibles d‘étre le
lieu d'accumulation de réserves glucidiques (JOLIVET,
1969). Cette caractéristique est typique des végétaux qui
restent & |’état de rosette pendant la vie & basse tempéra-
ture (PICARD, 1968).

Ensuite, les racines secondaires d’exploration du
milieu : elies sont insérées sur le pivot et vont assurer le
prélévement des substances nécessaires a la plante.

Aux caractéristiques de croissance et de dévelop-
pement, il faut ajouter les caractéristiques chimiques des
plantes. Le taux de matiére séche, de sucre (résultats cités
par SEBILLOTTE, 1970): de protéines solubles, ainsi que
des modifications des activités des enzymes du groupe des
peroxydases (KACPERSKA-PALACZ et ULIASZ, 1974)
sont des critéres susceptibles d'interférer sur la résistance
au froid de \'hiver des plantules, en plus de I’élongation
plus ou moins grande des hypocotyles. Il faut ajouter, par
aitleurs, la quantité d'azote, sous forme nitrique, présent
dans la plante. Le colza est, en effet, une plante capable
d’accumuler dans les feuilles de I'azote non métabolisé
quand les disponibilités en cet élément sont importantes
dans le milieu (GRIFFITH et JOHNSTON, 1961). Cet
azote minéral peut étre métabolisé ultérieurement 3 un
moment ol les fournitures par le milieu sont insuffisantes
pour satisfaire les besoins de la plante (Mme BLANC,
communication personnelle).

- 97 -

2 — L'INITIATION FLORALE ET LA PERIODE HI-
VERNALE

a - L'initiation florale

Le passage & I'état reproducteur nécessite I’action
des basses températures (CHOUARD, 1960), mais la
quantité de froid nécessaire est difficile 3 préciser. Selon
RUDORF et STELZNER (cités par MOULE, 1972), qua-
rante jours de température moyenne, inférieure 2 10°C,
sont suffisants, mais un certain nombre de travaux mon-
trent que cette norme ne s’applique pas 3 toutes les situa-
tions.

Tout d‘abord, il est possible qu‘il existe une pério-
de juvénile. HODGSON (1978-a) constate que les semen-
ces ne se vernalisent pas et MENDHAM et al (1981-a), sur
le cultivar VICTOR, précisent que la plante doit avoir au
moins douze primordia foliaires pour étre inductible. En
revanche, LEE et al (1975) parviennent 3 vernaliser des
semences.

Par ailleurs, I"état de croissance des plantules influe
sur leur sensibilité au froid. Chez le chou fourrager, le
niveau de froid nécessaire & |'induction florale diminue
quand Ia taille de la plante augmente (BASSLER et MAR-
TIN, 1969). PICARD (1978), QUINBY (1973) remarquent
que bon nombre d’espéces ne sont vernalisables qu‘a |"état
feuillé. EVANS et GOBASHI (1983) notent qu’une défo-
liation des plantes de colza retarde de fagon importante
leur initiation florale.

Il apparait donc que les paramétres de Iinitiation
florale sont mal connus. Les techniques de vernalisation
employées par les sélectionneurs restent le fruit de dé-
marches empiriques : RENARD et al (1983) considarent
qu'il faut huit semaines 3 4°C pour vernaliser des plan-
tules de colza & 100 %.

La propagation au sein de la plante de |"état repro-
ducteur obéit & des régles inconnues. MARGARA (1963)
observe que les bourgeons de la base de la plante restent
végétatifs ou avortent. Lors de I'ablation du bourgeon ter-
minal, ils ne deviennent reproducteurs que s’ils recoivent
depuis d’autres parties de la plante un stimulus particulier
(MARGARA, 1964).

b - Le comportement du colza en hiver

Du fait des basses températures, la croissance est
trés ralentie : on parle d’ «arrét de végétationy.

Cependant, lassimilation nette du peuplement
de colza n‘apparait pas nulle, méme pour des tempéra-
tures de lordre de 0°C. Il faut donc penser qu‘il existe
une certaine quantité d’assimilats, dirigée vers les par-
ties souterraines (pivot) et consommée sous forme respi-
ratoire par l'organogénése. On note d‘ailleurs une adapta-
tion du feuillage du colza au froid : I'optimum thermi-
que de la photosynthése est plus faible en hiver quau
printemps (ROBELIN et TRIBOI, 1983). Cette adap-
tation progressive du feuillage confirme les résultats d’INA-
NAGA et KUMURA (1979) qui notent qu’a surface foliaire
constante, le taux d'assimilation de CO, d‘un couvert de
colza a tendance a augmenter en hiver.

