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Construction de la plante de lupin blanc : rela-
tions entre la quantité de matiere seche formeée
et son mode de répartition

Alix PIGEAIRE, Hélene REPONTY & Claude DUTHION
avec la collaboration technique de Vincent DUREY, Josette GONTHIER & Patrick MATHEY

I.N.R.A., Laboratoire d’Agronomie, 17, rue Sully, F 21034 Dijon Cedex

RESUME

Chez le lupin blanc (Lupinus albus 1..), les phases de formation de I’appareil végétatif et de I’appareil repro-
ducteur sont largement concomitantes. La répartition de la matiére séche entre les organes aériens de plantes
provenant de peuplements de différentes densités a été étudiée pendant la phase de compétition entre I’émis-
sion des axes apicaux et la mise en place du nombre de grains sur I'inflorescence principale. La répartition
s’effectue dans des proportions variables selon la quantité totale de matiére séche élaborée par la plante. Cette
variabilité est due & deux phénoménes principaux : I’absence d’émission des axes d’un ordre donné quand
I’accumulation préalable de matiére séche par plante est inférieure a des seuils déterminés et la limitation de la
capacité de stockage des différents organes au-dela d’une certaine accumulation de matiére séche par plante.

Mots clés additionnels : Lupinus albus, structure axiale, nombre de grains.

SUMMARY

Construction of the white lupin plant ; relationship between the amount and pattern of distri-
bution of accumulated dry matter.

Vegetative and reproductive organs grow simultaneously during the development of white lupin (Lupinus
albus 1.). Dry matter partitioning between the aerial parts of plants grown at different densities was studied
during the period of competition between emergence of lateral branches and seed setting on the main
inflorescence. Partitioning was related to the total amount of dry matter per plant, as follow : lateral
emergence failed when earlier dry matter accumulation per plant was below definite thresholds ; the capacity
of the different sinks was limited when dry matter accumulation per plant was high.

Additional key words : Lupinus albus, orders of lateral branches, seed number.

. INTRODUCTION

La compétition entre les appareils végétatif et

Les variétés de lupin blanc (Lupinus albus L.)
actuellement proposées a la culture sont des plantes a
floraison de type indéterminé. Les bourgeons situés a
laisselle des derniéres feuilles de I’axe principal don-
nent naissance a des axes apicaux d’ordre 1 (symboli-
sés par la suite par Al). Ces axes portent, comme
I’axe principal, une inflorescence terminale. Ils peu-
vent donner eux-mémes naissance (fig. 1) a des axes
d’ordre 2 (A2) et ainsi de suite (FARRINGTON &
GREENWOOD, 1975). Le début d’allongement des axes
d’un ordre donné coincide a quelques jours prés avec
le début de la floraison sur les axes de ’ordre infé-
rieur (FARRINGTON & PATE, 1981 ; AMARGER &
DUTHION, 1984). Les périodes de formation des appa-
reils végétatif et reproducteur sont concomitantes a
I’échelle de la plante entiere.

reproducteur a été étudiée de différentes maniéres. Le
bilan du carbone a I’intérieur de la plante a été décrit
par PATE & HERRIDGE (1978), & partir de cultures en
pots, en conditions d’alimentation optimales. PATE &
FARRINGTON (1981), étudiant les contributions respec-
tives des différentes feuilles-sources a I’alimentation
de I’inflorescence principale, ont mis en évidence une
trés large interdépendance nutritionnelle entre I’axe
principal et les axes apicaux. Les résultats d’expérien-
ces d’ablation d’organes (MAC GIBBON & WATKIN
WILLIAMS, 1980 ; FARRINGTON & PATE, 1981 ; POR-
TER, 1982) sont contradictoires selon la densité de
peuplement : [’ablation de I’ensemble des axes Al
lorsque commence leur allongement conduit a une
augmentation de la production de I’inflorescence prin-
cipale en densité forte, a sa diminution en densité fai-
ble.
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Figure 1

Stade de développement de la plante aux différentes dates de préle-
vement.

Le présent travail est une contribution a I’étude des
relations de compétition entre les appareils végétatif et
reproducteur chez le lupin blanc. Il a pour but de
rechercher comment varient les proportions d’assimi-
lats affectées aux différents organes en fonction de la
quantité totale d’assimilats produits. Ces proportions
ont été décrites dans quelques situations données par
PATE & HERRIDGE (1978) et FARRINGTON & PATE
(1981). Il est trés probable qu’elles varient selon les
conditions d’alimentation. L’existence d’une hiérar-
chie entre puits, certains puits étant prioritaires par
rapport a d’autres en cas de réduction de la quantité
d’assimilats, a déja été mise en évidence chez une
autre légumineuse (modéle de répartition des assimi-
lats chez la luzerne, GOSSE et al., 1982). Des connais-
sances sur cette éventuelle hiérarchie entre puits sont
utiles dans la perspective d’une modélisation de 1’éla-
boration du rendement. Il est nécessaire de savoir si le
modeéle de répartition des assimilats doit étre unique-
ment fonction du stade de développement de la plante
ou s’il doit étre paraméiré, et de quelle facon, par la
quantité totale d’assimilats produits.

