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Qualité des récoltes et sécheresse
Eugene Triboi, Anne-Marie Triboi-Blondel

INRA Agronomie - APAC Clermont - Ferrand

Résumé

La sécheresse est un facteur majeur de la production végétale car elle détermine non seulement le
rendement mais aussi sa qualité. Si I'effet sur le rendement est généralement négatif, car il dépend
essentiellement de la quantité totale de carbone assimilé, I'effet sur la qualité est plus complexe. En
effet la masse et la composition d’un organe récolté dépend d’une part de la disponibilité en assimilats
C et N au niveau de l'organe, et d’autre part du fonctionnement de I'organe, déterminé génétiquement
mais modulé par I'environnement. Aprés une discussion sur les criteres de qualité, seront analysés
successivement les effets de la sécheresse sur la masse de 'organe récolté et sur sa composition. La
composition biochimique est analysée a trois niveaux : les composants majeurs (les hydrates de
carbone (glucides), les protéines et les lipides), leur composition, et les composants "quantitativement
mineurs" mais importants au point de vue santé ou technologique (micro-nutriments et macro-éléments,
composés complexes issus du métabolisme secondaire, composés toxiques, etc.). Des exemples sur
les plantes a grain(e)s, les arbres fruitiers et la vigne sont donnés.

1. La notion de qualité

La notion de qualité du produit comporte de multiples interprétations, dont certaines sont subjectives et
culturelles, dépendant du produit et de son usage. Aussi elle nécessite d'étre précisée. En général, on
peut considérer que la qualité d'un produit est une notion complexe, résultant d'une évaluation effectuée
par |'utilisateur d'une ou plusieurs caractéristiques ou propriétés du produit. Ainsi, un méme produit peut
étre évalué comme "excellent" par un utilisateur ou pour une utilisation donnée et sans intérét par un
autre utilisateur ou pour une autre utilisation, car les criteres d'évaluation ne sont pas les mémes ou la
valeur quantitative ou qualitative du caractére n'a pas la méme signification. Par exemple, une teneur
en protéines élevée est souhaitable pour le blé utilisé en boulangerie, et une teneur faible pour
['utilisation en biscuiterie / patisserie. De méme, la couleur, la taille d'un fruit et sa durée de garde
pourraient étre des critéres importants pour la commercialisation, et la composition pour la
consommation en frais. Il en résulte donc que la qualité ou la valeur d'utilisation est basée sur des
caractéristiques objectives, faisant référence aux "propriétés et a la composition du produit" d'une part,
mais aussi subjectives faisant appel au "comportement de ['utilisateur" mettant en jeu un aspect culturel,
éthique. Ceci nous conduit a nous interroger sur le mode de production et de gestion de la "qualité", qui
conceptuellement fait appel a la notion de filiere, avec une double approche, "de la fourche a la
fourchette" et "de la fourchette a la fourche". Cette chaine étant une activité économique, cela pose des
problémes d'optimisation économique, qui souvent sont des compromis par rapport a 'utilisation finale.
Par exemple, malgré le fait que certains fruits comme la péche ou la poire, présentent les meilleures
propriétés organoleptiques a "maturité”, le plus souvent, ils sont récoltés a un stade de développement
“immature" auquel ils possédent des propriétés mécaniques permettant le transport et le stockage.

Dans notre analyse, en souhaitant étre le plus objectif possible, nous analyserons limpact de
I'alimentation hydrique sur la qualité du produit a partir de ses propriétés physiques et de sa
composition biochimique, caractéristiques déterminant en grande partie la valeur d'utilisation vue
principalement du point de vue du consommateur.
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2. Les criteres de qualité.
Selon les espéces et leur utilisation, plusieurs classes de critéres pourraient étre identifiées:

e Criteres caractérisant la morphologie et les propriétés physiques d'un organe : masse, volume,
forme, couleur, dureté, etc qui conditionnent son utilisation et / ou le comportement du consommateur
(argument de vente). Ceci est vrai pour les fruits et les Iégumes mais aussi pour les grain(e)s. Par
exemple, le taux d'extraction de la farine ou la valeur meuniere dépend en grande partie de la masse
individuelle du grain car le rapport farine (contenue essentiellement dans le compartiment albumen) /
son (composé des germes et téguments) augmente avec la masse du grain.

e Criteres caractérisant la composition biochimique primaire du produit récolté.
Deux niveaux d'analyse pourraient étre identifiés.

Le premier concerne les hydrates de carbone (glucides), les protéines et les lipides, considérés
comme composants majeurs, car leur somme rapportée par unité de surface représente le
rendement. Il en résulte que le déterminisme de la composition primaire est étroitement lié au
déterminisme de la productivité. A ces trois composants il faudrait ajouter I'eau, critére important
non seulement pour les produits consommés en "frais", les fruits et les légumes ou l'eau est un
"signe de fraicheur", mais aussi pour les graines, car elle conditionne leur stockage. Ainsi, selon les
especes, les teneurs en hydrates de carbone, protéines, lipides et eau représentent des critéres
généraux de qualité. Ceci est valable pour les utilisations faisant appel a la plante entiere, donc a la
biomasse totale (exemple la production fourragere), ou a des organes de la plante (grain(e), fruit,
racine, feuille, tige).

Le deuxieme concerne la composition des ces trois composants majeurs. En effet, ces
composants ne sont pas homogénes ni en composition ni en structure. Cette hétérogénéité leur
confére des propriétés fonctionnelles spécifiques et par conséquence des utilisations spécifiques.
Elle pourrait étre souhaitable pour la diversification des utilisations, mais, si elle est aléatoire, elle
pose des problemes aux utilisateurs.

Ainsi, pour les deux niveaux de composition, /a stabilité est un critére important de valorisation.
Notons aussi que pour ['utilisation industrielle, des criteres technologiques ont été élaborés pour
évaluer les propriétés fonctionnelles de la matiere premiére.

e C(Criteres caractérisant la composition en composants "quantitativement mineurs " mais
importants pour le processus technologique et "in fine" pour le consommateur. Il s'agit le plus souvent
des "composants a valeur santé" classés comme micro-nutriments, qui sont soit des micro - ou
macro-éléments (S, Fe, Mg, Zn, ...), soit des composés complexes, issus du métabolisme secondaire,
comme les caroténoides, les vitamines, etc. possédant des propriétés anti-oxydantes, ou des arémes,
importants dans la technologie et la "consommation" du produit (pain, vin, fruit..).

e Notons aussi que dans certaines conditions, suite a des phénoménes de pollution du sol par
voie atmosphérique (ex. dioxines, éléments radioactifs..), & des épandages des produits contenant
des élements toxiques, comme les métaux lourds, ou a l'utilisation incorrecte des pesticides, les
plantes peuvent contenir des composants "toxiques". Ces aspects ne seront pas pris en compte dans
cette synthése. Cependant, nous signalerons les aspects phytosanitaires de type "mycotoxines" qui
semblent plus liés au climat qu'aux conditions édaphiques.

3. L'élaboration de la masse et de la composition primaire: schéma conceptuel.

Pour analyser I'élaboration du rendement (rendement potentiel et potentiel du rendement) et de sa
composition primaire (teneur en protéines, huile et amidon, etc.), on utilise le_concept source — puits,
appliqué a la production et I'utilisation des assimilats carbonés et azotés: entre un organe puits recevant
des assimilats C, N, ... et un organe source produisant et exportant des assimilats C, N il existe une
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interaction conduisant a un contréle par la source (la disponibilité en assimilats) du fonctionnement du
puits (élaboration des structures, taille et composition) et une rétroaction du puits sur le fonctionnement
de la source (Triboi et Triboi-Blondel, 2002). Le niveau d'analyse le plus adapté pour comprendre les
variations de la biomasse totale et / ou du rendement utile (graines, fruits...) est le peuplement ou la
plante entiere. La production d’'assimilats C et N représentant la source est fonction d'une part du climat
et d'autre part de la structure de la plante et/ou du peuplement, dépendant en grande partie du systéme
de culture, y compris I'espece et / ou la variété utilisée. La disponibilité au niveau du puits, représentée
par un organe en croissance (graine, fruit, feuille...) est effectuée selon le nombre de puits par plante
ou par peuplement (Fig. 1 A). L'utilisation des assimilats disponibles par le puits - organe en croissance
recevant les assimilats (graine, fruit, feuille, racine ...) - sera fonction de ses propriétés intrinséques,
telles que le développement et la synthese et I'accumulation des différents composants spécifiques a
I'espéce et au cultivar, contr6lées en grande partie genétiquement (Fig. 1 B). Ainsi, il s'agit d'analyser
les relations existantes entre la source de carbone (photosynthese), de I'azote (absorption depuis le sol
et remobilisation) et le fonctionnement du puits.

En effet, les assimilats azotés disponibles au niveau du puits sont utilisés principalement pour la
synthese des protéines fonctionnelles ou /et de réserve, qui sont ensuite accumulées comme réserve
dans l'organe récolté. En revanche, la réserve en assimilats carbonés peut se faire sous formes
multiples, soluble de type glucose, fructose, saccharose (betterave sucriére) ou polymérisée soluble de
type fructanes (les graminées), inuline (topinambour, artichaut) ou insoluble, de type amidon, comme
dans les grains de céréales ou dans la pomme de terre. Hormis ces formes de stockage, notons aussi
le stockage sous forme d'huile, le 3¢me composant majeur des plantes, caractéristique des oléagineux,
qui transforment le glucose et le saccharose en triacylglycérols, communément nommés "huile ou
graisse végétale".

Dans cette démarche, le puits est caractérisé par l'analyse de la courbe de croissance et
d'accumulation de ses composants (protéines, huile, amidon) Ceci permet de calculer deux variables, la
vitesse ou flux de matiére seche ou de I'azote vers la graine (Vms, Vn) et la durée de remplissage (Dms,
Dn), l'unité de temps étant soit le degré-jour soit le jour (Triboi et Triboi-Blondel, 2001, Sofield et al,
1977). La source ou la production d'assimilats carbonés et azotés, est analysée d'une part par la
mesure des échanges gazeux au niveau du peuplement ou de la plante et d'autre part par la dynamique
de production de biomasse et d'absorption de I'azote. Ainsi, le schéma conceptuel de la Figure 1 permet
de séparer effets génétiques (espéces, cultivars: potentiel du rendement) et facteurs environnementaux
(rendement potentiel, eau, température, etc.) et de mettre en évidence les processus responsables des
variations quantitatives et qualitatives et leur contréle:

¢ e fonctionnement de la plante : absorption N, production d'assimilats carbonés (A)

e les propriétés intrinséques de l'organe - puits: développement, compartimentation, potentiel
métabolique et de stockage - taille, polymorphisme biochimique (B)

e ['accumulation des composants majeurs carbonés, |'amidon et I'huile (B).

En ce qui concerne le déterminisme de la composition secondaire (composition de I'amidon, des
protéines, des lipides), notons seulement que, sur un fond génétique déterminant les potentialités,
existe une variation plus ou moins importante expliquée en grande partie par la quantité totale de la
composante accumulée dans le puits. Ainsi, dans une graine, le rapport amylose / amylopectine,
protéines métaboliques / protéines de réserves, ratio entre différents acides gras, va dépendre de la
quantité totale déposée dans la graine, respectivement de I'amidon, des protéines et des lipides.

Enfin, le métabolisme secondaire et ainsi l'origine et le devenir des produits issus de ce métabolisme
commence a étre mieux connu. Hormis le génotype, des facteurs du climat comme le rayonnement et
les stress thermiques et hydriques sont souvent impliqués dans le déterminisme des composants du
métabolisme secondaire.
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Fonctionnement de la plante et du peuplement
Elaboration des structures :
- Mise en place et évolution (sénescence) de la surface foliaire
Assimilation du carbone et de l'azote :
- Dynamique de I'N dans la plante
- Absorption post-floraison d’'N

R
SOURCES C,N, ...