MINGEAU et ROBELIN (1981) soulignent par ail-
leurs Varriére-effet des conditions climatiques sur les per-
formances photosynthétiques des plantes : le taux d’assi-
milation du CO;, pour un environnement et une surface
foliaire donnés, diminue quand les journées précédant celle
de la mesure sont particuliérement froides. Ces résultats
sont & rapprocher de ceux de MACIEJEWSKA et al (1974),
qui constatent que Iincorporation de gaz carbonique par
des feuilles de colza ayant subi une température de 5° pen-



dant deux semaines, est de 70 % plus faibtl,e que celle de
feuilles maintenues & une température de 20 C.

Durant Vhiver, en plus des modifications des carac-
téristiques photosynthétiques des feuilles, se modifie le
niveau de surface foliaire. Les basses températures accé-
térent la chute des feuilles, précédemment évoquée, qui
commence par les feuilles les plus dgées. Les faibles intensi-
tés lumineuses de I’hiver, ainsi que le port en rosette des
plantes renforcent ce phénoméne : les feuilles les plus an-
ciennes, en position basale dans le couvert, recoivent
une faible intensité lumineuse, qui peut s’avérer trop faible
pour assurer le fonctionnement de la feuille, te CO, perdu
par respiration étant élevé du fait de I"age de I’'organe con-
sidéré. De plus, BRAR et al (1972) notent sur deux culti-
vars de printemps, que le point de compensation pour la
jumiére du colza se situe 3 des niveaux d’énergie jumineuse
assez élevés, de I'ordre de 4000 lux.

3 — DE LA REPRISE DE VEGETATION A LA FLORAI-
SON

MENDHAM et al (1981-a) considérent que le « dé-
but du printemps » pour le colza, correspond 2 la date &
partir de laquelle la temopérature moyenne journaliére dé-
passe, de facons stable, 5 C.

Sur le plan de la croissance, la reprise se caractéri-
se par une augmentation importante de la surface foliaire
(TAYO, 1973 inter alia), qui se prolonge jsuqu’au début
de la floraison. Ce déploiement de la surface foliaire se fait
par |'allongement des primordia foliaires formés a l'au-
tomne. Le phyllochrone de ces feuilles est beaucoup plus
rapide que celui noté & I'automne (DEBEUF, 1981). Quel-
que temps aprés, la tige principale commence & s'allonger,
puis un certain nombre de tiges latérales.

Si le pian du développement, les apex du bourgeon
terminal et des bourgeons axillaires poursuivent leur orga-
nogénése.

Durant cette période, la croissance est rapide et
les besoins en éléments minéraux sont intenses (CETIOM,
1978). Une mention spéciale doit étre faite & propos du
soufre, pour lequel les besoins sont élevés : il n'est pas
rare que des carences temporaires se manifestent au prin-
temps (ROLLIER et FERRIF, 1969), perturbant le fonc-
tionnement photosynthétique des plantes (HERATH. et
ORMROD, 1973). La matiére séche totale aérienne
produite par le peuplement au début de la floraison s"avére
un paramétre important pour I‘obtention du rendement
(VOSKERUSA, 1970), surtout dans le cas de semis tardifs
(MENDHAM et al, 1981-a). Elle dépend des conditions
printaniéres de croissance, mais aussi de 1’état du peuple-
ment a la reprise de végétation et de la longueur de la
période Reprise de végétation — Début floraison. C'est
essentiellement le climat de I'hiver qui modifie cette lon-
gueur en permettant des reprises plus ou moins précoces
(SHIPWAY, 1981), la date du début floraison s’avérant
relativement stable (MENDHAM et al, 1981-a).

4 — LA FLORAISON

La date de début floraison apparait relativement
stable. Pour une inflorescence donnée, la floraison com-
mence par la fleur la plus vieille, c'est-a-dire la plus basse,

et se poursuit vers I'extrémité. Au sein de la plante, c’est
I'inflorescence principale qui fleurit en premier, suivie, de
facon réguliére, par les ramifications axillaires de rang de
plus en plus élevé (TAYO et MORGAN, 1975). La florai-
son dure de un 3 deux mois, le maximum de densité de
fleurs ouvertes étant atteint en une dizaine de jours (TA-
SEl, 1978). Si le début fioraison des différents axes de la
plante est relativement étalé, la fin floraison apparait beau-
coup plus brutale : MORGAN et al (1983) notent, sur deux
cultivars de printemps {Maris haplona et Zollerngold) que
la production de fleurs s‘arréte en deux jours. Les détermi-
nismes du début et la fin floraison et donc de la durée de la
floraison, sont mal connus.