Cette étude a été abordée a une échelle agronomi-
que en utilisant la matiére séche (MS) comme indica-
teur des quantités d’assimilats  affectées a chaque
organe : pour les inflorescences, le nombre de grains
non avortés (cf. 1I-D.2) a constitué un 2¢ indicateur.
Les gains de MS par type d’organes ont été analysés
en fonction du gain de MS pour la plante entiére, pen-
dant des intervalles de temps au cours desquels un
ensemble donné d’organes a été en croissance. Une
gamme de variation de la MS accumulée par plante a
été créée a I’aide d’un traitement « densité de peuple-
ment » dans une expérimentation au champ. La den-
sit¢ de peuplement agit en effet fortement chez le
lupin, pour modifier non seulement I’accumulation de
MS, mais aussi la structure axiale de la plante, ¢’est-a-
dire le nombre, I’identité et 1’état de croissance et de
développement des axes présents (HERBERT, 1977,
1979). Le travail a été limité aux organes aériens. Il a
couvert la phase de compétition entre les appareils
végétatif et reproducteur : les observations ont com-
mencé au début de allongement des axes Al et se
sont achevées avec la fin de la formation du nombre
de grains sur linflorescence principale, c¢’est-a-dire
peu de temps aprés que la plante ait acquis sa struc-
ture axiale définitive, avant que ne commence la phase
de redistribution des éléments nutritifs au profit des
grains.

Stage of development at each sampling date.

II. MATERIELS ET METHODES

A. Conditions générales de I’essai

L’expérimentation a été conduite au champ lors de la
campagne 1984, a I'aide d’un dispositif expérimental
implanté sur un sol brun calcique argileux a Bretenie-
res, prés de Dijon. Le sol a été fertilisé avec
120 kg/ha de P,O5 et K,O. Le désherbage a été réalisé
en 2 interventions : traitement en prélevée avec du
Tribunil (matiére active : méthabenzthiazuron) a la
dose de 2,5 kg/ha de matiére active, puis désherbage
manuel un mois apres la levée.

Le semis a été effectué le 12 mars, avec la variété
« Lublanc ». L’inoculation des graines a été réalisée
au cours du semis par apport sur le rang, a raison de
10° bactéries environ par graine, d’une suspension
d’une souche efficiente de Rhizobium lupini fournie
par le Laboratoire I.N.R.A. de Microbiologie des Sols
de Dijon. La levée a été totale le 10 avril.

La culture n’a pas été irriguée. L’évapotranspira-
tion maximale (ETM) a été estimée d’aprés les valeurs
de T’évapotranspiration potentielle (ETP) calculées
selon la formule de Penman et les coefficients culturaux
(k = ETM/ETP Penman) du lupin blanc déterminés
a Dijon sur 5 années d’observation (DUTHION &
DUREY, 1984). Pendant la durée de I’essai, les valeurs
de (ETM — P) cumulées depuis la levée (P représen-
tant les précipitations) n’ont dépassé 70 mm que lors
de la derniére décade (103 mm). La réserve utile du
sol est estimée a environ 120 mm : on peut donc con-
sidérer que les plantes observées n’ont pas subi de
déficit hydrique.

Les températures moyennes mensuelles ont été infé-
rieures aux températures moyennes des 20 années 1961
a 1981 en ce méme lieu (respectivement 8,1 et 8,9 °C
en avril ; 10,1 et 12,8 °C en mai ; 15,8 et 16,2 °C en
juin). Des températures élevées sont susceptibles de
provoquer, chez les différentes espéces de lupins, des
avortements d’organes reproducteurs. DOWNES &
GLADSTONES (1984) en particulier ont montré chez le
lupin bleu (Lupinus angustifolius L.) que des plantes
maintenues quelques jours a une température diurne
de 33 °C ont des nombres de fleurs puis des nombres
de grains par gousse significativement réduits. Les
plantes observées lors de I’essai n’ont vraisemblable-
ment pas subi d’avortements par excés de tempéra-
ture : les températures maximales sont restées faibles,
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ne dépassant 26 °C qu’en 3 occasions, sans jamais
atteindre 30 °C.

B. Traitements appliqués

— La gamme de variation de ’accumulation de MS
par individu a été créée a I’aide de différentes densités
de peuplement (tabl. 1). Cinq de ces densités (de 35 a
115 plantes/m2) ont été réalisées au semis, la 6¢ a été
obtenue en éclaircissant manuellement un peuplement
a 35 plantes/m2, dés que la levée a été terminée. Les
densités réelles obtenues, mesurées sur 6 fois 1 m
linéaire sur chaque parcelle, sont reportées dans le
tableau 1. Le dispositif expérimental comporte
2 blocs. Chaque parcelle comporte 6 lignes de 16 m de
long, espacées de 30 cm.