I Espnéce. variété
| —> PUITS <
B

Fonctionnement de I'organe :
Elaboration des structures :
- Compartimentation, Taille potentielle
Accumulation des composants (quantité et composition) :
- Amidon, Protéines, Lipides, Alicaments, .....

!

PROPRIETES FONCTIONVNELLES ET TECHNOLOGIQUES

A

Figure 1. Déterminisme génétiques et environnementaux de I'élaboration des structures, de la
composition et des propriétés fonctionnelles d'un organe. A = Déterminisme des sources C, N par
organe. B= Fonctionnement de l'organe puits

4. Aspects globaux concernant la relation alimentation en eau - composition /
qualité des produits.

Comme pour tous les stress, I'effet d'une sécheresse est fonction du stade de développement de la
plante auquel elle intervient et de sa durée. Ainsi, la sécheresse agit d'une part sur la source,
production des assimilats C et N, et d'autre part sur le nombre de puits de stockage. D'autre part, elle
intervient souvent dans des périodes avec des températures élevées, d'ou la nécessité de mieux
comprendre l'interaction entre ces deux facteurs climatiques.

e Au niveau d'un organe, l'effet de la sécheresse est fonction du stade du développement de
I'organe : la taille de l'organe est d'autant plus réduite que la sécheresse intervient précocement
durant la division et I'élongation cellulaire. Dans la période végétative, si la sécheresse est trés
intense, le développement peut étre stoppé par l'arrét d'émission des nouvelles feuilles et des
ramifications. Ceci induit des modifications importantes au niveau de la structure d'une plante et
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d'un peuplement (nombre et taille des organes) et modifie profondément linterception et la
production des assimilats C.

e Au niveau d'une feuille - source de C, la diminution de la transpiration induit une fermeture
stomatique qui augmente la température de l'organe d'une part et diminue I'assimilation nette du
carbone d'autre part. Le rendement étant principalement un cumul des quantités de carbone
assimilé quotidiennement, il en résulte une étroite relation entre la durée du fonctionnement en
jours de la plante, contrlée notamment par la température, et le rendement potentiel. Ainsi, au
niveau de la production du carbone, l'effet négatif d'une sécheresse serait fonction surtout de sa
durée en jours, plus précisément de la durée relative de la période de sécheresse par rapport a la
durée totale du fonctionnement de la plante (Triboi et Triboi-Blondel, 2002).

e En ce qui concerne |'azote, soulignons que méme si le métabolisme azoté est le premier touché
par une sécheresse (Triboi-Blondel, 1978) par diminution de I'activité de la nitrate réductase, les
conséquences visibles sont plus tardives, d'une part au niveau de la structure du peuplement
(nombre et taille des organes) et d'autre part au niveau du fonctionnement, par la diminution de la
production des assimilats carbonés. Ceci conduit a une baisse de la production de biomasse totale
et éventuellement a I'augmentation de la teneur en azote.

e Au niveau de la plante, différents travaux ont montré que certaines phases de développement
sont trés sensibles a la sécheresse. Ainsi, la période reproductive, notamment la méiose, est une
des plus sensibles car elle conduit souvent & des phénoménes de stérilité des organes
reproductifs, et donc une diminution du nombre de puits de stockage. Le méme effet est enregistré
suite & une sécheresse lors de la fécondation, qui induit un phénomeéne d'avortement des organes
(Fonseca et Westgate, 2005).

5. Structure et développement des organes de stockage

Pour comprendre l'effet d'un stress comme la sécheresse et les résultats "apparemment
contradictoires" enregistrés souvent suite a des interactions avec d'autres facteurs comme la
température ou le rayonnement, et ainsi de prévoir le comportement des différentes espéces, il est
nécessaire de faire un bref rappel sur la structure et le développement des organes de stockage.

Selon l'espéce, le produit récolté est composé soit d'organes végétatifs, feuilles, tiges ou racines, soit
d'organes reproducteurs. Nous n'insistons pas sur les organes végétatifs, dont la structure et les
fonctions nous paraissent évidentes. En revanche, quelques précisions sont nécessaires pour les
organes reproducteurs chez lesquels on utilise soit la semence ou la graine, soit le fruit, en sachant
qu'une semence provient d'un ovule et qu'un fruit représente l'ovaire de la fleur. Ainsi, chez le colza et
différentes légumineuses, le fruit est représenté par la silique ou la gousse et les parties utilisables sont
les graines contenues dans le fruit. Par contre, chez les fruits charnus comme la péche, 'ovule donne
naissance a la graine et la paroi de 'ovaire au péricarpe (Monet, 1983), qui va se différencier en trois
zones: I'épicarpe provenant de I'épiderme externe de l'ovaire, mésocarpe, la zone charnue comestible
et I'endocarpe qui, apres lignification, formera le noyau dans lequel se trouve la graine. La partie
utilisée, le mésocarpe, représente pondéralement la partie la plus importante du fruit. Chez d'autres
especes comme chez les céréales (blé, orge), aprés la fécondation, les parois de l'ovaire fusionnent
avec celle de l'ovule (testa) et la graine représente la masse essentielle du fruit. Chez les plantes
annuelles a grain(e)s, il y a trois modalités de stockage des réserves: dans I'embryon (les cotylédons
des dicotylédones, Iégumineuses inclues), dans I'albumen triploide (les monocotylédones: les céréales)
et dans un périsperme ou albumen persistant diploide (Solanacées, Brassicacées, Chénopodiacées,
Amarantacées..). Ces différentes structures sont obtenues suite a des processus de développement
(différenciation cellulaire et tissulaire, initiation / arrét de synthese de nouveaux composants, ...) et de
croissance (allocation des assimilats vers différents compartiments), controlés génétiquement et différés
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dans le temps. Ceci se traduit a plusieurs stades de développement, caractérisés soit par des
processus moléculaires et cellulaires (division, élargissement) soit /et par la croissance (lente, linéaire,
rapide, etc). En général, la phase de division cellulaire détermine le nombre de cellules de I'organe et
ainsi son potentiel de croissance. Elle est caractérisée par une croissance lente. En revanche, la phase
d'élongation cellulaire qui coincide avec I'accumulation rapide des composants de réserve, présente
une croissance rapide, le plus souvent linéaire. De son fonctionnement dépend la réalisation du
potentiel déterminé antérieurement. L'arrét du remplissage pourrait survenir soit suite a un manque
d'assimilats, et dans ce cas le potentiel de stockage de l'organe n'est pas réalisé, soit a cause de
I'organe méme, par une limitation physique, due au remplissage d'un volume prédéterminé.

En terme de croissance, la graine et certains fruits (pomme, poire) suivent une croissance logistique en
"S". En revanche, les fruits a noyau présentent une croissance en "double S" induite par
I'endurcissement de I'endocarpe (et la croissance du noyau), suivie par une rapide expansion cellulaire
et remplissage du mésocarpe (Faust, 1989). La fin du développement et de la croissance se termine
par une phase de maturation et pour les fruits charnus par un ramollissement conduisant a la libération
des graines.

Il 'en résulte que la connaissance de ces processus est indispensable car ils nous renseignent sur la
notion de "phase sensible" liée au déterminisme des potentialités et sur l'allocation et la compétition
entre les différents compartiments du fruit et de la graine.

6. Effet de la sécheresse sur les caractéristiques physiques et la présentation
d'un organe récolté.

Chez beaucoup d'especes, notamment chez les légumes et les fruits consommés en frais, les
propriétés physiques représentent un premier critére de qualité par "l'attractivité" qu'elles exercent sur le
consommateur. Parmi ces propriétés, notons la masse, la taille, la forme, la couleur, la dureté, I'état de
fraicheur, la présence de défauts visibles. Méme si ces critéres ne sont pas étroitement liés a la qualité
intrinséque du produit, étant donné qu'ils sont importants dans la commercialisation, ils sont encore
prioritaires dans certains cas.

Ainsi, le comportement du consommateur, souvent aléatoire et subjectif, est déterminant dans la
hiérarchisation des caractéristiques physiques du produit. Par exemple, il préfére une orange ou un
citron jaune et non vert, une pomme colorée en rouge, une grande taille pour une vente a la piéce ou
petite s'il est vendu a la masse, une petite taille pour les petits pois, une racine de carotte non-ramifiée
et de croissance uniforme, aucun trace de piqlre d'insecte ou pathologique ou physiologique pour un
produit issu d'un systéme classique de production mais toléré pour I'agriculture biologique, etc. Pour
satisfaire cette demande, qui n'est pas liée a la composition et aux propriétés fonctionnelles de l'organe,
des opérations techniques supplémentaires sont introduites au niveau de la filiere, comme par exemple
le tri par taille ou la dé-colorisation. D'autre part, au cours du développement d'un fruit, pendant la
maturation (fruits non climatériques) ou aprés (fruit climatérique), les propriétés physiques (couleur,
texture, fermeté) et organoleptiques ou liées a la valeur santé (arbmes, flaveurs, sucre, acidité,
phytoestrogenes, caroténoides...) évoluent. Ceci implique la prise en compte des propriétés
fonctionnelles liées a la maturation et au ramollissement (composition biochimique de I'organe) comme
critére de récolte et de gestion post-récolte.

Contrairement aux fruits et Iégumes, chez les especes a graines et notamment chez les céréales, les
caractéristiques physiques d'un grain ont une importance secondaire par rapport a la composition
biochimique. Cependant, méme dans ce cas, par exemple chez le blé, la masse d'un grain (MG) et sa
dureté sont des critéres importants car ils déterminent le rendement meunier et la dépense énergétique.
Malgré ce fait, dans le processus de production, la priorité est accordée au potentiel de production
représenté par le nombre de graines par m2 (NG) ainsi qu'a la masse d'un grain. En effet, le progrés du
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rendement (exemple ~1,2 g/ha an chez le blé) se produit d'une part par I'augmentation de la biomasse,
notamment aprés la floraison, et d'autre part de la capacité de stockage, le nombre de grains par m?, et
ceci au détriment du poids d'un grain. Pour cette raison et par souci de simplification dans de
nombreuses études sur la productivité, les composantes NG et MG ne sont pas prises en compte et le
passage de la biomasse totale au rendement en grains est effectué par un indice synthétique, "l'indice
de récolte (IR)" ou "harvest index (HI)" qui est utilisé souvent pour évaluer l'effet des différents facteurs
tels que le génotype et les facteurs environnementaux comme la sécheresse.