L’approvisionnement en assimilats {photosynthétats
et azote) et en substances de croissance {cytokinines) joue
un réle important (MORGAN et al, 1983). L'apport d'azote
ou I'application de cytokinines pendant la floraison I'allon-
gent ; un stress hydrique la raccourcit (DEMBINSKI,
1970-b).

La transformation des fleurs en siliques suppose que
la pollinisation et la fécondation s‘opérent en de bonnes
conditions. WILLIAMS et INGRID (1978), LERIN (1982)
soulignent |'aspect positif, tant sur le plan quantitatif que
sur le plan qualitatif, de la visite des fleurs par des insectes
pollinisateurs. Cependant MESQUIDA et RENARD (1979)
pensent que cette présence n‘est pas indispensable aux
cultures traditionnelles de colza a fleurs hermaphrodites,
le probléme étant tout différent dans le cas de la produc-
tion de semences hybrides F,, nécessitant |‘utilisation de la
stérilité male cytoplasmique. En effet, le colza s'auto-
pollinise environ & 70 % (LEFORT-BUSON et DATTEE,
1982) et le vent suffit, dans la plupart des cas, A assurer
les 30 % de pollinisation croisée. Les résultats divergents
quant a l'utilité des insectes proviennent sans doute, com-
me le dit LERIN (1982), des conditions d'expérimenta-
tion : pour tester I‘avantage lié a la visite des fleurs par les
abeilles, les expérimentateurs installent des cages ayant un
effet brise-vent important : de par leur présence, les plantes
sont moins agitées, ce qui réduit |a probabilité d’une auto-
pollinisation ou d’une pollinisation anémophile.

Selon RENARD (communication personnelle), dans
des conditions climatiques normales, la production de
graines d’un peuplement de colza n'apparait pas limitée par
les phénoménes de pollinisation. En revanche, le froid peut
perturber profondément la floraison : TORSELL et JO-
HANSSON (1983), cités par SEBILLOTTE en 1970,
mentionnent la grande sensibilité au froid durant la florai-
son. De faibles gelées peuvent entrainer la mort des parties
sexuelles femelles, notamment le style, ce qui provoque la
coulure des fleurs.

Aprés fécondation, les ovaires évoluent en siliques.
Lors de cette transformation, une importante diminution
du nombre d’organes se manifeste : ¢c’est |'avortement. Ceci
correspond bien & un schéma général dans lequel c’est sur-
tout au niveau du passage de la fleur au fruit que se réalise
I’adaptation du potentiel de reproduction (exprimé par le
nombre de fleurs) aux conditions du milieu. Ainsi, par
exemple, chez le soja (PUECH et al, 1976, 1977 et 1979),
ou chez le haricot (TANAKA et FUJITA, 1979), on cons-
tate que c’est le nombre de gousses par plante qui réagit
le plus & des modifications du milieu
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ANNEXE 2
CONDITIONS PEDOCLIMATIQUES DES DIFFERENTS ESSAIS

MODALITES PRATIQUES DE L'OMBRAGE
EN 1981 A GRIGNON

1 — CARACTERISTIQUES DES SOLS ET TECHNIQUES

CULTURALES (Tab. 1)
ESSAI . P.I1. DEF 1 oMB DEF 2
Localisation Dijon Grignon . erignon Grignon
année récolte 1980 1981 1981 1982
Caractéristiques
des sols
Argile ({2w 39 21 - 23
L.F. (2-20u) 27 20 - 27
L.G. (20-50u) 26 42 - 46
%) S totaux 2 8-12
M.0. 3,1 2,1 - 2,4
Calcaire total 2,7 . 3,0 - 11,0
pH eau 7,4
KZO 1 échangeable 0,46 0,25
%ol 1) on5 0,33 (Dyer) 0,30 (Joret-Hébert)
Mg0 0,21 0,40
Techniques culturales Précédent : Escourgeon Préacédent : Orae de Printemps Précédent : Blé d'hiver
15/07- Brulage paille 04/08- Cover-crop 21/08- Canadien
16/07- Cover-crop + 25/08- Cover-crop 25/08- 150u PZOS
Cultipacker 150u KZO
15/08- Cover=-crop 07/09- 100u P2°5 -100u Kzo 17709- Vibroculteur +
. Rotoherse
20/08- 173u on5 08/09- Labour + Croskill Semis : JET NEUF
290u K50 C4kaZha)
Canadien 9/ha
Ecart. : 0,22m
25/08~ Herse 10/09~ (vibro+Rotoherse) x 3 Desherbage: ZULAN
31/08- Semis pneumat. :em1: : JfT_NSUQZSkglh’ 05/10- Insecticide
écart.=0,42m Désherbage : ZOLAN 24/02- 120u N
JET NEUF (80 gr. sherbage = oLt
par m2 ) + 25/03- 120u N
Ui ter 25/02- 90u N 05/04- Insecticide
31/08- 48u N 19/03- 90u N
04/09- Désherbage 30/03- Insecticide
TERRIDOX ]
(3L/ha) | Application de
27/02- ISOLEMENT .I L'ombrage du
27/02- 100u N | 27104 au 28/05
15/703- 130u N ]
15/04~ EAU+AZOTE '
fréquents
Profondeur
d'enraciment ] Plus d'1,5 m 1m 0,7 m 0,4 m
observé