— Le traitement « densité de peuplement » n’est ici
qu’un moyen commode de créer une gamme de varia-
tion de la MS accumulée par plante et non ’objet du
travail présenté. Les mémes densités peuvent conduire
a des accumulations différentes selon les lieux et les
années. Leur seule énumération est par conséquent
insuffisante pour caractériser de facon correcte le trai-
tement expérimental « MS accumulée par plante ».
Elle est complétée par les données du tableau 1 :
valeurs moyennes, écarts types, minimum et maximum
de la MS par plante, aux 3 dates de prélévement (la
définition de ces dates figure dans le paragraphe sui-
vant). A la date (1), les traitements ne sont pas diffé-
renciés. Ils le sont aux dates (2) et (3).

Dans les conditions de ’essai, I’effet des traitements
« densité de peuplement » peut &tre interprété comme
provenant principalement des modalités de la compéti-
tion pour la lumiére. Il n’y a pas eu en effet de déficit
hydrique (§ II-A). Il a été vérifié par ailleurs que
I’inoculation avait été efficace. AMARGER & DUTHION
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(1984) ont montré que, dans ce cas, la fixation
symbiotique de P'azote permet un ajustement de la
quantité totale d’azote accumulée aux besoins de la
plante exprimés en fonction de sa matiére séche.
Enfin, aucun symptéme de carence minérale n’a été
enregistre.

A maturité, les rendements obtenus ne sont pas
significativement différents (seuil 5 p. 100) ; ils sont
relativement faibles, variant de 28 (densité 15 pl/m?)
a 32 (densité 95 pl/m?) q/ha de grains secs. Des acci-
dents climatiques (gréle, tornades) sont survenus apres
le dernier prélévement, occasionnant des dégats
d’autant plus importants que la densité était plus éle-
vée.

C. Prélevements

1. Dates

La figure 1 représente le stade de développement de
la plante pour les 3 dates de prélévement retenues.
Pour les critéres choisis, il n’y a pas de différences de
stade de développement entre densités.

Les 2 premiéres dates marquent ’apparition d’un
nouveau type d’organes pour la plante : respective-
ment les axes Al et A2. La convention qui a été adop-
tée pour déterminer le début d’allongement des axes
est une longueur moyenne (mesure effectuée quoti-
diennement sur 20 plantes de chacune des 2 densités
extrémes) de 1 c¢cm pour les axes les plus longs de
P’ordre considéré. Tous les axes d’'un méme ordre
commencent leur allongement 4 des dates voisines.

La derniére date est proche de celle a laquelle le
nombre de grains de ’inflorescence principale est fixé.
Il existe chez le lupin, comme chez d’autres légumi-
neuses, un stade limite pour I’avortement des grains

TABLEAU 1

Densités de peuplement, nombres de plantes prélevées et matiéres séches par plante pour les différents traitements.
Les dates de préléevement sont indiquées en figure 1.

Plant density, number of sampled plants and dry matter per plant for the different treatments.
Sampling dates as in figure 1.

Numéro du traitement 1 2 3 4 5 6
Densité souhaitée (plantes/m?) 15 35 55 75 95 115
Densité obtenue (plantes/m?) 16 36 50 64 86 99
Nombre de Prélévement 1 10 26 29 47 51 64
plantes
prélevées Prélevement 2 7 25 30 42 61 74
(total : 711)
Prélévement 3 8 22 37 50 S5 73
Matiére séche Prélévement 1 1,79 + 0,73 2,16 = 0,45 2,25 (2) 2,00 + 0,51 1,64 1,78 + 0,54
par plante (g) Min. 0,28 Max. 3,25 ab a a b
Moy. * écart type
) Prélévement 2 7,42 + 2,37 6,47 = 2,06 5,90 4,97 + 1,52 4,14 4,21 = 1,29
Min. 0,65 Max. 12,01 a a b c
Prélévement 3 28,34 + 8,17 14,19 + 3,98 9,37 8,94 + 3,47 7,38 6,96 + 3,51
Min. 0,88 Max. 38,77 a b C d

(1) A une méme date, les traitements qui ne sont pas suivis de la méme lettre sont significativement différents au seuil 5 % (Test de Student).
(2) Ecart type non déterminé ; sur les densités 3 et 5, les pesées n’ont pas été faites individuellement pour chaque plante mais globalement pour

I’ensemble du traitement.
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qui peut étre repéré chez cette espéce par une longueur
du grain de 9 mm (PIGEAIRE ef al., 1986). Le 3¢ préle-
vement a été effectué quand la moyenne (mesure
effectuée quotidiennement sur 20 plantes de chacune
des 2 densités extrémes) des longueurs des grains les
plus longs dans la derniére gousse de I'inflorescence
principale est égale 4 5 mm. Il est postérieur au début
d’allongement des axes A3 quand celui-ci a eu lieu.

2. Echantillonnage

Les plantes ont été prélevées sur une placette par
parcelle (soit 2 placettes par traitement). Chaque pla-
cette mesure 50 cm de long et comprend les 2 lignes
centrales de la parcelle. Les effectifs des plantes préle-
vées selon les dates et les densités sont reportés dans le
tableau 1.
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Figure 2

Gains moyens de MS par type d’organes en fonction du gain moyen
de MS pour la plante entiére; (A) entre les dates (1) et (2),
(B} entre les dates (2) et (3) ; (B) tige, ( Q) feuilles, et (® ) inflores-
cence de ’axe principal ; (M) axes d’ordre 1, (V) axes d’ordre 2,
(% ) axes d’ordre 3.