Malgré ces différences entre les organes consommés "en frais" et ceux stockés "en sec", le
comportement des différentes espéces par rapport a la sécheresse présente de multiples similitudes
mais aussi des spécificités. Chez toutes les espéces, la sécheresse est un facteur majeur de variation
du rendement, de la masse de l'organe et de ses propriétés physiques. En général, on peut considérer
que le rendement est diminué, mais I'effet au niveau de la masse individuelle de I'organe récolté, qui est
une composante du rendement, est plus complexe, avec un effet négatif ou positif selon I'espéce, sa
durée et intensité, de la date d'intervention, donc du développement de la plante et de I'organe, ainsi
que de l'interaction avec d’'autres facteurs tels que le rayonnement et la température. Le concept source
— puits nous indique trois niveaux d’analyse de leffet d'une sécheresse, qui interagissent en
déterminant la qualité du produit:

o Production des assimilas C et N par la plante / peuplement
o Nombre d’'organes : nombre de graines ou la charge en fruits pour les arbres fruitiers
o Développement et propriétés intrinséques de I'organe de stockage

Chez les plantes annuelles a grain(e)s, Triboi et Triboi-Blondel (2002) en étudiant en conditions
contrélées, au niveau du peuplement et en lumiere naturelle, l'effet d'une sécheresse ont montré que :

o Si la sécheresse intervient apres la floraison, le nombre de grain(e)s) n'est pas modifié
et son effet se résume essentiellement a la production réduite d'assimilats carbonés et a la
diminution du rendement par la baisse du poids moyen d'un grain La diminution du poids du
grain est d'autant plus importante que son potentiel déterminé par la température est éleve. En
températures basses, le potentiel du MG est élevé car pour une méme durée de
fonctionnement en degrés-jours, la durée en jour et ainsi le rayonnement disponible
augmentent. Par exemple, pour une température moyenne post-floraison inférieure de 5°C par
rapport a la température ambiante, le MG potentiel est de 50 mg (100%) tandis qu'en
température haute (+5°C) le PM potentiel est seulement de 40 mg (~72%) (Tableau 1). Une
secheresse a partir de la floraison diminue le MG potentiel déterminé par la température de 13
mg (-26%) en température basse et seulement de 5 mg (~10%) en température haute. Ainsi
I'effet négatif de la sécheresse sur la masse du grain est d'autant plus fort que la durée du
fonctionnement et de la sécheresse exprimée en jours est longue. Notons que ces effets
négatifs de la sécheresse ne doivent pas étre confondus avec le phénoméne d'échaudage
physiologique, qui se caractérise par un déréglement métabolique trés important provoquant un
arrét brutal de la croissance du grain.

o L'effet négatif d'une sécheresse post-floraison est plus prononcé pendant la premiére
partie du développement du grain (division et élongation cellulaire) que pendant le remplissage
proprement dit (Gooding et al., 2003). Pour cette raison, une économie d'eau pendant la
période pré-floraison se traduit par une croissance limitée de la biomasse. Ainsi, une densité
plus faible (mais, tournesol) peut étre utilisée comme technique culturale en vue de favoriser la
période post-floraison, notamment sa premiére partie.

o Si la sécheresse intervient avant la floraison, la structure du peuplement pourrait étre
modifiée profondément ce qui peut provoquer une chute importante du rendement,
essentiellement par la diminution du NG. Les stades méiose et floraison sont les plus sensibles
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a la sécheresse, qui induit respectivement une steérilité du pollen (mais, colza, blé, petit pois) et
un avortement du grain (Robelin 1963; Fonseca et Westgate, 2005; Hiler et al., 1972). Dans
cette situation, l'effet de la sécheresse sur le MG dépendrait du rapport source — puits ainsi
créé. Etant donné qu'il s'agit de la derniére composante élaborée, des effets de compensation
ont lieu et les caractéristiques du grain(e) (notamment sa masse) peuvent rester stables ou
méme, en cas extrémes, augmenter, sans toutefois compenser la chute du rendement (Tableau
1). En présence d'un puits trés diminué, si les conditions pendant le remplissage ne sont pas
limitantes, la sénescence foliaire est déconnectée de la demande du grain et le grain atteint son
potentiel et arréte sa croissance malgré la présence de feuilles non-sénescentes et encore
actives. Dans ce cas, la sénescence foliaire est donc déconnectée de la demande en N du

puits.

Tableau 1. Interaction sécheresse température pendant la période postfloraison* (blé : Triboi et Triboi-
Blondel, 2002 ; colza : Triboi-Blondel et Renard, 1999). Le témoin utilisé pour calculer le pourcentage
est une culture sous irrigation et a température basse.

Température Basse Haute
Eau Irrigué Sec Irrigué Sec
Espece Blé Colza Blé Colza Blé Colza Blé Colza
Rendement (t/ha) 8.77 6.29 6.53 3.99 6.34 4.21 5.55 3,51
% témoin (100) (100) (74) (63) (72) (67) (63) (72)
Siliques/m? 185.5 11.2 12.7 10.0
% témoin (100) (72) (82) (65)
Masse/silique (mg) 73.2 65.2 57.5 57.4
% témoin (100) (89) (79) (78)
Graines/silique 10.6 12.4 10.8 11.9
% témoin (100) (117) (102) (112)
Nb graines (10%/m?) 17.5 164, 5 17.4 138.4 15.7 137.2 15.8 118.8
% témoin (100) (100) (100) (84) (90) (83) (90) (72)
Masse/graine (mg) 50.1 3.82 37.4 2.89 40.3 3.07 35.0 2.95
% témoin (100) (100) (75) (76) (80) (81) (70) (77)
Huile (%MS) 48.3 42.5 43.0 40.0
Protéines (%MS) 10.1 16.2 13.3 20.5 12.5 22.8 14.6 25.8
% témoin (100) (100) (132) (127) (124) (141) | (144) (159)
Protéines (ug/grain) | 5084 619 4988 592 5056 700 5107 761
% témoin (100) (100) (98) (96) (99) (113) | (100) (123)
Protéines (g/m?) 89 102 87 82 79 96 81 90
% témoin (100) (100) (98) (80) (89) (94) 91) (89)

*Expérimentation effectuée a Clermont Ferrand en conditions thermiques contrdlées, sur des peuplements de 2 m? cultivés
en rayonnement naturel. Température basse : -5°C par rapport a la température extérieure chez le blé, 18/10°C jour /nuit
chez le colza ; Température haute : +5°C par rapport a la température extérieure chez le blé, 26/18°C jour /nuit chez le

colza;

Un comportement similaire a été enregistré chez d'autres espéces comme le colza, tournesol, mais, et
méme chez les légumineuses. Ainsi, Egli et Bruening (2004) en étudiant au champ et en conditions
contrélées l'effet de la sécheresse pendant le remplissage des graines chez le soja ont enregistré une
diminution du rendement de 5 a 38% due essentiellement a la baisse du poids de la graine (11-35%), a
cause d'une durée de remplissage plus courte. La vitesse de remplissage et la concentration en
saccharose sont restées relativement constantes. Il s'agit la d'une réponse typique a la sécheresse, car
la diminution de la disponibilité en assimilats C par d'autres facteurs (ombrage, ablation) diminue la
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concentration en saccharose et la vitesse de remplissage. La sénescence précoce et la capacité
tampon de la réserve carbonée de la plante expliquent ce comportement (Egli, 2004).

Par rapport aux plantes annuelles a graines, les arbres fruitiers et la vigne présentent certaines
particularités dues aux propriétés intrinséques du fruit et a la pérennité de la plante.

La structure et la croissance d'un fruit et ainsi le déterminisme de sa masse sont relativement bien
connus et décrits. Par rapport a une graine, un fruit présente une croissance du péricarpe qui va former
ultérieurement la partie comestible. Cette croissance se superpose a la croissance de la graine
(semence, noyaux, pépins). Ceci produit le plus souvent une courbe de croissance en S (pomme, poire)
ou en double S (péche, raisin), qui décrit les 3 ou 4 phases du développement du fruit et la croissance
différée dans le temps de la graine avec ses parties constitutives (nucelle, tégument, albumen,
embryon) et du péricarpe. Finalement, la masse finale du fruit est déterminée d'une part par le nombre
de cellules et d'autre part par leur taille (volume) qui interagissent sous l'effet des différents facteurs.
Ainsi, suite @ un processus de compensation, la taille moyenne des cellules diminue si leur nombre
augmente (exemple: suite @ un éclaircissage précoce ou a la présence d'une charge de fruits
importante). Cette compensation n'est pas totale et est modulée par des variables comme le rapport
feuille / fruit, le rayonnement, la température et I'alimentation en eau. Notons aussi des différences de
réaction au stress selon le stade de développement du fruit, mais aussi de I'arbre, car le stress agit non
seulement sur la croissance du fruit mais aussi sur la croissance végétative et le potentiel de production
de 'année suivante (Gonzales-Altozano et Castel, 1999b).

Aujourd’hui, de_nombreuses publications décrivant I'effet de la variation de I'alimentation hydrique sur le
fruit et la plante. En général, elles mettent en évidence des effets négatifs sur la taille et la masse du
fruit d’'une part, et un effet « rémanent» sur le fonctionnement de la plante dans 'année N+1, d’autre
part. Une diminution de 5 a 10 % de I'alimentation hydrique peut modifier profondément les propriétés
du fruit et le rendre invendable (Kays, 1999). Cependant l'effet est variable selon I'espece, la dynamique
et la date d'intervention de la sécheresse.

Par exemple, chez les citrus (clémentinier), la phase la plus critique est la période floraison-
fécondation. Gonzales-Altozano et Castel (1999a) ont enregistré une chute de rendement de 30 a plus
de 60%, mais avec une taille de fruit relativement constante. Cette période pourrait étre critique aussi
par un déficit de fécondation, notamment chez des fruits comme le kiwi et la baie du raisin, ou le
nombre de graines ou des pépins est relié directement a la taille du fruit. En revanche, chez la vigne, la
période suivante, de la floraison — a la véraison (division cellulaire et élargissement rapide des baies et
pépins, et phase « lag ») s’est avérée la plus critique car un stress hydrique produit une baisse de la
croissance de la baie de 15 a 50% selon l'intensité du stress, qui n’est pas récupérable ultérieurement
méme si l'alimentation en eau est optimale (Ojeda et al., 2001 ; Deloire et al., 2004 ; Beker et
Zimmerman, 1984 cité dans Huglin, 1986). Ojeda et al. (2001) supposent une limitation du volume par
une extensibilité faible des parois cellulaires du péricarpe, car méme si le nombre de cellules évalué par
la quantité d’ADN n’est pas modifié, leur taille est modifiée par le stress hydrique. Au contraire, chez
I'abricot, une croissance réduite pendant cette phase est récupérable pendant la phase de croissance
rapide, si les conditions climatiques sont favorables (Torrecilas et al., 2004) Chez le pécher, cette
période n'est pas limitante non plus car, une sécheresse précoce pendant la période 'début de la
croissance du fruit - fin de croissance des rameaux' modifie faiblement le nombre de fruits et leur masse
(Chalmers et al., 1985 cité par Besset et al., 2001). En revanche, une restriction en eau pendant la
phase finale de croissance rapide du fruit diminue fortement la qualité du fruit, notamment sa masse
(Génard et Huguet, 1996 ; Besset et al., 2001). Une sécheresse sévére pendant cette phase,
produisant une variation du tronc de I'arbre (DSS) de 400 a 500 um diminue le rendement de 2 a 4 t/ha
et la taille du fruit de 30 a 40%. Une sécheresse d'intensité inférieure a DSS 400 n’a pas eu d'effets
marquants. Quant a la croissance végétative, les effets ont été minimes dans les deux cas. Par contre,
Girona et al. (2003) montrent des effets plus marquants d'une sécheresse post-récolte, car elle diminue
la floraison, le nombre des fruits et le rendement de 'année suivante. Par compensation, la taille de la
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péche augmente. Chez d'autres espéeces, comme la tomate, 'effet d’'un stress hydrique est plus lié a la
dynamique de I'eau qu'a un stade précis de développement. En effet, la taille de la tomate, connue
comme un fruit a faible transpiration, varie avec la quantité d’eau pénétrant dans le fruit. Le phloéme
étant la principale voie de l'eau vers le fruit, (plus de 80% d’eau du fruit), toute variation du flux
phloémique et notamment celle induite par la disponibilité en sucres (par exemple du fait de la charge
en fruit ou du rayonnement) contribue & la variation de la taille du fruit. Quant a 'effet sécheresse (et
méme salinité), I'effet négatif au niveau du fruit est moyennement induit par la diminution du flux
xylémique (-25%) et 'augmentation de la transpiration (+27%), qui induisent un déficit global d’eau
d’environ 30% (Bertin et al., 2000; Guichard et al., 2001).