(1) : % et %ode la terre fine séche

TABLEAU 1 - Caractéristiques des sols et itinéraires techniques dans les différents dispositifs.
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2 — CONDITIONS CLIMATIQUES DECADAIRES DU
DEBUT FLORAISON A LA RECOLTE (Tab. 2)

P:Précivitotions décadaires on ma
TiTempérature movenne journatidre en °f
Raut:Ramnnesent olobal décadaire on AJ/a2

Le mméro 2pres le mois indique 12 dérade

3 — MODALITES PRATIQUES DE L'APPLICATION DES
OMBRAGES

Nous avons utilisé des écrans en matiére plastique,
interceptant 50 % du rayonnement incident.

Nous avons installé deux écrans ombreurs sur une
surface totale de 105 m?2. |is étaient sans cesse maintenus

)

Ecrnans ombrewrs

! !
' DLION 199 | GRIGNONM 1981 ' CRTGNOM 1987 !
' ! ' '
PP U T Rt ' P 'Y 'Rat ! P! T !Rat!
1 ' ! ' ' R et e oy p—
Popril 3129 U5 TS 177 tEB U160 'S5 192 119 !
' ! ! [ Qi USRS S O .
CooRai 1 VESY V122 V1% YT 1090 W VD6 V78 1 IF !
' 2090 VS5 U2% A7 VILO U048 ! 25 1Q57 t4 !
! 3 V564 VISD VIRR OVAL7 V139 ' 1279 V(5.4 19 ¢
! ! Do bl b e bt 1 —— 1 TABLEAU I
PooJuin 1 Y84 UIBR VIES '42 VISR V148 V0B 'S ' I% !
! 204 V185 V163 28 TED'M2 OV 07 V152 ' !
' S N R R R R AR Y RN RE L B
R e el Ty gy puny [y S [ U J—
oillet 1! -t - b o D4R V7] 4R V16 1190 0 46
! B B R N T R A R B SRV YR
! I

a environ 20 cm au-dessus de la végétation de facon a li-
miter V‘incidence latérale du rayonnement. lis étaient orien-
tés nord-sud et nous n‘avons pas pris en compte les 2 métres
de peuplements en bout sud de parcelles, susceptibles d'étre
éclairés a midi.

Les schémas ci-dessous présentent le dispositif.

I Ecran ombreun

- 100 -



ANNEXE 3

CARACTERISTIQUES GLOBALES
DES PLANTES ET PEUPLEMENTS
UTILISES DANS LES DIFFERENTS ESSAIS

1 —~PROTOCOLE «PIEDS ISOLES» - DIJON, 1980

a - Ceractéristiques des pieds au moment de lisolement
(27/02) (Fig. 1)
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coo LN N ]

Nombre de feullles
7 wertes au 27/02
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D 100 200 3D0 400 500 600 70D BOO Cestimation)

o0

©cQ

Qo o0

coo e o900

Q00 e0® o0 Matidre séche aérienne

par plante au 27/02 (g)
{estimation)

T T Y T T o T Y »

r Y
D2 4 é 8 10 12 14 16 18

@ fros pleds

O Petits pieds

FIGURE 1 — CARACTERISTIGUES DES PIEDS EN SORTIE D'HWIVER (bispositif P I)

b - Différenciation, par I'azote, des pieds isolés

Deux niveaux d'alimentation azotée ont été appli-
qués au printemps : soit un témoin sans azote (O N), soit
une dose de 227 unités, considérée comme non limitante
(+ N) pour les plantes isolées.