Observed mean dry matter gain per plant and per plant part ;
(A) between dates (1) and (2), (B) between dates (2) and (3);
(B) stem, (@) leaves, and (@ inflorescence of the main axis ;
(M) first-order axes, (V) second-order axes, (*) third-order axes.

D. Mesures

1. Poids secs par type d’organes

Le découpage par type d’organes a été fait d’une
fagon qui privilégie I’étude de la compétition entre les
axes apicaux et l’inflorescence principale, sans cher-
cher a faire la distinction entre feuilles, tige et inflo-
rescence dans le cas des axes apicaux. Ce découpage
est le suivant : tige de I’axe principal — feuilles de
I’axe principal — inflorescence principale — axes Al,
un par un selon leur rang — axes A2, regroupés selon
le rang de I’axe A1 qui les porte — axes A3, regroupés
selon le rang de I’axe A2 qui les porte.

Pour les densités 1, 2, 4 et 6, les pesées sont faites
de facon individualisée pour chaque plante ; pour les
densités 3 et 5, elles sont faites globalement pour
I’ensemble des plantes de la méme densité.

2. Nombre de grains de ’inflorescence principale

Le nombre de grains d’une longueur supérieure a
5mm — ¢’est-a-dire & 15 p. 100 prés par excés, le
nombre de grains non avortés (PIGEAIRE ef al., 1986)
— a été mesuré a la date 3 sur les inflorescences prin-
cipales. Dans la plupart des cas, ce nombre a pu étre
observé par transparence & travers la gousse. Pour les
cas litigieux, les gousses ont été ouvertes et les grains
mesurés.

Le nombre de grains non avortés est un indicateur
de la quantité d’assimilats recue par I’inflorescence
principale. Avant le franchissement du stade limite
d’avortement, ces derniers ont 2 utilisations principa-
les : la croissance des enveloppes de gousses, accessoi-
rement celle du racéme de I’inflorescence, et la réalisa-
tion des divisions cellulaires dans les jeunes graines ;
on considére généralement que 1’arrét précoce de ces
divisions, c’est-a-dire I’avortement des graines, a pour
principale origine un défaut de fourniture en assimi-
lats. Ces 2 utilisations sont fortement liées Pune a
Iautre : les gousses ne s’allongent que si au moins un
de leurs grains se développe et leur allongement est
plus ou moins proportionnel au nombre des grains qui
se développent.

I1I. RESULTATS

A. Relations entre la quantité de matiére seche for-
mée et son mode de distribution dans la plante

Dans 1’exposé des résultats, la matiére séche de
Pinflorescence sera utilisée comme unique indicateur
de la quantité d’assimilats regue par les inflorescences
principales : a la 3¢ date de prélévement, elle est en
effet fortement corrélée avec le nombre (x) des grains
d’une longueur supéricure 4 5 mm :

MS (g) = 0,11 x + 0,13 ;1 = 0,937 .

Les gains moyens de MS par type d’organes, expri-
més en fonction du gain moyen pour la plante entiére,
sont représentés en figure 2 A et B, respectivement
pour les intervalles de temps compris entre les dates
(1) et (2) (13 j; 115°.j) et entre les dates (2) et (3)
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(20 j ; 267°.3). Chacune des valeurs des abscisses cor-
respond a une densité de peuplement. Les différentes
densités sont classées par ordre décroissant : les gains
de MS par plante sont d’autant plus élevés que la den-
sité¢ de peuplement est plus faible.

Les courbes représentatives des différents types
d’organes ne forment pas un faisceau de droites pas-
sant par I’origine : la répartition de la MS ne s’effec-
tue pas toujours dans les mémes proportions mais
varie selon la quantité totale formée. Les différentes
courbes se distinguent selon 2 aspects principaux :

— Pour la plupart des organes, I’ordonnée corres-
pondant a la densité la plus forte n’est pas nulle. Les
axes A2 en figure 2 A et les axes A3 en figure 2 B
font exception : lorsque les gains de MS par plante
sont faibles, certains des axes ne commencent pas leur
croissance. Ces axes constituent par conséquent des
puits non prioritaires.

— Quelques-unes des courbes s’apparentent a des
droites, croissantes avec le gain de MS par plante. Les
autres par contre s’infléchissent aux faibles densités :
ainsi, pour les axes d’ordre 1 sur la figure 2 A, l’inflo-
rescence principale et la tige de I’axe principal sur la
figure 2 B. La tendance est encore plus nette pour la
tige de I’axe principal en figure 2 A dont la courbe
représentative est presque paralléle a [’axe des abscis-
ses alors que son extrapolation vers les faibles gains
de MS doit passer nécessairement par l'origine. La
portion de courbe tracée manifeste donc I’existence
d’un plateau, atteint dés les plus fortes densités.
L’existence de valeurs-plateaux peut étre interprétée
comme une limitation de la capacité de certains orga-
nes a stocker de la matiére séche.