Hormis la taille du fruit, d’autres modifications d’ordre physiologique ou pathologiques sont induites par
une sécheresse. C'est le cas des craquelures du fruit (I'éclatement du péricarpe) sous l'effet d’une
alimentation en eau irréguliére chez la tomate ou chez le clémentinier. De méme, une déficience en Ca
souvent liée au flux d’eau produit la nécrose apicale (blossom-end) de la tomate, le bitter pit et le cork
spot de la pomme, le black end de la poire, le black heart du céleri (Kays, 1999 ; Guichard et al., 2001).

Ces résultats descriptifs, complétés par des hypothéses de fonctionnement dérivées du concept source
- puits, ont conduit plusieurs auteurs a I'élaboration de modéles de croissance d'un fruit (péche, kiwi,
tomate..). Ces modéles nous permettent de mieux comprendre les interactions entre les différents
facteurs du climat et de la plante qui sont difficiles a étudier expérimentalement et qui sont souvent a
l'origine des résultats apparemment "contradictoires". Ainsi, Génard et Huguet (1996) ont développé et
validé un modele semi - fonctionnel de prévision des effets d'un stress hydrique sur la croissance d'une
péche, basé uniquement sur les flux d'eau dans le fruit, controlés par la différence du potentiel hydrique
du fruit et de la plante. Le modéle traite essentiellement le stade Il de croissance rapide du fruit,
correspondant a I'expansion rapide des cellules du mésocarpe. Ainsi, a l'origine de la variation du
potentiel hydrique du fruit et donc de sa demande en eau, on trouve la transpiration du fruit, modelée
par le rayonnement. A un niveau de rayonnement inférieur a l'optimum photosynthétique, la
transpiration du fruit et donc sa demande en eau diminuent. Ce faible effet est lié entre autres a la forte
perméabilité de la cuticule externe du fruit et en conséquence a sa forte transpiration, qui représente
environ 70% du flux d'eau (Génard et Huguet, 1996). Ceci explique pourquoi pour une diminution
relativement forte de la transpiration depuis 20 a 10 g par fruit et par jour (par exemple faible
rayonnement), sa masse reste constante, car ainsi l'influx d'eau diminue. Dans ces conditions, I'effet
négatif d'une sécheresse sur la croissance du fruit est relativement faible. C'est souvent le cas pendant
la phase | du développement du fruit, correspondant principalement a la division cellulaire. Un effet
négatif de la taille initiale du fruit sur la masse finale est enregistré seulement pour une masse initiale du
fruit faible (40g) et un rayonnement faible (<1MJ h-' m2). Dans ce cas, méme si la vitesse de croissance
du fruit augmente, la taille finale est plus faible car le flux d'eau reste plus faible a cause de sa taille
réduite. En revanche, un stress hydrique relativement faible pendant la phase Ill (2 semaines avant la
récolte) pendant laquelle la demande en eau du fruit est maximale a cause de sa taille, diminue
fortement le flux de solutés vers le fruit, la vitesse de croissance et ainsi la masse du fruit.

Chez le kiwi, Lescourret et al. (1999) ont montré que la vitesse de croissance du fruit au temps "t" est
fonction de la force du puits, représentée par sa masse et son activité, la vitesse relative de croissance
RGR(t)=(dW/dt)*(1/W). Dans ce cas RGR(t) varie en fonction de deux facteurs : le nombre de graines
par fruit et la charge en fruits. Ceci met en évidence deux particularités chez cette espece. La premiére
concerne les effets des conditions de pollinisation sur le déterminisme de la taille du fruit, donc entre
autres du climat. La seconde est due a l'utilisation du RGR(t), introduite pour tenir compte des
spécificités des stress, car plusieurs auteurs ont montré qu'aprés un stress hydrique, la vitesse de
croissance du fruit pouvait récupérer la vitesse d'un fruit non stressé, ce qui n'est pas le cas lors d’'un
stress carbong, car la force du puits a été diminuée. Une irrigation "économique" qui n'élimine pas
totalement le stress hydrique diminue le rendement de 1,5 t (17,2-15,7=1,2 t) et augmente la taille du
fruit d'environ 8 g (98-90 g).
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Enfin, chez la tomate, Bussiéres (2002) en modélisant le flux d’eau dans le pédicelle a montré que deux
variables, la résistance du pédicelle et la transpiration du calice, sont a l'origine du potentiel hydrique
faible du flux d’eau vers le fruit.

7. Sécheresse et composition primaire

Nous avons vu que la composition primaire est représentée par les trois composants majeurs, hydrates
de carbone, lipides et protéines. Les deux premiers ont comme seule origine le carbone fixé par la
photosynthese, les protéines dépendant aussi de I'azote absorbé du sol ou fixé symbiotiquement. Les
deux métabolismes du carbone et de l'azote sont relativement indépendants malgré leur haute
interconnexion (Lawlor, 2002). Le rapport C/N représente un premier indice de la composition primaire
car il intégre les effets génétiques et environnementaux. Ainsi, au niveau de la biomasse totale, on peut
considérer que le rapport C/N augmente avec la durée de fonctionnement de la plante / peuplement ou
encore que la teneur en N diminue avec laugmentation de la biomasse. Parmi les facteurs
environnementaux, la sécheresse est un facteur majeur de variation car elle agit directement sur la
photosynthese, donc sur la production du C. Il en résulte une augmentation de la teneur en N induite
par la diminution de la quantité de C, d'abord du pool dit "C de réserve". Ceci est important pour les
especes fourragéres car leur valeur énergétique, liée au C digestible est diminuée. Cet aspect ne sera
pas traité dans cette synthése car il est bien connu et il existe de nombreuses publications sur ce sujet.
En revanche, nous approfondirons les effets sur les graines et les fruits, qui sont plus complexes a
cause de leurs multiples utilisations.

Le concept source -puits (Figure 1) nous donne un éclairage sur le déterminisme des flux et des
quantités de C et N disponibles par organe récolté, graine ou fruit (cf. point 3) et met en évidence
certains aspects communs mais aussi des speécificités:

o La quantité de C disponible par organe est modulée par le fonctionnement des organes
photosynthétiques et par le nombre de puits de stockage, le nombre de graines par plante ou
par m2 et la charge en fruits ou le rapport nombre de feuilles par fruit chez les arbres fruitiers.

o Le C stocké (hydrate de carbone, lipides) représente I'élément majeur de la matiére
séche (MS) de l'organe : 80-90% MS chez les céréales, 60-70% MS chez les légumineuses
(Triboi et Triboi-Blondel, 2002) et plus de 90% MS ou 10 a 20% matiére fraiche (MF) chez 33
fruits consommeés en « frais » (> 80% eau; Westood, 1978). Il en résulte qu'un stress hydrique
va modifier principalement ces composants et qu'il existe un parallélisme étroit entre ces
modifications et celles au niveau de la masse fraiche ou séche de I'organe. De plus, le stress
agissant aussi sur les propriétés intrinséques de l'organe, son effet va dépendre du stade de
développement de l'organe

o Le saccharose est la forme de C la plus répandue véhiculée dans le phloéme vers
I'organe de stockage. D'autres formes comme le glucose ou le sorbitol sont aussi présentes
mais en plus faible quantité.

o Dans l'organe de stockage, le saccharose est utilisé pour la synthése d'autres formes
de stockage. Par exemple, les céréales stockent essentiellement de I'amidon, tandis que les
oléagineux accumulent les deux formes, les lipides et I'amidon. Par contre, dans la partie
comestible des fruits, les principales formes de stockage sont le saccharose, le glucose et le
fructose. Chez la péche, la forme majoritaire de stockage dans le mésocarpe est le saccharose
qui représente 50 a 80% du total des sucres. Parallelement @ son accumulation, elle est
hydrolysée en glucose et fructose, les deux autres formes stockées dans le fruit. Dans le
temps, I'accumulation du saccharose augmente depuis environ 1% a 6% MF (matiére fraiche),
tandis que le glucose et le fructose diminuent pour atteindre 1% MF. Ainsi, toute diminution de
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la disponibilité en C va se répercuter sur le stockage du saccharose (Lescouret et Génard,
2005). Par contre chez la vigne, I'accumulation des sucres dans la baie (200 a 300 g/l) se fait
sous forme de glucose et fructose, avec une légére prédominance du fructose, et un niveau
tres faible du saccharose (1 a 7 g/l) (Huglin, 1986). Enfin, le kiwi (Actinidia) accumule de
I'amidon (57 mg g' MF) et des sucres simples (fructose, glucose, saccharose, inositol
respectivement 13.8, 11.3, 10.6, et 1.5 mg g' MF) avec un ratio 1/0,65. Pendant la phase de
maturation, la quantité d'amidon diminue et celles de saccharose, glucose, fructose augmentent
(Richardson et al., 2004).

Cette analyse nous conduit a structurer notre synthése en fonction du stade de développement de
l'organe au moment du stress (division cellulaire, élongation, maturation) et de l'interaction entre le
stress et les autres facteurs de I'environnement, comme la température ou le rayonnement. En effet, il
s'agit d'une démarche utilisée assez fréquemment chez différentes espéces pour mettre en évidence
les périodes critiques, quantifier les effets et enfin, les modéliser en vue de gérer "la sécheresse" ou
d'étudier des interactions plus complexes, difficiles a étudier par voie expérimentale. Comme exemple,
nous prendrons trois types de plantes modéles, différentes par leur biologie et leur utilisation : deux
especes annuelles a grain(e), le blé et le colza, qui stockent le C et N en majorité sous forme insoluble
et a I'état sec, un arbre fruitier, le pécher et une liane, la vigne, dont les réserves sont essentiellement
des glucides solubles et les fruits sont utilisés en frais pour la consommation directe (péche, raisin) ou
la transformation industrielle (vin).

7.1) Les plantes a graines

Chez les plantes a graines, les teneurs en amidon, protéines et huile sont des criteres majeurs de
qualité. Une variation forte est enregistrée sous l'effet du climat, variation d'origine interannuelle ou
géographique. Par exemple, dans les conditions chaudes et séches de I'année 2003, on a enregistré
une augmentation de la teneur en protéines chez le blé (12 & 15%) et une diminution de la teneur en
huile chez le tournesol (44.2%). Chez cette espece, 41% des échantillons ont eu moins de 44% d'huile
et donc n'ont pas satisfait la norme de commercialisation ! L'effet négatif a été plus fort dans le sud que
dans le nord et I'est de la France (Gardon et Merrien, 2004). Ces résultats sont une conséquence de la
relation négative entre rendement et teneur en protéines enregistrée a différents niveaux d'investigation:
a l'échelle de la France et de I'Europe, dans les études sur l'effet des différents facteurs du climat
(année, température, eau, CO2-changement climatique ; Triboi et al., 2005) ou en Australie, dans de
régions chaudes et séches (Hocking et al., 1997). lIs reflétent I'interaction entre le métabolisme du C et
de N qui conduit a des processus d’accumulation différents. A titre d’exemple, on peut analyser les
résultats obtenus sur deux especes modeles, une céréale, le blé, et un oléagineux, le colza.