Les observations concernant la croissance et le
développement des siliques ont donc porté sur quatre ca-
tégories de pieds :

.G; ON
.Gl+N
.G, ON
Gg+N

Les états des pieds, au début floraison, étaient
considérablement différents. La fig. 2 présente les nombres
de ramifications d'ordre 1 {directement insérées sur la tige

principale) ayant produit des siliques pour chaque caté-
gorie.

o
o o [ ]
a o [ ] 2 'y
o a a e o @ 2 a a a

T —r v v — v r—
4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 2 2 30
Gros pieds avec szote

6ros pieds sans azote

Petits pieds avec azote

° b

Petits pieds sans szote

FIGURE 2 - NOMBRE DE RAMIFICATIONS PRODUCTIVES PAN PIED (Dispositif P I)

2 — PROTOCOLE «DEFI 1» - GRIGNON, 1981

a - Caractéristiqgues 3 la récolte des pieds témoins et des
pieds défoliés aux différentes dates (tab. 3)

b - Surface foliaire enlevée aux différentes dates de défo-
liation (moyenne par pied, en cm?).

D 1 (15/04) : 490 cm?

D 2 (07/07) : 730 cm?
D 3 (26/05) : 530 cm?

3 — PROTOCOLE «DEF 2» - GRIGNON, 1982

Caractéristiques de croissance moyenne des pieds
témoins et défoliés (fig. 3).

4 — PROTOCLE « OMBRAGE » - GRIGNON, 1981

Croissance du peuplement en fonction du temps
et densité de peuplements (fig. 4 et 5)
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TABLEAU il
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/; FLORADSON Témoin (e) | Ombre (o)
/ Hoyenne 39,5 39,6
o 15,1 12,1
280 ! cv 0,38 0,31
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¥
s ° Dates 0 10 20 30 40 50 60 70 80 90

L ]

Y — T T - .
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FIGURE & - CROISSANCE EN WATIERE SECHE EN FONCTION DU TEWPS (Dispositif ome) FIGURE 5 - DENSITES Of PEUPLEMENTS {bispositif OMB)
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ANNEXE 4

TECHNIQUES DE MESURE ET D'OBSERVATION

A — CONCERNANT LA VEGETATION

B — CONCERNANT LES CONDITIONS CLIMATIQUES

A — OBSERVATIONS ET MESURES RELATIVES A LA
VEGETATION

1 — DATES D’ANTHESE

Pour déterminer la date d‘anthése des fleurs méres
des siliques étudiées, nous avons utilisé Ja régularité de pro-
pagation de la floraison au long d’une tige : celle-ci progres-
se du bas de la tige vers le haut. Tous les deux ou trois
jours, nous avons placé des brins de laine de couleur variée
au niveau de la derniére fleur fleurie. Connaissant la cor-
respondance entre couleur et date, il étaient possible de
dater 3 un ou deux jours prés, I'anthése de la fleur mére
de toute silique située entre deux brins de laine.

Brin de faine

placE Le-jour
J+ 2

Siliques issues de
§leurns Epanouies
entne J et J + 2

®_ Brin de Laine
placé Le jour
J

2 — SURFACES INTERCEPTRICES DU RAYONNE-
MENT

. Mesures au niveau de |’organe
Les surfaces de feuilles ont été estimées & partir de

leurs dimensions : longueur et largeur. Deux cas se sont pré-
sentés selon la morphologie des feuilles.

L= Llongueun
= Rarngewr

Longuewn festonnge

Pour les feuilles découpées : la longueur est mesurée depuis
I'extrémité jusqu’a la base du limbe. Celleci est plus ou
moins difficile 3 définir du fait des festons de limbe insérés
sur le pétiole (en hachuré sur le schéma ci-contre). Nous
avons alors considéré comme fimite la demi-longueur de
pétiole portant ces festons.

La largeur mesurée correspond & la largeur maximale de
limbe.

Aprés mesure, un certain nombre de feuilles ont été
planimétrées pour mesurer leur surface. La corrélation
entre cette surface et le produit Longueur x Largeur (fig. 6)
nous a servi pour estimer la surface de feuilles non détrui-
tes.

Pour les feuilles lancéolées, de forme triangulaire, nous avons
procédé aux mesures comme indiqué sur le schéma ci-
contre et, profitant de la forme triangulaire, nous avons
calculé la surface par le demi-produit de la longueur par la
largeur.

La surface projetée des siliques a été estimée par la mesure
de la longueur et une corrélation établie entre cette lon-
gueur et la surface mesurée par planimétrage (fig. 7).