Entre les dates (2) et (3), le gain de MS de la tige de
I’axe principal n’est plus limité. L’augmentation des
capacités de stockage de la tige correspond a la for-
mation de tissus secondaires (O’NEILL, 1961). Le
poids par unité de longueur de tige commence a aug-
menter quand la tige a terminé son allongement, soit
une dizaine de jours aprés le début de la floraison
(FARRINGTON & PATE, 1981). Nous avons pu vérifier
qu’a la date (2), I’axe principal avait atteint sa lon-
gueur définitive sur toutes les densités.

L’absence d’émission de certains axes et la limita-
tion de la capacité de certains puits sont responsables
des variations observées dans la répartition de la
matiére séche. L’hétérogénéité entre plantes d’un
méme traitement (tabl. 1) conduit a poursuivre
I’analyse de ces 2 phénoménes, et notamment des
valeurs seuils qu’ils mettent en jeu, non pas a partir
des données par plante moyenne, mais en utilisant les
données obtenues pour chaque plante prise individuel-
lement, sur les densités 1, 2, 4 et 6. Les données
moyennes ne permettent pas en effet de mettre en évi-
dence des valeurs seuils significatives par rapport au
fonctionnement de la plante. Les causes de ’hétérogé-
néité entre plantes d’'un méme traitement ne sont pas
connues. Elles peuvent étre liées a la variabilité généti-
que au sein d’une méme variété, a des différences ini-
tiales pour le poids des graines semées ou pour la date
de levée, ou a une variabilité ultérieure des conditions
de micro-environnement propre a chaque plante. 11 est
trés probable que les résultats présentés ci-dessous ne
sont pas indépendants de la nature des causes ayant
effectivement créé la variabilité de la matiére séche
par plante observée au sein de chaque traitement.

B. Relations entre la matiere séche de la plante et
sa structure axiale

1. Matiere seche de la plante et émission des axes

Les figures 3 A, B et C représentent les nombres
d’axes Al, A2 et A3 en fonction de la MS de la
plante, respectivement aux dates de prélévements (1),
(2) et (3). Les nombres d’axes d’un ordre donné sont
ainsi confrontés a la MS qu’avait la plante a une date
proche du moment de leur formation : a la 1r¢ date de
prélévement, le nombre final d’axes Al était atteint
pour toutes les densités, de méme pour les axes A3 a
la date (3) ; par contre, pour les axes A2 a la date (2),
il ne P’était que sur les densités 3 a 6. Dans tous les
cas, la contribution des axes nouvellement formés au
poids total de la plante était encore trés faible : en
moyenne 7,7-1,4 et 0,3 p. 100 respectivement aux
dates (1), (2) et (3). A chaque date, la variabilité de la
MS totale par plante n’a pas pour principale origine
les différences de MS des axes nouvellement formés.
La gamme de variation de ces derniers (maximum
moins minimum de MS) ne représente, par rapport a
la gamme de variation pour la plante entiére, que 13,
7 et 8 p. 100 respectivement aux dates (1), (2) et (3).

Les 3 nuages de points obtenus (fig. 3) présentent
des caractéristiques communes :

— Il existe une valeur seuil de MS par plante, en
dessous de laquelle aucun axe n’est émis. Cette valeur
est de 0,8 g pour les axes Al a la date (1), 3,0 g pour
les axes A2 a la date (2) et 10,2 g pour les axes A3 ala
date (3). Un seul axe A4 a été obtenu. Le poids sec de
la plante le portant est de 21,6 g (date 3). Une seule
exception a cette régle s’observe en figure 3 B
(point A). Il s’agit d’une plante n’ayant que 2 axes
Al, qui a émis 4 axes A2 alors que sa MS est infé-
rieure au seuil de 3,0 g.

— Au-dessus de cette valeur seuil, le nombre d’axes
Al varie de 1 a 6, le nombre d’axes A2 de 03 14 et le
nombre d’axes A3 de 0 a 19. Les nombres d’axes les
plus élevés sont atteints pour des valeurs de MS par
plante de plus en plus grandes. I/ existe une trés
grande variabilité du nombre d’axes par plante a
lintérieur de chacun des traitements (dispersion des
points des figures 3 A, B, C) et cette variabilité n’est
pas liée a I’hétérogénéité de I’accumulation de MS par
plante. Chez d’autres espéces, le role de I’éclairement
(O1zuUMI, 1962, pour le soja) et I’implication du
phytochrome (LETOUZE, 1972, pour le saule) dans le
démarrage de croissance des bourgeons axillaires ont
été mis en évidence. Rien toutefois ici ne permet de
suspecter une hétérogénéité de 1’éclairement des plan-
tes d’un méme peuplement pouvant entrainer un écart
de 1 a 6 pour les axes d’ordre 1. Une autre hypothése
explicative pourrait étre la variabilité entre plantes du
nombre de bourgeons initiés sur les différents axes ;
elle n’a pu étre vérifiée, faute des observations néces-
saires.