Tableau 2. Effet de la sécheresse sur les composantes du rendement et sa composition biochimique
chez le blé (Triboi et Triboi-Blondel, 2002)*

Epis/m? | Grains | Grains | Masse d'un | %N grain | ug N par Rendement
par épi | parmZ | grain (mg) grain t/ha \ %
Effet de la date d'intervention de la sécheresse
[_Il 459 34.4 15780 45.9 2.10 964 7.24 100
[_1S 421 42.7 17977 40.4 2.13 816 7.26 100
[I_SS 437 36.1 15776 30.5 2.66 811 4.81 66
IS_SS 463 27.9 12918 28.5 3.00 855 3.69 51
SS_SS 371 14.4 5328 39.5 3.00 1185 2.10 29
SS_I 382 16.0 6073 48.0 2.73 1310 2.92 40

*Expérimentation effectuée a Clermont Ferrand sur des peuplements cultivés en bac de 2 m 2 et 0.5m de profondeur ; II_|I
irrigué avant et apres la floraison ; II_IS sec apres 29 mai, environ 300 dd aprés la floraison ; II_SS sec apres la floraison 18
mai ; IS_SS sec aprés 30 avril, aprés méiose ; SS_SS sec aprés 20 avril, montaison / méiose jusqu’a la récolte ; SS_II sec
du 29 avril au 18 mai, sec avant la floraison et irrigué aprés la floraison.
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Une sécheresse apres la floraison diminue la disponibilité en C par grain(e), (et donc la masse
du grain) d'autant plus que la masse potentielle du grain déterminée par la température est
élevée : environ -25% en température basse a fort potentiel de production (8.8 t/ha chez le blé
et 6.3 t/ha chez le colza) et < 10% en hautes températures, avec des potentiels de rendement
plus faibles (respectivement 6.3 et 4.2 t/ha pour le blé et le colza, Tableau 1). Cette diminution
est due principalement a la diminution de la durée en jours du fonctionnement post-floraison,
car la durée de remplissage en degrés-jours est relativement constante (~600dj; Triboi & Triboi-
Blondel, 2002; Egli, 2004).

o Dans les deux cas, par rapport a 'amidon ou a I'huile, qui représente la plus grande
partie de la masse du grain(e), la quantité de protéines par grain(e) et par m? varie trés
faiblement. Il en résulte donc que la diminution de la quantité d'amidon et d’huile par grain€ et
de la masse du grain(e) est accompagnée par une forte croissance de la teneur en protéines
par un mécanisme de dilution : environ 30% et 20% respectivement en températures basses et
hautes, pour les 2 espéces (Table 2). Des résultats similaires ont été obtenus par Altenbach et
al. (2003). L'augmentation de la teneur en protéines sous l'effet d'un stress hydrique post-
floraison est due a la diminution de la durée de synthése de I'amidon Si une sécheresse
intervient avant la floraison, la structure du peuplement est modifiée; la quantité d'assimilats C
et ainsi de l'amidon et de la masse d'un grain(e) va diminuer ou va croitre suite a un
phénoméne de compensation induit par le changement du rapport source — puits (Tableau 2).
Ainsi, méme si une sécheresse diminue la production d'assimilats C, si elle est intervenue dans
la phase méiose - fécondation, le nombre de grain(e)s par épi diminue fortement et la
disponibilité de C par grain(e) et donc sa masse peuvent croitre. En revanche, le rendement
diminue fortement (33%). Une croissance de la quantité¢ de protéines par grain(e) a été
enregistrée méme chez le colza suite a une sécheresse post-floraison (Triboi-Blondel et
Renard, 1999; Tableau 1) car, chez cette espéce, le nombre de graines par plante et par m? est
la composante du rendement la plus sensible (Champolivier et Merrien, 1996). L’augmentation
de la teneur en protéines suite a une sécheresse dénote une capacité de synthése des
protéines dans le grain(e) supérieure a celle de 'amidon et de I'huile (Triboi et al., 2005). Pour
cette raison, pour obtenir une teneur élevée en protéines chez le soja, le Cetiom recommande
un stress hydrique modéré au cours de la floraison afin de limiter le nombre de graines par
gousse, suivie d'une alimentation en eau non limitante. Ainsi, la fixation symbiotique est
maintenue et le poids d'une graine et la teneur en protéines augmentent (Escoffier, 2005). Des
résultats similaires ont été enregistrés chez d'autres especes, comme le tournesol (Triboi-
Blondel et al., 2000).

7.2) Les arbres fruitiers

Chez les arbres fruitiers dont les fruits sont consommeés en «frais», les deux composants principaux
sont les glucides solubles et les acides organiques issus du cycle respiratoire de Kreps. Le rapport
sucres / acidité est un critére principal de qualité.

Les effets environnementaux, notamment de la sécheresse ont été relativement bien étudiés. Comme
exemple, nous prenons la péche, qui au moins en France est utilisé comme « plante modéle» par son
volume de production et par les interrogations suscitées par la variation de la qualité organoleptique des
fruits. Rappelons que chez la péche, le saccharose est le glucide principal de stockage et que, pendant
la croissance du fruit, le rapport saccharose / autres glucides (glucose, fructose, sorbitol ...) augmente.
Ainsi, comme chez le blé, a la récolte il existe une étroite corrélation entre la matiére fraiche et la teneur
en saccharose (Génard et Lescouret, 2004). Dans ce contexte, les recherches ont porté principalement
sur la sensibilité des différentes phases de croissance et développement du fruit a la sécheresse,
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évaluée par le rendement et par la taille du fruit. Ainsi, une sécheresse précoce pendant les stades | ou
[l du développement du fruit ou post-récolte induit une amélioration de la qualité par augmentation de la
concentration en sucres et de l'intensité de la couleur rouge du fruit, indifféremment de I'effet sur la taille
(Cf chapitre 6; Chalmers et al., 1985 ; Girona et al., 2003 ; Gelly et al., 2003). En France, Besset et al.
(2001) ont focalisé leur travail sur la phase Il de croissance finale. lls ont montré qu’'une sécheresse
sévere diminue non seulement le rendement et la taille du fruit mais aussi sa teneur en glucides. Dans
les deux années d’expérimentation, une chute du rendement de 10 et 30% et de la masse du fruit de 20
et 5% en frais et 60 et 40% en sec a été accompagnée d’une diminution de la teneur en sucres solubles
de 20 et 10% respectivement. Si le stress hydrique est moins intense, le rendement et la masse du fruit
ne changent pas mais la quantité de sucres diminue. Cependant, si on prend en considération le calibre
du fruit, on constate soit un faible effet soit une augmentation de la teneur en sucres pour une méme
taille. Signalons aussi qu’une irrigation en exces augmente souvent la taille du fruit mais diminue la
teneur en sucres.

Concernant l'acidité, la seconde composante importante de la qualité, elle est due a 80-90% a deux
acides organiques, malique et citrique, synthétisés respectivement dans la cytoplasme et dans la
mitochondrie. Wu et al. (2002) en étudiant la dynamique des différents acides pendant la croissance du
fruit ont montré que jusqu'a environ 80 - 100 jours, la concentration en acide malique décroit de 10 a
moins de 5 meq/100g MF pour augmenter ensuite pour une durée plus ou moins longue. Ceci serait lié
au pH vacuolaire. En revanche, la concentration en acide citrique évolue de maniére parabolique, avec
une forte croissance pendant les premiers 100 jours jusqu'a 6-8 meq/100 g MF, suivie d'une baisse vers
1-2 meq/100g MF. Elle refléte I'état fonctionnel des mitochondries et ainsi caractérise I'évolution du
potentiel de croissance du fruit. Hormis ces deux acides organiques, d'autres acides, comme les acides
quinique et shikimique, impliqués dans la synthése des arémes, sont présents dans la pulpe de la
péche, mais en faibles quantités a la récolte. Ces auteurs ont montré aussi qu'une amélioration de la
disponibilité en assimilats C par le nombre moyen de feuilles par fruit présent, diminue la concentration
en malate et augmente celle en citrate pendant la premiere partie de la croissance du fruit et, au
contraire, dans la seconde partie augmente la concentration en malate et diminue celle en citrate. Ceci
conduit a un rapport malate / citrate relativement constant (<5) initialement, suivi d'une croissance
variable selon les années et avec la disponibilité en assimilats C. Sur l'effet d'un stress hydrique et
linteraction avec la disponibilité en C, ces auteurs ont montré une tendance de diminution de l'acidité
générale suite a l'irrigation. Ceci pourrait étre di a la décroissance du contenu en hydrate de carbone
ou a une dilution dans la masse du fruit. Ainsi, une légere sécheresse est souvent favorable a la qualité
car elle augmente la concentration en sucres et en acides organiques. Ceci est valable aussi chez
d'autres especes, par exemple chez l'oranger. Cet effet a été mis en relation avec I'augmentation de
I'activité saccharose synthase et la diminution du pH vacuolaire (Hockema et Etxeberria, 2001).

7.3) La vigne

Chez la vigne, comme chez la péche d’ailleurs, la qualité de la baie est fonction de sa composition
biochimique. Les composants majeurs d’'une baie sont les glucides solubles, les acides organiques et
les composés phénoliques issus du métabolisme secondaire.

Les glucides solubles.

Sur les 100 a 200g/I de glucides solubles, le saccharose représente seulement 7 & 10 g/l. Le restant est
formé de fructose et glucose, le rapport entre les deux (F/G) étant Iégerement supérieur a 1 (Huglin,
1986). La quantité totale de sucres, critére principal de qualité pour la consommation en frais et pour la
qualité du vin, varie négativement avec le rendement, surtout pour les cépages de précocité limite.
D’aprés Huglin (1986), si le rendement augmente d'une tonne, la concentration en sucres dans le mo(t
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diminue de 2.3 g/l. Cependant la relation rendement — teneur en sucres est variable selon le facteur de
variation et la date d'intervention. Ainsi, une sécheresse qui conduit le plus souvent a une diminution du
rendement, n‘augmente pas toujours la teneur en sucres car son effet dépend non seulement de la
production d’assimilats C par la photosynthese mais aussi du stade de développement de la plante qui
influe sur l'allocation du C entre la croissance végétative et celle des baies d’une part et du stade de
développement de la baie, d'autre part. Il s'agit la d'une interrogation importante avec de multiples
répercussions économiques au niveau de la filiére entiére, qui n’est pas nouvelle mais qui revient dans
le contexte économique actuel et dans la perspective du futur changement climatique (Duchéne et
Schneider, 2000; Bindi et al., 2001). Dés 1973, Mériaux et al. (1979) étudiant I'impact d’une
sécheresse de 21 jours appliquée a 5 périodes successives de mai a septembre ont montré que :

¢ le nombre de baies est affecté d’une part par I'effet direct d’'une sécheresse pendant la période
floraison — nouaison, et d'autre part par l'arriere-effet de I'environnement pendant les années
précédentes.

e |a croissance des baies subit les effets de la contrainte hydrique au cours de ces deux phases :
le poids d’'une baie est réduit de 10% au cours de la phase de multiplication et d’agrandissement
cellulaire qui s’étend de la nouaison a la véraison et de 12% aprés la véraison, lorsque la
croissance est due a I'accumulation des sucres et de 'eau.

e |a teneur en sucres des baies est réduite de 8% par un stress hydrique a la véraison. Le
pourcentage pondéral de pulpe dans la baie étant en moyenne de 75% (Cabernet-Sauvignon), la
diminution pondérale de sucres est de I'ordre de 11%, ce qui représente la quasi-totalité de la
réduction de poids de 12% d’'une baie : c'est donc essentiellement le transfert des sucres qui est
affecté par la sécheresse a cette période.