- -
-~

. Mesures au niveau de la plante isolée (Protocole P 1)

La surface foliaire des pieds isolés n‘a pas été mesu-
rée, mais estimée de facon ordonnée par la surface des feuil-
les de la tige principale. Nous avons fait I’hypothése, sans la
vérifier, que la surface foliaire totale des pieds se classait
de la méme facon que la surface totale des-feuilles de la tige
principale. Cette derniére surface a été estimée par somma-
tion des surfaces de chacune des feuilles appréciée a partir
de leur produit Longueur par largeur et d'un coefficient
correspondant a la proportion de surface verte.
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} Surface (cmz)
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&
50 ;/{
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FIGURE 6 -~ RELATION ENTRE SURFACE D'UNE FEUILLE

ET PRODUIT “LONGUEUR x LARGEUR"

-
' .
S=0,67 (Lx2);nr=0,993
.
Longueur x Largeur (cmz)
o 2 v —
0 50 100 150 200 © 250

- Mesures au niveau de I'unité de surface de peuplement

Deux techniques ont été utilisées

a — Technique par pesée (Protocole OMBRAGE) (NUR,
1971)

Aprés prélévement de la placette {(généralement
0.56 m?), les limbes de feuilles sont séparés et pesés.

100 & 200 disques de 18 mm de diamétre sont
prélevés de facon aléatoire dans ces limbes, ce qui permet
d’estimer la surface massique moyenne (cm? de surface de
limbe par gramme de matiére séche de limbe). La combinai-
son des valeurs de matiére séche totale de limbe et de sur-
face massique moyenne permet de calculer la surface foliai-
re totale de la placette.

b — Utilisation des

(BONHOMME, 1976)
Les résultats de I'application de cette méthode ont

été confrontés & ceux obtenus par la technique des pesées.

La correspondance est présentée dans la fig. 8.

photos hémisphériques faites in situ

L'interprétation des photos a été faite selon la
méthode décrite ci-dessous.

Ecran

T Profecteur de
T ~o_ ddapositives

_ -7

- ]

- |

B |

|

|

|

|

i ]

I
— >

Distance fixe

VAN

Cerncle conrespon-
dant a une hauteun
: de visée de 35°
Limite extenne
de 2a photo

Le cercle correspondant & une hauteur de visée de
35° a été découpé en 400 secteurs,

La porosité du couvert (en %) pour une hauteur de
visée de 35° a été estimée par le nombre de secteurs ou le
ciel était visible, divisé par 4.

3 — CRITERES DE CROISSANCE

- Matiéres séches : Elles ont &té déterminées par pésée apras
étuvage a 105°, pendant 24 heures.

- Longueur des siliques. La longueur mesurée correspond
& la partie contenant les grains :le « bec » de la silique
n'a pas été pris en compte,

(B - I;IIESURES CONCERNANT LA METEOROLOGIE.
tab. 4

Deux méthodes d'évaluation du rayonnement glo-
bal ont été utilisées.

- Mesure directe : Nous avons utilisé les données obtenues
a la Miniére, qui d’aprés GOSSE (communication person-
nelle) apparaissent valables pour le site de GRIGNON.
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. Evaluation par le calcul : Nous avons utilisé la formule

%‘ Surface projetée (cmz)

S =0,50 L - 0,75
22 0,92

. Longueur de ia

[ 10 ¥ gilique (cm)

FIGURE 7 - RELATION ENTRE LONGUEUR ET SURFACE PROJETEE DES SILIQUES

4 j LAI, mesuré par
par pesée

4 Intervalle de
congdiance des
moyennes conddt.

g - 0,64x + 0,06
n=0,90 ; nt= 0,81
155 dé)

LAI calculé & partir des
photos hémisphérigues

o

1 point : 1 placette de 0,56 m2

1 photo/placette, placée
au centre

2 photos ont été prises au niveau d

AJ A g

3 4

9,70 m

J R

0,80 m E

-

e chaque placette suivie de

fagor non destructive afin de diminuer 1'imprécision de la mesure

FIGURE B - CORRESPONDANCE ENTRE INDICES FOLIAIRES OBTENUS PAR

PESEE ET PAR CALCUL A PARTIR DES PhOTCS HEMISPHERIQUES

de TURC :

Iga

lg="gaA (0,18 + 0,62 h/H), ol -

Rayonnement global en dehors de |‘atmosphére
variable selon la latitude et la date

Durée astronomique du jour, variable selon la lati-
tude et la date

Durée d'insolation réelle.

Nous avons corrigé la valeur du rayonnement glo-
bal ainsi déterminée en la multipliant par 1,3, conformé-
ment & la relation obtenue entre rayonnements globaux

calculés et mesurés sur des mémes journées présentée dans
la fig. 9.