Pour les axes A2 et A3, des nuages de points d’une
allure identique a ceux des figures 3 sont obtenus si
Pon met en abscisses, non plus le poids total de la
plante, mais seulement le poids des axes porteurs. Les
valeurs seuils de MS pour I’émission des axes A2 et
A3 sont alors respectivement de 250 mg pour le total
des axes Al a la date (2) et de 350 mg pour le total
des axes A2 a la date (3).
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Figure 3

Nombres d’axes des ordres 1, 2 et 3, en fonction de la MS de la
plante a la date de début d’allongement des axes de I’ordre consi-
déré (A et B) ou a une date légeérement postérieure (C) ; densités 1
() 16 pl.m=2, 2 (A) 36 pl.m=2, 4 (1) 64 pl.m=2, 6 (@)
99 pl.m~2. Chaque point représente une plante. Les fléches indi-
quent les valeurs seuils de MS par plante pour I’émission des axes.

Number of first, second and third-order axes and plant dry weight at
the beginning of emergence of axes of the considered order (A and B)
or at a slightly later date (C); densities 1 (7) 16 pl. m=2,
2(A)36pl.m™2, 4(0) 64 pl.m=2, 6(®) 99 pl.m™2. Each spot
represents one plant. Arrows indicate the dry matter thresholds for
lateral order emergence.

Nous avons pu observer que I’absence d’émission
des axes d’un ordre donné se produit quand les axes
de P’ordre inférieur n’achévent pas leur croissance et
ne fleurissent pas, mais aussi parfois lorsque ceux-ci
sont complets et ont commencé a fleurir. Pour les
axes A2, 38 p. 100 des plantes qui n’en portent pas,
sont des plantes sur lesquelles au moins un axe Al a
fleuri.

2. Matiere seche par ordre d’axes

La quantité¢ totale de MS d’un ordre d’axes est
indépendante, le plus souvent, du nombre des axes
qu’il contient. Ce point est illustré par les figures 4 A
et B qui représentent, a la date (3), la MS totale des
axes respectivement Al et A2 en fonction de leur
nombre. Sur ces figures, les nuages de points corres-
pondant aux densités 2, 4 et 6 ont une forme allongée
dans le sens de I’axe des abscisses : il n’existe pas,
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Figure 4

Nombres d’axes d’un ordre donné et MS totale de ces axes, plante
par plante, a la date (3). (A) axes d’ordre 1, (B) axes d’ordre 2 ;
densités 1 () 16 pl.m=2, 2 (A) 36 pl.m™2, 4 (O) 64 pl.m™?,
6 (®) 99 pl. m~2. Chaque point représente une plante.

Number of axes and total dry matter per order ; 3rd sampling date.
(A) first-order axes (B) second-order axes ; densities 1 (O)
16 pl.m=2,2(A)36pl.m=2, 4(0)64pl.m=2, 6(®)99pl.m-2.
Each spot represents one plant.
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pour ces densités, de relation entre le nombre d’axes
et leur poids total. C’est aussi le cas pour I’ensemble
des densités a la date (2). Par contre, dans le cas de la
densité 1 a la date (3), on note une relation entre les
2 variables. Cette relation forme, pour les points des
autres densités, une courbe enveloppe dont ’existence
indique que I’accumulation de MS par axe est limitée :
quand la limite est atteinte, le nombre d’axes est le
facteur déterminant de la MS totale des axes. Il
devient aussi d’ailleurs, celui de la MS totale de la
plante. A la date (3), pour la densité 1, le coefficient
de corrélation entre la MS de la plante et son nombre
d’axes d’ordre 1 est de 0,86.

Les valeurs limites moyennes de la quantité de MS
par axe a la date (3) peuvent étre déterminées en cal-
culant pour les points de la densité 1 la pente de la
droite de régression passant par 1’origine. Ces valeurs
limites moyennes sont égales a 2,43 g pour les axes Al
et 0,58 g pour les axes A2. Il existe en fait un gradient
selon le rang de I’axe : pour les axes Al par exemple,
ceux qui sont situés directement sous l’inflorescence
principale ont les poids les plus bas (1,69 g) ; les axes
situés aux noeuds 2, 3 et 4 ont les poids les plus élevés
(2,81 ; 2,67 ; 2,83 g) ; les axes de rang 5 et 6 ont des
poids intermédiaires (2,09 ; 2,25 g). Ce gradient dif-
fére de celui observé par HERBERT (1979) sur une
autre variété de lupin blanc (axes de rang 1 et 2 d’un
poids supérieur aux axes de rang 3).

C. Limitation de la capacité des puits de Paxe
principal

L’infléchissement des courbes de gains de MS
(fig. 2) suggérait une limitation de la capacité des
puits de Paxe principal. La figure 5 représente la MS
des différents organes de 1’axe principal et le nombre
de grains de son inflorescence en fonction de la MS
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Figure 5

Matiéres séches des différents organes de ’axe principal, (J) tige,
(N) feuilles, (M) inflorescence et nombre de grains de son inflores-
cence (A), en fonction de la MS totale de la plante, a la date (3).
Chaque point représente une plante.