Ces résultats ont été confirmés ultérieurement et les mécanismes impliqués dans ces variations
« aléatoires » ont été précisés. Ainsi, Becker et Zimmerman (1984) ont montré une baisse plus
importante du rendement par souche pour une sécheresse dans la période floraison — véraison (-25%)
par rapport & la période véraison — maturité (-18%). En revanche, la concentration en sucre reste
constante pour la période floraison — véraison (-2%) et diminue faiblement (-12%) pour la 2éme période.
Si la sécheresse est continue depuis la floraison a la maturité, le rendement baisse de 27%, étant
pratiquement égal au rendement obtenu suite a une sécheresse uniquement dans la période pré-
véraison, mais la concentration en sucres continue de baisser (-17%). De plus, une sécheresse intense
est préjudiciable non seulement au rendement mais aussi a sa qualité. Ojeda et al. (2001) ont apporté
une explication biologique a ces résultats en précisant qu’'une sécheresse floraison — véraison ne
change pas le nombre des cellules du péricarpe évalué par la quantité d’ADN, mais diminue fortement
et de maniére irrécupérable I'agrandissement cellulaire et ainsi le volume et la masse de la baie. Par
contre, la concentration en sucres reste relativement stable car les sucres sont accumulés dans un
volume plus faible (22,6 brix en irrigué et 21 en sécheresse selon Ojeda et al. (2002)). Elle pourrait
méme augmenter si la source en C n’est pas limitante. L'importance de la période véraison — maturation
dans le déterminisme de la teneur en sucres en relation avec I'état hydrique a été confirmée par
I'analyse a la récolte de l'isotope & 13C des sucres, qui est une intégration du fonctionnement hydrique
de la plante, modifiée par I'année, le génotype, le sol et les techniques de culture (Gaudillére et al,
2002). Au point de vue pratique, concernant la relation sucres - sécheresse, on peut conclure en
affirmant qu'un stress hydrique, dans la mesure ou il évite des rendements excessifs, est un élément
qui permet d’obtenir des raisins potentiellement plus concentrés en sucres. La période de stress
hydrique est importante: un stress arrivant apres la véraison modifie peu le rendement. La
concentration finale est le résultat d’'un équilibre entre le volume de baies a remplir et la capacité de la
plante a synthétiser des sucres en fin de cycle (Duchéne 2005, communication personnelle).
Cependant, si le stress hydrique, souvent associé aux températures élevées, est trés important il
pourrait altérer profondément le fonctionnement de la plante entiére en bloguant l'activité¢ de la

Innovations Agronomiques (2008) 2, 131-158 145



Triboi E. et Triboi-Blondel A.M.

photosynthese et la croissance et méme le développement de la baie. C'était souvent le cas en 2003
(Payant et Salangon, 2004). Pour ces raisons, les préoccupations actuelles sont dirigées surtout vers
I'évaluation des potentialités et de l'intensité d’'une contrainte hydrique « in situ » avec des indicateurs
physiologiques du fonctionnement de la plante (potentiel hydrique foliaire de base et de la tige,
discrimination isotopique du carbone, etc.) et vers l'intégration des connaissances par la modélisation
des effets complexes (Chone et al., 2001 ; Gaudillére et al., 2002 ; Lebon et al. 2003 ; Deloire et al.,
2004).

L’acidité

L’acidité est la 2éme composante majeure de la qualité chez la vigne car elle détermine en grande partie
certaines qualités organoleptiques ainsi que la capacité de conservation du vin (Huglin, 1986). Elle est
due essentiellement & deux acides organiques, malique et tartrique. Le premier (30 a 130 g/l) détermine
l'acidité totale durant la maturation. Malgré son golt désagréable et apre, une certaine quantité est
nécessaire pour la qualité de la baie et du vin. Dans la baie, il est produit principalement avant la
véraison a partir du saccharose importé depuis les feuilles. Il peut aussi provenir de I'oxydation du
glucose au cours de la respiration ou de la transformation de I'acide citrique formé dans les racines
I'année précédente. Sa quantité dans la baie est maximale a la véraison (20-25 g/l ou 250-350 meq/l) et
ensuite, étant utilisé comme substrat respiratoire a la place du saccharose, sa teneur diminue. Ceci
conduit @ une corrélation négative a maturité entre la teneur en malate et celle en sucres d'une part et
avec la température d'autre part. Notons aussi que la plus grande partie d'acide malique est souvent
éliminée par la fermentation malo-lactique. Le second acide, I'acide tartrique (30-90 g/l), est essentiel
car il participe a I'élaboration des propriétés organoleptiques. Par rapport & d’autres végétaux, la vigne
en contient une quantité importante dans les baies et feuilles, et principalement dans les organes en
croissance. Contrairement a I'acide malique dont la quantité par baie diminue aprés la véraison, la
quantité d’acide tartrique reste relativement stable car il n'est pas métabolisé aprés sa synthése ; en
conséquence elle n'est pas corrélée au taux de sucres (Ruffner et al., 1983). En pratique, I'acidité d’un
modt est mesurée en tant qu'acidité titrable (g acide tartrique/l), totale (g H2SOa/l) ou réelle (pH des
modts variant de 2,9 a 3,4 selon I'équilibre H*/K*). Enfin, notons que le seuil optimal d’acidité est
fonction du type de vin. Par exemple, pour produire des vins blancs de qualité dans la région
bordelaise, on recommande une acidité titrable de 7.5 g/l d’acide tartrique.

Nous avons déja mentionné le role important du climat, notamment de la température et de la
sécheresse, sur l'acidité et sur la teneur en sucres, ce qui a conduit a l'utilisation du rapport sucres /
acidité comme critére de maturité du raisin et de détermination de la date de récolte. Peyrot des
Gachons et al., (2005) en analysant I'effet de I'alimentation hydrique sur la qualité du Sauvignon blanc,
ont confirmé ces traits généraux. Sur huit conditions (2 années d’expérimentation et 4 vignobles) en
utilisant le critére " 813C" les huit conditions ont été classées selon l'intensité du stress hydrique: une
condition sévere, une faible, une modérée et cing sans stress. Une forte variation des composantes du
rendement a été enregistrée : poids d’'une baie, 1.19 a 2.21g; sucres totaux, 163 a 214g/l ; acidité
titrable (exprimée en g/l acide tartrique) 5.0 a 7.7 g/l, acide malique, 1.34 & 2.48 g/l ; acide tartrique 5.5
a 6.8 g/l. Ces résultats montrent qu’une sécheresse sévére induit une croissance faible de la baie, avec
une concentration faible en sucres et une faible acidité titrable car la teneur en acide malique est trés
faible. Pour ces huit conditions, des corrélations fortes ont été enregistrées entre le '3C et le poids
d’'une baie (R%= 0.81), la concentration en sucres (R?=0.59) et I'acidité titrable (R?=0.74). Enfin citons
aussi le millésime 2003, sec et torride, qui se caractérise par une faible acidité et un pH éleve,
conséquence des teneurs faibles en acide malique. Dans les conditions de cette année, I'acide malique
a eété dégradé fortement pendant la maturation du raisin, tandis que lacide tartrique est resté
relativement stable.
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8. Sécheresse et composition secondaire

Les trois composants majeurs, hydrates de carbone, lipides et protéines, stockés dans les organes de
réserves ne sont pas des composants homogenes. lls ont une composition et une structure complexe,
variable avec le génotype et 'environnement. Dans le chapitre précédent, nous avons vu que, chez les
fruits, les protéines et les lipides sont quantitativement faiblement représentés et que le composant
principal, les glucides solubles, ont une composition variable et nous avons analysé leur composition en
saccharose, glucose, fructose, etc.. Contrairement aux fruits, les composants accumulés dans les
grain(e)s sont souvent polymérisés, stockés a I'état déshydraté. S’agissant des composants complexes,
on peut les caractériser non seulement quantitativement, mais aussi qualitativement, en analysant leur
composition et leurs propriétés fonctionnelles. Concernant la composition, on peut affirmer qu'elle est
relativement bien connue et quelle est principalement contrélée génétiquement. En revanche,
I'environnement et donc la sécheresse influent sur les accumulations quantitatives, dépendantes de la
source en C et N au niveau de 'organe. Malgré un changement de la composition et des rapports entre
les différents composants signalé de longue date (Branlard et Triboi, 1983), l'origine de ces
changements n'a été conceptualisée que relativement récemment, durant ces dix derniéres années
(Triboi et Triboi-Blondel, 1998 ; Triboi-Blondel et Triboi, 2000 ; Triboi et al., 2003). Le changement de la
composition d’'un composant majeur est induit par trois paramétres que sont la date d'initiation et d'arrét
de la synthése et du coefficient d'allocation de C ou de N entre les différents composants. Comme
exemple, nous analysons le changement de structure, composition et propriétés fonctionnelles de
I'amidon et des protéines chez le blé et des lipides chez le colza et tournesol.

8.1) La structure et la composition de I'amidon

Chez les céréales, 'amidon est un polymére de deux polysaccharides, amylose et amylopectine. En
tant que structure, I'amidon se trouve organisé en grains d’amidon de différentes tailles. Le rapport
amylose /amylopectine et la distribution de taille de granules d’amidon déterminent en grande partie les
propriétés fonctionnelles telles que le gonflement et la solubilité et finalement le pouvoir épaississant et
gélifiant. La quantité d’amidon par grain varie avec la disponibilité en saccharose par grain, modulée par
le génotype et par I'environnement, notamment par la température et la sécheresse, a travers le nombre
de grains et la production d’assimilats C. Peu de résultats sont disponibles actuellement sur l'effet
environnemental, notamment sur l'interaction sécheresse * température. Les résultats obtenus chez le
blé dans le cadre du projet GRAINCO- AlP-Agraf (Triboi et al., résultats non publiés) sur l'interaction
température — sécheresse nous tracent le cadre général des changements envisagés: une
augmentation de la quantité d’amidon par grain d’environ 30 mg/grain est accompagnée par une
augmentation de la proportion de petits grains, de 70% environ a 85%, et par une baisse de la teneur
en amylose de 30 a environ 25% A l'origine de ces modifications, on trouve le développement du grain.
En effet, les granules A de grande taille sont initiées précocement, contrairement aux granules B - de
faible taille, initiées ultérieurement. Si la durée du développement du grain est diminuée par un stress,
tel que la température ou la sécheresse (Daniel et Triboi, 2002), alors, le nombre de granules B
diminue. Etant donné que la teneur en amylose (AM) des granules A et B est différente (Morrison,
1993 : AMa =123 + 0.019 LP et AMg= 8.7 + 0.019LP, avec LP= lysophospholipide), il en résulte qu’'une
diminution de la quantité d’'amidon par un stress augmente le rapport A/B et donc la teneur en amylose.
De plus, ces changements structuraux et de composition ont une répercussion sur les propriétés
fonctionnelles avec augmentation de la cristallinité et enthalpie de fusion et de gélatinisation.

8.2) La structure et la composition des protéines

Chez le blé, hormis la quantité de protéines, leur composition est un critére important de qualité car elle
détermine les propriétés fonctionnelles du gluten et rhéologiques de la farine. Le déterminisme
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génétique du polymorphisme des protéines et leur role dans I'élaboration des propriétés fonctionnelles
sont relativement bien connus. En bref, un grain de blé contient deux grandes familles de protéines,
enzymatique ou métabolique de type albumine et globuline (AG) et de réserve, de type gliadines (GLI)
et gluténines (GLU). Les recherches sur la dynamique de leur accumulation a mis en évidence une
synthese précoce des AG, pendant la période de multiplication et élongation cellulaire de I'albumen,
suivie d'une accumulation des GLI et GLN. Ainsi, le rapport AG / (GLI+GLN) augmente avec la
disponibilité en N au niveau du grain, donc avec la quantité totale des protéines synthétisées dans le
grain (Triboi et Triboi-Blondel, 2001). D'autre part, les GLI et les GLN ne sont pas homogeénes car ces
fractions sont a leur tour composées de plusieurs sous-fractions, o-, B-, y- et @-GLI et gluténines de
faible et haut poids moléculaire, respectivement FPM- et HPM-GLN. Parmi ces sous-fractions, les HPM-
GLN sont les plus importantes dans le déterminisme des propriétés rhéologiques. En effet dotées d'au
moins deux groupes de SH- libres, elles constituent un noyau central d'agrégation et de polymérisation
donnant naissance au réseau gluténique. Ainsi, le déterminisme génétique se manifeste par le type de
protéines de chaque fraction, leur composition et leur capacité d'agrégation / polymérisation.