Dans le cadre du protocole « ombrage », nous avons
divisé par 2 le niveau du rayonnement global et avons consi-
déré que le régime des températures n'était pas perturbé
par I"écran (FISCHER, 1975).
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Pijon Grignon 81 Grignon 82
Précipitations Station météo . L. .
de Dijon Station météo de Grignon
Températures Thermographe
sous abri dans Station météo de Grignon
le champ d'essai
Insolation Station météo Station météo
de Dijon de Grignon
Rayonnement Calcul & partir Calcul & partir Station météo de
global de L'insolation de L'insolation La Miniére
E.T.P. Station météo de
Lla Miniére
(voir annexe 5)

TABLEAU IV - collecte des données climatiques dans les différents dispositifs

28 J

24

16 3

12 4

L HJ/mz, mesurée i
La Miniere

HJ/mz, calculée 3 GRIGNON
par la formule de TURC

>

12

T g T ) oad

20 24 28

FIGURE 9 - RELATION ENTRE RAYONNEMENTS GLOBAUX CALCULES PAR LA FORMULE DE
Tt o =T 7 AL VL%S PAR LA FORMULE DE

TURC ET MESURE DIRECTEMENT
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ANNEXE 5

ESTIMATION DES BILANS HYDRIQUES

A GRIGNON EN 1982

1
CopmIOBE ! T f W' T VBT Y B s CERY RDU R ! ERD ! EWREW
! ! ! ! ' ! ! ! ! ! ' !
PR M/ T T 26 TSI LA 26 P e4 157 LM WD LM
A 1 L} 1 1 t { t 1 ] 1 [}
P I 93 V56 U TA LT V34t - P2l A3 e e ! LM
! ! ' ! | ! 1 ! ! ' ' -
VI w1860 T4 T L T 32 T L TSR f - TR Pt Rt Le
! . ! ! ! ' ! ! e ' ! '
DI WY 97 123 16 U247 Y52 - '3 LA U6 MM ! LM
! ! ! ! ! ' ! ' ! ' ' '
obMG w51 92 VRS 63 VAN VAt - AS TS b IS A
! ! ! ! ; ! ! ' ! - ' '
A5 WE T D A3 AN A 127 ! - Ted PRI IS HIeA D LM
1 ] I 1 ' I 1 1 I t | i
DS ST 6T P79 TILE U260 RBP4t DRI es 8 TISA ! AH
t t 1 i 1 t i i 1 | | 1
TS TSI 1S 1127 'RS PAE LB ! - 145 'eA W TS e
! ! ' oo ' ! ' _' ' ! !
S WS T ISS VUG 129 U QT4 ' a4 ! - ' ! 28 ! 4 I 0
I . . ! ! | 1 { 1 { | t 1 !
LIS WM T155 YD C3 T R4 Te O 'RE LISE R IS AR
' ' ' ! ! ! .' ! ' ' ! !
P LI IRA D134 U159 1 LA V3 - TS THRT 08 UE AR
! ! ! ! ! ! ' ' ! ! ! '
DM IS VILA U134 0 280 ' 3e 1o TwA T2ttt am
] ] ] 1 1 | ] ] i 1 1 I
PN T 168 V129 1149 128 T33Ot - Pt 'p2 L tad e
i 1 1 [} 1 i | i | { 1 !
CORMe M7 16T V125 e U 29T ' AL TAM TAe 45 e L5 A
! ! ! ! e ! ! ' ! ! ! '
DA AT TR T1eh T3 032 s D - R4 LA e et M
! ' ! ! ! ' ! ' ' - ' l.
1

Tn ¢ Tespérature mouenne hehdonadairve
Td ¢ Tenpérature noyenne heddonadaire au noint de rosée

T+ (TatTd)/2

fp  Evaporation wesurde par dvaoroabtre PICHE (woemne par jour en n)
ETPiE.T.P. hobdomadaire en ma calculée oar 1a forsule de BRICHE)

ETP=akn (1+(T))

Pi ¢ Total des ordcipitations hebdomadaires (mw)
Ri ¢ Biveou de la réserve en eau du sol (me)

ETRitE. TR, estinée drant 13 période (am)

TABLEAU V
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Les bilans hydriques ont été calculés en utilisant :

. I'ETP BOUCHET, calculée grice aux données météorolo-
giques de la Miniére (BROCHET et GERBIER, 1975) ;

- les pluies mesurées 8 GRIGNON ;

. un niveau de la réserve utile de 100 mm, obtenu par une
profondeur d’enracinement de 0,40 m, conformément
a ce que nous avons pu observer.