Dry matter of main stem parts () stem, (1) leaves, (B) inflores-

cence, seed number of main inflorescence (A) and dry matter per
plant ; 3rd sampling date. Each spot represents one plant.

totale de la plante a la date (3). Le faible nombre de
points représentatifs de la densité 1 et leur écart avec
ceux de la densité 2 sur ’échelle des abscisses compli-
quent ’analyse. Il semble néanmoins que ces séries de
points présentent toutes une tendance a l’infléchisse-
ment pour les fortes valeurs de MS par plante. Cette
tendance apparait plus nettement pour la tige et les
feuilles de I’axe principal que pour son inflorescence.
Elle pourrait indiquer ’existence de valeurs limites de
MS qui ne seraient pas encore tout a fait atteintes
méme sur la plus faible densité. On peut noter, en uti-
lisant la loi de SHINOZAKI & KIRA (1956), qu’a la date
(3), la MS obtenue sur les plantes de la densité 1 ne
représente pas la MS maximale potentielle par plante.
Cette loi indique en effet qu’a une date donnée,
1/P = aD + b, avec P représentant le poids de MS
de la plante et D la densité de peuplement. Appliquée
a nos données a la date (3), a = 0,0128 et b = 0,0255
avec un coefficient de corrélation R? = 0,94. Quand
D tend vers 0, P tend vers 1/b soit 39 g. La MS
moyenne par plante sur la densité 1 n’est que de 28 g
(tabl. 1).

I'V. DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Cette étude a permis de montrer comment les pro-
portions de MS affectées aux différents puits de la
plante varient selon la quantité totale formée par
celle-ci. Nous nous proposons de récapituler les résul-
tats obtenus en montrant ce qu’ils peuvent apporter,
notamment par rapport a une démarche de diagnostic
cultural.

A. Non-émission des axes et diagnostic cultural

Le gain de MS par ordre d’axes est nul tant que
P’accumulation de MS de la plante entiére n’a pas
dépassé une certaine valeur. Ce résultat, obtenu dans
des conditions ou la compétition interplante s’exerce
principalement vis-a-vis de la lumiére (§ II-B.2) est
vraisemblablement généralisable a des situations pour
lesquelles le principal facteur limitant est, soit I’eau,
soit ’azote. D’aprés COLLOT (1979), lintervention
d’une contrainte hydrique perturbe I’émission des
axes, quand ils sont au début de leur allongement.
D’aprés DUTHION (résultats non publiés), les plantes
non inoculées dont la nutrition azotée est limitante
ont une structure axiale réduite a ’ordre 1 ou 2.

Pour certaines céréales, des méthodes de diagnostic
cultural ont été élaborées en utilisant les variations des
composantes du rendement (blé : SEBILLOTTE, 1980 ;
mais : NAVARRO GARZA, 1984). Ces méthodes néces-
sitent la connaissance des lois de formation des com-
posantes du rendement, afin que le niveau de celles-ci,
enregistrées a la récolte, puisse renseigner a posteriori
sur le fonctionnement de la plante durant le cycle. Les
différentes décompositions du rendement n’ont pas
toutes la méme pertinence vis-a-vis du diagnostic cul-
tural. Il convient de choisir une décomposition poten-
tiellement riche en informations et, si possible, pas
trop cofiteuse a obtenir,

Dans le cas du lupin, il apparait judicieux de retenir
une décomposition du rendement par ordre d’axes ; la
décomposition par rang d’axe au sein de chaque ordre



946

est par contre superflue :

— Tout se passe comme si chaque ordre d’axes
constituait une méme entité fonctionnelle. Au sein
d’un ordre, les différents axes commencent a s’allon-
ger au méme moment. Une quantité totale de MS leur
est allouée, qui se répartit entre les différents axes en
fonction de leur nombre. Le nombre d’axes par ordre
varie beaucoup entre plantes d’'un méme traitement,
mais peu entre traitements. Il ne peut pas étre utilisé
pour discriminer des traitements. Ce sont le nombre
d’ordres d’axes et la MS totale (puis la production
totale) par ordre d’axes, qui permettent de différen-
cier des traitements.

— La décomposition du rendement par ordre
d’axes est nécessaire et suffisante pour classer les
organes reproducteurs par date de floraison. Ce clas-
sement peut étre utile pour détecter des causes d’avor-
tement qui interviendraient de fagon momentanée
dans le cycle.

La mise en place de la composante « nombre
d’ordre d’axes » dépend a la fois de la somme de tem-
pératures et de ’accumulation de MS par plante. La
somme de températures fixe un rythme maximal pour
I’émission des ordres d’axes. Ce rythme n’est tenu que
si ’accumulation de MS par plante est supérieure a
certains seuils. Par conséquent, lorsque le nombre
d’ordres d’axes présents sur une plante est inférieur au
nombre maximal d’ordres possible pour la variété
considérée, il fournit une indication de la MS accumu-
lée par plante. Cette indication reste grossiére : la
gamme de variation du nombre d’ordres d’axes est
faible (1 a 4) ; il peut y avoir absence d’émission des
axes d’un ordre donné pour des plantes ayant dépassé
les seuils de MS (fig. 3 B et C). Pour affiner la mesure
de cet indicateur de croissance, il pourrait étre utile de
définir une échelle de notation indiquant la progres-
sion de la plante vers I’émission de I’ordre d’axes sui-
vant. Une telle échelle devrait permettre de transfor-
mer la mesure discontinue du nombre d’ordres d’axes
émis, en une mesure continue.