Concernant l'environnement, on connaissait l'effet de la nutrition azotée, mais d'importantes
interrogations restaient sur l'effet climatique, notamment celui de la température et de la sécheresse,
car, pour une méme teneur en protéines, les propriétés rhéologiques présentaient une variation
"aléatoire" importante. Une percée importante dans la compréhension de ces variations a été effectuée
ces dix derniéres années. En effet, en étudiant la dynamique d'accumulation des différentes fractions
protéiques sous l'effet de I'azote, de la température et de la sécheresse, Triboi et al. (2001, 2003) ont
montré des régles communes d'accumulation en fonction de la quantité totale de protéines du grain. De
méme, l'allocation entre les sous-fractions des gliadines ou des gluténines est peu variable et les
quantités stockées dépendent seulement de la quantité totale de GLI ou GLN (Daniel et Triboi, 2001). I
en résulte que le rapport entre les différentes fractions et sous-fractions est dépendant principalement
de la quantité de protéines accumulées dans le grain, contrélée par la source en N au niveau du grain.
Ces recherches ont conduit a I'élaboration du premier modéle de prévision de I'effet environnemental
sur la quantité et la composition des protéines du blé (Martre et al., 2003). Les recherches récentes ont
confirmé ces données et ont montré que le méme processus est aussi a l'origine de l'effet génétique
quantitatif (Martre et al., 2004). Ainsi, l'effet de la sécheresse, de la température et de leurs interactions
s'explique en plus grande partie par la diminution de la quantité totale de protéines par grain, car
I'allocation entre les différentes fractions reste relativement constante. Rappelons que ces deux facteurs
du climat agissent principalement au niveau de la production d'assimilats C par la diminution de la
durée en jours de la photosynthése, et secondairement sur la synthése de protéines dans le grain, car
entre la durée en jours et la vitesse de synthese par jour existe une forte compensation.

8.3) La structure et la composition des lipides

La biodiversité des lipides et de leur synthése, méme au niveau moléculaire, sont aujourd’hui bien
connues et décrites dans d'excellentes synthéses (Voelker et Kinney, 2001). Ces connaissances ont
contribué a un profond changement de la composition des lipides végétaux, en éliminant des acides
gras toxiques (colza) et en favorisant la synthese des acides gras a haute valeur santé (colza,
tournesol). Cependant, comme chez les autres composantes, I'expression du potentiel génétique est
modulée par I'environnement qui en modifiant la disponibilité en assimilats C, induit une variation
importante de la quantité de lipides par grain(e) et méme de leur composition en acides gras. Si I'effet
climatique thermique était relativement bien connu (Trémoliéres et al, 1982), peu de travaux ont été
consacrés a l'effet de la sécheresse et a l'interaction avec la température. Triboi-Blondel et Renard
(1999) en étudiant le déterminisme climatique (interaction température * sécheresse pendant la période
post-floraison) et génétique chez le colza ont enregistré une diminution de la masse d’une graine, de sa
teneur en huile et un changement de la composition en acides gras de I'huile. L'étude de la dynamique
d’accumulation de lhuile a montré une initiation et un dép6t relativement tardif au cours du
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développement. A 200 degrés-jours aprés la fécondation, quand la graine de colza atteint environ 10%
de sa taille finale, la teneur en huile est de 5 — 10%, composée de 50-70% d’acides gras saturés (C16:0
et C18:0, palmitique et stéarique respectivement) et une plus grande proportion de C18:2 (15-27% de
linoléique) que de C18:1 (6-12% d’oléique). La composition en acides gras change alors rapidement au
cours des jours suivants et les différentes proportions approchent celles observées dans la graine mure.
A maturité, des températures élevées conduisent a une augmentation de I'acide oléique (C18:1) et une
diminution de l'acide linolénique (C18:3). Ceci confirme les résultats obtenus par Trémoliéres et al.
(1982). Des résultats similaires ont été obtenus aussi chez le tournesol (augmentation de la proportion
de C18:1 et diminution du dernier maillon de la chaine, I'acide linoléique (C18:2), ce qui montre bien
une analogie de fonctionnement de ces deux especes pour le métabolisme des acides gras (Triboi-
Blondel et al, 2000). L'ensemble de ces modifications (diminution des acides gras saturés,
augmentation de l'oléique et diminution de linolénique), inférieur @ 3% pour 'huile de colza correspond
a une amélioration de la qualité de I'huile. En revanche, a basse température et en conditions de stress
hydrique, la teneur en acide oléique diminue et le linolénique augmente, ce qui dénote une détérioration
qualitative. Enfin, notons que tous ces effets sont dus au changement de la croissance de 'embryon par
rapport au péricarpe d’une part et par 'altération des mécanismes de synthése des acides gras, d’autre
part. Ainsi, la modification génétique de certaines désaturases, la désaturase linoléique du colza et
oléique du tournesol sont d'un grand intérét pour la compréhension de linteraction génotype *
environnement et laugmentation de la stabilité de qualité de lhuile dans des conditions
environnementales défavorables.

9. Micronutriments, composants issus du métabolisme secondaire, valeur
santé.

Hormis la trilogie majeure glucides, protéines, lipides, certains composants mineurs par leur quantité
sont présents dans les organes récoltés et sont dotés de propriétés fonctionnelles intéressantes pour la
santé et /ou pour la transformation du produit. Il s'agit des minéraux et de composés organiques de type
vitamines ou issus du métabolisme secondaire. De méme sur les 15 vitamines, seules les B12 et D ne
sont pas contenues dans le régne végétal. A celles—ci, ajoutons d’autres composés organiques souvent
appelés "phytochemicals", avec des propriétés antioxydantes et protectrices faisant référence a leur
réle dans la nutrition humaine (Grusak et DellaPenna, 1999).

9.1) Les minéraux

Parmi les minéraux, hormis I'azote et le soufre qui sont contenus dans les protéines, 15 autres macro-
et oligo-éléments sont essentiels pour la nutrition humaine, en ordre décroissant des besoins : K, Ca,
P, Cl, Na, Mg, Fe, Zn, Mn, F, Cu, Mo, Cr, |, Se. Leur dynamique dans le systéme sol — plante est
relativement bien connue. Leur concentration dans I'organe récolté est fonction de la biodisponibilité
dans le sol et du fonctionnement de la plante (absorption, stockage et transfert dans I'organe récolté;
Fageria et al., 2002). Ainsi, nous faisons référence seulement a la relation source — puits et a I'effet eau.
L'eau intervient dans les deux aspects. Elle modifie la biodisponibilité dans le sol par des phénoménes
d’oxydoréduction, solubilisation / précipitation, et de mobilité dans le sol. C'est le cas du P, Se, Mn, Fe.
Au niveau de la plante, le controle de I'acquisition, I'allocation et le stockage est réalisé au niveau du
fonctionnement du systéme racinaire, de la remobilisation des pools intermédiaires, de transport entre
les organes, par des mécanismes complexes qui nécessitent d'étre mieux connus (Grusack et al.,
1999). Concernant l'effet de I'eau, méme en absence d’une carence minérale, la sécheresse en
modifiant la croissance et la quantité des composants majeurs induit un phénoméne de dilution par
rapport a d'autres composants moins altérés, d’autant plus importants que I'élément est localisé dans le
compartiment moins affecté, par exemple dans le péricarpe chez les grain(e)s et que la remobilisation
et le transport vers le puits n’est pas limitant. Pour cette raison, le poids d’un grain de blé est souvent
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corrélé négativement avec la teneur en P, Mg, Se, Mn, Ca, K, Sr, Fe. D’autre part, bien que la teneur en
protéines soit souvent corrélée négativement avec le poids de I'organe, car la source en N est moins
diminuée par la sécheresse ou la température que celle en C, certains minéraux présentent une
corrélation positive avec la teneur en protéines, surtout s'ils entrent dans la composition protéique (par
exemple le S) ou s'ils sont déposés dans le compartiment de stockage. C’est le cas du S, P, Mn. Enfin,
I'absorption de certains éléments s’arréte ou ralentit aprés la floraison et d’'autres, comme le Ca,
continuent d'étre transportés avec le flux d’'eau vers l'organe, grain(e) ou fruit, car ils ont un role
important dans le métabolisme général de I'organe.

9.2) Métabolites secondaires

Les composants organiques issus du métabolisme secondaire présentent une trés forte diversité
(> 100 000 composés) et des teneurs souvent faibles, ce qui rend difficile leur étude. Leur réle dans la
vie de la plante et dans l'utilisation des récoltes est de plus en plus souligné (Gachon et al., 2005). Par
exemple, les composés phénoliques représentent un groupe majeur de "phytochemicals” bien connus
par leur activité antioxydante dont Iimportance dans le fonctionnement de la plante et dans I'élaboration
des principales caractéristiques organoleptiques des organes, graines ou fruits, comme la couleur, la
saveur et les ardbmes a été depuis longtemps mise en évidence.

Au point de vue biochimique, ils sont répartis en quatre groupes : composés non-flavonoides, tannins,
flavonoides et caroténoides. Parmi les premiers, citons les acides phénoliques (C6) (cyanamiques,
benzoique, ..) qui, suite a I'oxydation par les phénoloxydases sont impliqués dans le brunissement et
qui participent au déterminisme de la flaveur et moins du go(t ; les flavanes (C1sH140) qui ont des
propriétés tannantes donnant I'astringence, et dont 'activité diminue avec le degré de polymérisation et
au cours de la maturation des fruits. Polymérisés sous forme de flavolanes et oxydés, ils participent
aussi au brunissement des fruits. Le second groupe, les flavonoides ou polyphénols proviennent de la
polymérisation des acides phénoliques. Nombreux (>4 000), ils sont répartis en 14 classes dont six
(anthocyanes, flavonols, flavanols, isoflavonoids, flavones, flavonones) ont des propriétés « santé »
bien connues. Entre autres, ils sont a l'origine de la couleur. Enfin, les caroténoides sont présents sous
différentes formes (phytoéne, a-, B-, y-caroténe) en quantités relativement importantes dans les
végétaux. Les pigments caroténoides sont impliqués dans le déterminisme de la coloration des fruits,
légumes et méme des grain(e)s. Leur dégradation conduit & la formation des composants aromatiques
volatiles. Ainsi, le lycopéne, le pigment rouge majeur chez la tomate et la pastéque, est a l'origine de
nombreux arémes tels que le géranial.

Il'en résulte donc que le monde végeétal contient une pléthore de composants dont I'impact sur la valeur
d'utilisation du produit sera de plus en plus déterminant non seulement par les aspects visuels mais
aussi par les arbmes et les propriétés fonctionnelles, a valeur santé ou économique (Berna et al.,
2005). Pour plus d’informations sur leur composition biochimique, structure et propriétés fonctionnelles,
nous indiquons quelques excellentes récentes synthéses : Yilmaz et Toledo (2004), Stintzing et Carle
(2004), Skerget et al. (2005), Gachon et al. (2005), Lewinshon et al. (2005), Omoni et Aluko (2005). Les
recherches dans ce domaine sont en plein développement. Il s'agit surtout d'approches biochimiques,
nutritionnelles et génétiques, voire moléculaires. Les aspects environnementaux sont encore trés peu
étudies, malgré I'importance évidemment croissante de ce domaine. Cependant, quelques données
pertinentes, souvent disparates, existent aujourd’hui chez quelques especes "traditionnelles” comme la
vigne et le vin, la tomate, les céréales et les oléagineux, notamment le soja.