L'égquation du bilan hydrique est :
Rj= Rj-1 + Pj — kjETP;

?Rli‘ : = Niveau de la réserve & I'issue de la période «i»

Rj-1 = Niveau de la réserve & I'issue de la période
«i-1»

0 <Ri <RU

P; = Total des précipitations durant la période «i»

ETPj = Total des ETP durant la période «i»

ki = Coefficient cultural = ETM;/ETP;. Nous avons

priskj=1

Pendant la période «i» (ETR;), |I'évapotranspiration
réelle du couvert est considérée égale & la valeur inférieure
de:

. ETP;
. Rj1 + Pj

Le tab. 5 récapitule les calculs.

La confrontation des courbes de la fig. 10 permet de
dresser le tab. 6, indiquant I'évolution du rapport moyen-
ETR/ETP avec V'dge de chaque génération de siliques.

FIGURE 10 - EVOLUTIONS, AVEC LE TEMPS, DU RAPPORT ETR/ETP ET DE L‘°AGE
DE_CHAQUE GENERATION DE SILIQUES d.j.)
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TABLEAU VI
}
Sowmes de £
cumulies depuis Les
1000 dates d'anthise
900
800
F00
500
500
b 400
300
200
100

20703 05/0412 19 2603/0? 10 17 24 31 07/06 1; 2'1 28 05/07 12

Date d'anthése
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ANNEXE 6
LES PARCELLES DE L'OBSERVATOIRE "COLZA"

CARACTERISTIQUES CLIMATIQUES DES DEUX CAMPAGNES
POUR LES DEUX REGIONS

PLAINE DE DIJON &
PLATEAU DU CHATILLONNAIS

A P décadaire (mm)
140
PLAINE
120 +
100 7 B xi.om?
J 28 |
80
Q
60
40 9 24
20 J
20 4
Janv. Fév. Mars Avr. Mai Juin  Juilt.
16 4
4‘? décadaire (mm)
120
100 12 4
PLATEAU
g Légende : cf. Fig. 11
4 <
Janv. Fév. Mars Avr. Mai Juin Juilt.
L4 v T T L v v :
Janv. Fév. Mars Avr. Mai Juin  Juilt.
1983' FIGURE 12 - RAYONNEMENTS GLOBAUX DECADAIRES
OO0 1984

FIGURE 11 - PRECIPITATIONS DECADAIRES
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24

Prempé:atu:es (°c)

PLAINE

OJ 1 F5"

0 Températures (°C)
26 9

24

22
20

18

16
14
12

10

PLATEAU Legende : cf. Fig.

11

L § L v L
Janv. Fév. Mars Avr.

A

Rayonnement /Température

(kr.com 2.107%4.5.)

30 9

>
Y +—& [}

Mai Juin  Juilt.

FIGURE 13 - TEMPERATURES MOYENNES DECADAIRES

PLAINE

Décades

4
o

30 §

PLATEAU

Avr. Mai Juin  Juilt.

Rayonnement /Température (KJ. cm-z. 1 O-Zd.j .)

Décades

a2  a3tmi M M3t 17 g2 3 Va2 et Az a3t mi w2 3l 1 g2 53!

FIGURE 14 - RAPPORTS RAYONNEMENT/TEMPERATURE
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ANNEXE 7

LES MESURES EFFECTUEES DANS LES PARCELLES
DE L'OBSERVATOIRE COLZA

1 — PRINCIPES D’ECHANTILLONNAGE

Dans chaque parcelle est définie une zone & sol ho-
mogéne (2000 métres carrés en 1982/83, 600 en 1983/84).
Au sein de cette station sont prélevées les placettes desti-
nées & l'estimation des variables considérées. Une placette
est constituée de trois métres linéaires contigus.

a - Mesure des indices foliaires

1982-83 : lis sont effectuées & partir de 6 photos hémis-
phérigues, faites dans la parcelle. La technique
de ces photos est étalonnée par rapport aux
résultats obtenus par la méthode des pesées et
mesures de masse surfacique

: Elles sont effectuées par pesées des limbes et
détermination des masses surfaciques au niveau
de chacune des 6 placettes.

1983-84

b - Composantes du rendement

. RENDEMENT

Il correspond au rendement obtenu par récolte a la
moissonneuse-batteuse (pleine coupe sur 25 a 30 métres de
long).

. COMPOSANTES DU RENDEMENT

Elles sont estimées a partir de comptages et pesées
sur 6 plantes prises au hasard dans chaque placette prélevée
a la récolte.

2 — RESULTATS OBTENUS

Le tab. 7 récapitule, pour les deux campagnes, les
niveaux moyens des variables mesurées dans chacune des
parcelles.
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