A. PIGEAIRE, H. REPONTY & C. DUTHION

B. Nombre maximal
principale

de grains de [Iinflorescence

Pour les fortes accumulations de MS par plante, il
apparait une limitation a la quantité regue par les dif-
férents organes. Dans le cas de ’inflorescence princi-
pale, la MS accumulée pendant la phase précédant le
franchissement du stade limite d’avortement est forte-
ment corrélée au nombre de grains formés (§ III-A).
Une limitation de cette MS a donc pour corollaire
Pexistence d’un nombre de grains limite par inflores-
cence. Il n’a pas été possible de déterminer si ce nom-
bre limite était atteint sur notre essai (fig. 5). MAC
GIBBON & WATKIN WILLIAMS (1980), dans une expé-
rimentation faisant varier la densité de peuplement,
obtiennent des nombres de grains par inflorescence
principale trés proches pour les 2 densités les plus fai-
bles (21,8 pour 6 pl.m~2 et 20,3 pour 25 pl.m2). Ces
valeurs sont inférieures aux nombres de grains maxi-
maux obtenus sur notre essai (45-50 grains). Elles
illustrent la variabilité du nombre maximal de grains
par inflorescence, que I’on pouvait supposer a priori.

C. Récapitulation des valeurs de matiére séche par
plante, qui représentent des valeurs seuils vis-a-vis
de son mode de répartition

Cette récapitulation, effectuée en figure 6 sur un
axe représentant la MS de la plante a la date (3), per-
met de situer les unes par rapport aux autres les diffé-
rentes valeurs seuils mises en évidence au cours de ce
travail et de placer par rapport a elles les MS des plan-
tes correspondant aux densités les plus couramment
pratiquées. Les valeurs seuils pour I’émission des axes
de différents ordres sont reportées dans la portion
supérieure de la figure. Pour les axes Al et A2, ces
valeurs, déterminées a la date (3), sont trés peu diffé-
rentes de celles obtenues aux dates (1) et (2) respecti-
vement (fig. 3). Les plantes qui avaient une MS trop

\
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Figure 6

Schéma récapitulatif des valeurs seuils de la MS par plante a la date
(3), qui définissent I’absence de certains organes ou la limitation de
leur capacité a stocker de la matiere séche. Répartition des plantes
des différentes densités sur cette échelle de MS.

Recapitulation of the dry matter thresholds for emergence of lateral
orders and for limitation of sink capacity. Distribution of the plants
of each density on this scale.
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faible pour permettre ’émission des axes Al ou A2,
n’ont presque pas ou pas du tout poursuivi leur crois-
sance. Les valeurs, a partir desquelles les MS par
type d’organes commencent a s’infléchir, sont inscri-
tes sous I’axe de MS par plante. Dans le cas des axes
Al et A2, ces valeurs dépendent du nombre d’axes de
la plante. C’est donc une fourchette qui est représen-
tée ; elle correspond a la gamme de MS des plantes
ayant atteint les valeurs limites de MS par axe, c’est-a-
dire les plantes de la densité 1 ; la borne inférieure
(12,4 g) correspond a la plante qui porte le moins
d’axes Al (2), la borne supérieure (38,8 g), a celle qui
en a le plus (6).

Les valeurs reportées sur la figure 6 ne sont pas
indépendantes de la date du prélévement. Par consé-
quent, elles sont plus intéressantes en tant que valeurs
relatives qu’en tant que valeurs absolues. Leurs posi-
tions respectives montrent que lorsque la MS par
plante augmente, on passe presque sans transition de
la zone ou certains axes ne sont pas émis a la zone ou
la capacité de certains organes a stocker la MS com-
mence & étre limitée.

La position des plantes des différentes densités est
représentée au bas de la figure 6 par le pourcentage

des plantes appartenant aux différentes zones définies
sur ’échelle de MS. Les densités 2 et 4 sont celles qui
encadrent la densité actuellement recommandée par
PITCF pour la culture du lupin blanc (50 pl.m~2).
Pour ces 2 densités, et dans les conditions de I’essai :

— Pémission des axes A2 et surtout A3 est fré-
quemment limitée. Ceci renforce [’intérét de la
méthode de diagnostic cultural suggérée précédem-
ment ;

— la matieére séche et le nombre de grains de
I'inflorescence principale ne sont jamais limités. Dans
un modele de répartition de la MS s’appliquant a des
situations culturales courantes, le probléme de la limi-
tation du nombre de grains sur I’inflorescence princi-
pale ne serait donc vraisemblablement pas a prendre
en compte. Toutefois, un nombre maximal de grains
plus faible (environ 20 grains) est obtenu dans certai-
nes situations (MAC GIBBON & WATKIN WILLIAMS,
1980). Plus ce nombre est faible, plus il risque d’étre
atteint a de fortes densités.

Recu le 22 février 1985.
Accepté le 2 aolit 1985.
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