Chez la vigne, les composés phénoliques sont localisés essentiellement dans la pellicule (flavonols-
quercitrin, anthocyanes) et dans la graine (flavan-3-ols). Ainsi, la taille de la baie, en modifiant le rapport
surface / volume, est un premier facteur de variation de la concentration du modt de raisin en phénols. Il
en résulte que des facteurs environnementaux comme l'eau, en modifiant la taille, changent
indirectement la composition du mo(t et finalement du vin. Ojeda et al. (2002) en étudiant I'effet de la
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sécheresse en fonction de son intensité et de sa date d’intervention ont mis en évidence les deux voies
de variation de la concentration en composés phénoliques :

a) Augmentation de la proportion de la pellicule dans la masse de la baie car la diminution de la
taille de la baie est due exclusivement a leffet négatif de la sécheresse sur la taille du
péricarpe. Dans cette expérimentation, la taille de la baie diminue de 47 et 68 % pour un déficit
hydrique sévére (S1) ou modéré (S2) pendant la période floraison — véraison et de 85% pour
un stress aprés la véraison (S3). Ainsi le rapport pellicule/ masse de la baie augmente depuis
0.108 dans le témoin irrigué a : 0.120 pour S2 et S3 et 0.125 pour S1.

b) Modification de la synthése des différents constituants :

= un stress hydrique précoce (avant véraison) augmente la synthése des flavonols et
diminue celle des flavan-3-ols (tannin total)

= un stress aprés la véraison augmente les proanthocyanes et les anthocyanes

» le degré de polymérisation augmente dans tous les cas. Ainsi, I'astringence et peut-étre
I'amertume due aux monomeres de catéchine et épicatéchine diminuent.

Ces données ont été confirmées par Deloire et al. (2004) qui, en analysant la teneur en anthocyanes de
la pellicule en fonction du type de sol, montrent qu’une contrainte hydrique moyenne a forte (potentiel
foliaire de base entre -0.4 et -0.6 MPa) et progressive durant la maturation est favorable a la synthése
des anthocyanes. De plus, en tenant compte de linteraction anthocyanes - tannins dans la qualité
finale, la sécheresse aprés la véraison parait la plus favorable pour I'élaboration de la qualité. Ces
auteurs signalent aussi en un effet variétal, car le Grenache noir répond différemment du Syrah. Il est
évident aussi que, pour les cépages blancs, d’autres composants comme les ardbmes (par exemple les
terpénes : linalol, géraniol, nérol, terpinéol, citronellol, etc) sont pris en compte dans I'élaboration de la
qualité a la place des composés phénoliques qui produisent une instabilité de la couleur et un godt
amer. Sur le cépage Sauvignon blanc, Peyrot des Gachons et al. (2005), en étudiant I'effet de I'eau sur
trois précurseurs (p-4MM : genét, bois ; p-4MMPOH : agrumes, citron ; et p-3MH : grapefruit, fruit de la
passion) des thiols volatils, ont montré qu'un déficit hydrique sévere limite le potentiel aromatique ; en
revanche, un déficit modéré est favorable au développement aromatique surtout si la récolte est
effectuée au pic maximal ou légérement aprés pour le composant le plus variable p-4MMP. Notons
aussi les résultats de Medrano et al. (2003) qui, synthétisant 10 années de recherche sur deux cépages
en Espagne, concluent a une étroite relation entre le rendement et la sécheresse, due a l'effet sur la
photosynthese. En revanche, la relation sécheresse - qualité implique "la disponibilité" en eau au niveau
de l'organe, mais n'est pas liée au rendement ou a la photosynthese.

Des résultats similaires montrant un effet positif d’'un Iéger stress hydrique sur certains composés du
métabolisme secondaire impliqués dans la qualité ont été obtenus aussi chez d’autres espéces, comme
la tomate (Dumas et al., 2003) et la péche (Monet, 1983). De méme, certains résultats obtenus chez les
grain(e)s respectent les regles générales mises en évidence précédemment. Par exemple, étant
donnée la composition spécifique des différents compartiments d’une graine, une simple modification
du rapport entre compartiments induit un changement global dans la composition. Dans ce sens, le blé
est un modele exemplaire car les minéraux sont localisés dans les couches extérieures, le péricarpe (le
son), les caroténoides et les phytates dans la couche a aleurone, les lipides essentiellement dans le
germe, les vitamines dans le germe et le son. Chez le soja, les isoflavones, connus par leur propriétés
« santé » (diminution des certains cancers, de l'ostéoporose, des maladies cardiovasculaires et des
symptdmes dus a la ménopause) sont localisés surtout dans le germe. Les cotylédons, qui représentent
environ 90% de la masse de la graine, contiennent 0.2 & 1% isoflavones, tandis que le germe, 3% de la
masse de la graine, possede une concentration de 4 a 10 fois supérieure. De plus leur composition est
variable, car parmi les trois types d'isoflavones, daidzéine, génistéine et glycitéine, la derniére est
contenue presque exclusivement dans le germe (30 a 50% du total d'isoflavones). En revanche, les
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cotyledons sont plus concentrés en génistéine (Daydé et al, 2002). Comme chez d'autres especes, leur
teneur est contrélée génétiquement, mais il existe une forte interaction génotype * environnement
(G*E) : une irrigation pendant le remplissage des graines augmente significativement la teneur en
isoflavones, d’'autant plus que la température est basse. Ceci est di a un effet direct sur le
fonctionnement de la graine car sa masse est restée constante (Lozovaya et al., 2005). Si
I'environnement modifie le poids de la graine (effet lieu par la date et l'intensité des stress), une
corrélation positive de la teneur en isoflavones avec le poids de la graine et négative avec la teneur en
protéines a été enregistrée. Ceci pourrait étre dil, au moins en partie, au changement de la structure de
la graine, car l'effet est plus marquant au niveau des cotylédons (+ 27 a 34 %) que du germe (+ 8 a
16 %) (Dayde et al., 2004). Une interaction G*E a été observée aussi sur la composition des
isoflavones : 'augmentation de la quantité totale d'isoflavones par graine est accompagnée par une
augmentation de la teneur en daidzéine chez la variété Queen et une diminution chez Imari. Ces
résultats indiquent comme conditions les plus favorables pour I'accumulation des isoflavones, les
températures « fraiches » tardives qui semblent agir de maniére synergique avec une irrigation tardive

Soulignons aussi que le progrés dans le domaine analytique et moléculaire rend possible de plus en
plus la compréhension des mécanismes impliqués dans ces variations. En attendant d’avoir des
connaissances permettant une modélisation fonctionnelle, le développement des recherches sur
I'expression selon I'environnement, et donc des modéles statistiques ou semi-fonctionnels représente
un objectif important pour les futures recherches (Struik et al., 2005).

9.3) Composantes toxiques

Hormis ces effets d'un stress hydrique, qui sont essentiellement d’ordre économique et dans certains
cas positifs au point de vue "santé", on peut s'interroger sur les effets "santé " négatifs. Doré et al.
(2002), dans leur synthese sur I'impact négatif des pratiques agricoles sur la sécurité sanitaire des
aliments, mentionnent les contaminants possibles et les voies de contamination. Nous ne citerons que
les deux catégories de contaminants qui semblent plus probables : les minéraux toxiques (éléments
traces) et les mycotoxines.

La probabilité d’avoir des concentrations élevées en minéraux qui les rendent toxiques, notamment en
métaux lourds, est tres faible, car, d'une part, la plante posséde « des filtres » entre les organes
(exemple du passage vers le grain) et, d'autre part, les conditions édaphiques conduisant & une
accumulation excessive (pollution par utilisation des boues riches en métaux, anciens sites industriels,
etc.) sont trés rares.

L'effet toxique des mycotoxines, composés du métabolisme secondaire des champignons, est connu
depuis environ 50 ans. Elles sont produites principalement par I'Aspergillus, le Penicillium et le
Fusarium. Ainsi, tous les végétaux pourraient étre concernés, et ainsi les aliments produits et méme le
vin! Cependant, les porteurs les plus fréquents sont les céréales. Chez le blé, la production de
mycotoxines par le Fusarium sp. est fonction de la température et de 'humidité de I'air principalement a
la floraison et les différentes espéces ont des exigences différentes (Hope et al., 2005). L’humidité
élevée (brumisation) est un facteur favorisant le développement des champignons et la production de
deoxynivlenol - DON (Lemmens et al., 2004). Cependant, comme I'accumulation du DON augmente
pendant environ 6 semaines aprés l'infection et décroit ensuite, les résultats finaux sont apparemment
variables. Ces auteurs mentionnent aussi un effet variétal et une bonne relation entre les symptémes
visuels de contamination et la production de DON, mais seulement pour des niveaux modérés de
contamination. Enfin, Champeil et al. (2004) dans leur synthése sur I'effet des différents facteurs au
niveau du systéme de culture, mentionnent comme favorables la profondeur du travail du sol, le
précédent, et le cultivar. Quant a l'effet de ['irrigation, elle favorise le développement du pathogene, la
fréquence et la sévérité de I'attaque, mais I'effet sur la production des mycotoxines reste variable et
difficile a prédire car en conditions naturelles il n’y a pas une bonne corrélation entre l'intensité de
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I'attaque par Fusarium sp. et la production des DON. De méme, chez le mais il n'y a pas de corrélation
entre I'attaque de Fusarium poae et la production de toxines, comme le nivalenol. Ainsi, la production
de toxines dans un champ cultivé reste un mystere. Cependant, le climat a la floraison et les semaines
qui suivent la floraison reste le principal facteur de risque, mais d'autres facteurs considérés comme
‘secondaires’ modulent I'effet pluie, et ce d’autant plus qu'ils sont nombreux (Grosjean et Barrier-Guillot,
2004).

10. Conclusions générales

A partir de I'analyse précédente, plusieurs conclusions générales peuvent étre formulées sur l'effet la
relation sécheresse - qualité:

1. D’'une maniére générale, une sécheresse diminue la production de biomasse principalement par
deux mécanismes : diminution de la surface d’interception du rayonnement et de la durée de
photosynthése.

2. La production d'assimilats C étant plus touchée que les asimilats N, le rapport C /N diminue. Ainsi,
la concentration des composants majeurs synthétisés a partir des assimilats C (amidon, lipides ...)
diminue et la concentration en protéines augmente.

3. Les répercussions au niveau d'un organe sont fonction du rapport source / puits, modifié par
lintensité de la sécheresse et la date d'intervention par rapport au développement de la plante et
de 'organe. En général, la taille de I'organe et donc la quantité des composants stockés diminuent.
Ces changements sont positifs ou négatifs selon l'utilisation du produit, évaluée par la teneur en
protéines, lipides, amidon, etc.

4. Le changement quantitatif au niveau des composants majeurs (amidon, lipides, protéines) induit un
changement qualitatif au niveau de leur constitution et structure, de leur propriétés fonctionnelles et
donc technologiques.

5. La sécheresse étant un stress, elle induit des mécanismes de défense matérialisés entre autres par
le changement des composés dits mineurs ou issus du métabolisme secondaire. La valeur santé et
technologique de ces composés est fonction de l'espéce et de [lutilisation du produit. Ces
modifications ont pour origine le changement du rapport entre les différents compartiments de
I'organe récolté et la modification des processus de synthése et d’accumulation.

6. Llirrigation en optimisant la production de biomasse n’est pas dans tous les cas synonyme de
« qualité supérieure ». La prise en compte de ces changements au niveau de la composition
nécessite chez certaines especes, comme les fruits, un changement de la technologie de
production, par l'utilisation des « sécheresses contrblées » a certains stades de développement

7. Nos connaissances actuelles au niveau de la variation de la composition des organes sont encore
trés limitées. Les premiers modeles de I'élaboration de la masse d’'un organe et de sa composition
primaire viennent d'étre élaborés (blé, péche..). lls nécessitent d'étre complétés par le
développement et la compartimentation des organes, ainsi que par leur croissance et composition
spécifique en composants majeurs mais aussi en composants secondaires a valeur santé et
technologique. La variabilité génétique et I'effet de I'environnement sur I'extériorisation du potentiel
génétique sont les deux objectifs majeurs de ces futures recherches.
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