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Figure I-1 Exemple de calcul de 1'ordre de grandeur du P absorbé par le flux de
transpiration du mais. (Quantité totale de P prélevée par le mais 45 kg P
ha™)



1.1 CONTEXTE GENERAL ET MOTIVATIONS

ROLE DU PHOSPHORE EN PRODUCTION VEGETALE

Le phosphore est un élément nutritif important pour la croissance des cultures.
Il est préleve par les racines sous forme d'ions dissous dans la solution du sol (H,PO4
ou HPO,»). Dans la plante, il peut rester sous forme inorganique, étre estérifié sur un
groupement hydroxyle d'une chaine carbonée, ou étre 1ié a un autre atome P par une
liaison riche en énergie (par exemple dans I'ATP). Il entre dans la composition des
acides nucléiques (ADN, ARN) et des phospholipides. Il joue un role clé¢ dans de
nombreuses réactions enzymatiques.

Dans le sol, l'ion phosphate est présent dans la solution du sol a des
concentrations faibles (entre 0.02 et 2 mg P I'' d'aprés Fardeau, 1993; Barber et al.,
1962). La majorité du P est adsorbé a la surface des particules solides ou entre dans la
constitution des composés minéraux ou organiques du sol. Un calcul d'ordre de
grandeur montre que la quasi totalité des ions phosphates prélevés par une culture passe
par la solution du sol, mais a pour origine initiale la phase solide (Figure I-1).

BASES ACTUELLES DU RAISONNEMENT DE LA FERTILISATION PHOSPHATEE EN
AGRICULTURE

Le raisonnement de la fertilisation phosphatée en agriculture est actuellement
basé sur l'analyse de terre, et les notions de fumure d'entretien' et de correction’.
L'objectif est d'amener, puis de maintenir le sol a une teneur en P non limitante du
rendement. Les teneurs jugées souhaitables dans les sols ont été¢ déterminées sur la base
de relations empiriques entre la teneur du sol en P et l'indice de rendement de la culture
(Figure I-2). Deux critiques peuvent €tre opposées a ce mode de raisonnement :

> I'analyse de terre par extraction chimique ne donne qu'une indication
grossiére de la biodisponibilité du P dans l'environnement des racines. Elle
est fondée sur une représentation erronée de I'offre du sol, opposant un
compartiment qui serait assimilable & un compartiment qui ne le serait pas. Il
existe une multiplicit¢ de méthodes d'extraction (van der Paauw, 1971; Olsen et
al., 1954; Joret et Hebert, 1955; Dyer, 1894; Somasiri et Edwards, 1992; van der
Zee et al., 1987), mais aucune ne rend compte correctement de 1'offre du sol en P
dans I'environnement des racines.

> I'instabilité constitutive des relations 'teneur du sol x indice de
rendement" rend illusoire la détermination de seuils ayant une portée
générale. Ces relations integrent en effet plusieurs étapes (offre du sol,
prélévement par les racines, réponse de la culture) dépendant chacune de plusieurs
facteurs. Dans le contexte de 1'agriculture de ces derniéres décennies, cette
difficulté a été contournée en choisissant des seuils hauts, sécuritaires par
exces. Cette position est de moins en moins acceptable actuellement.

! fumure destinée a compenser les exportations de P par les récoltes

2 fumure ajoutée a la fumure d'entretien, et destinée a augmenter la teneur en P du sol.
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Figure I-2 Exemple de courbe de réponse. Relation entre le rendement relatif en
grain du blé (IR) et la quantité de P extrait du sol par la méthode Olsen
(d'apres Morel et al., 1992).
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EVOLUTION DU CONTEXTE AGRICOLE

Parallélement a cette remise en cause du mode de raisonnement de la
fertilisation P, le contexte agricole a évolué. La réduction du prix de vente des produits
agricoles oblige a gérer au plus juste les facteurs de production et notamment les
apports d'engrais. La protection de I'environnement doit étre prise en compte dans le
raisonnement des apports de P. En effet, le phosphore peut étre une source de probléme
pour l'environnement en cas de sur-fertilisation (Barberis et al., 1996) et d'accumulation
de P dans les eaux de surface (Sharpley, 1995). Le phosphore n'est pas considéré
comme toxique pour 'homme, les animaux ou les végétaux, mais il intervient dans le
processus d'eutrophisation des eaux. Le transfert de P d'origine agricole vers les eaux se
fait soit de fagon ponctuelle (activité d'élevage), soit de fagon diffuse, notamment par le
transport particulaire. La ou ce risque existe (zones €rosives notamment), il faut donc
limiter le niveau de fertilité P des sols a ce qui est strictement nécessaire.

NOUVELLES ORIENTATIONS DU MODE DE RAISONNEMENT DE LA NUTRITION
MINERALE P

L'objectif général de I'équipe dans laquelle a été réalisé¢ ce travail est de
renouveler les bases scientifiques de raisonnement de la fertilisation phosphatée. Les
travaux en cours ont deux objectifs :

» améliorer les indicateurs utilisés pour caractériser 1'offre du sol, en se
fondant sur une analyse plus mécaniste de la dynamique du P dans la
rhizosphere. Ce programme est conduit en collaboration avec I'équipe
"Rhizosphere" de I'INRA Montpellier.

» modéliser les relations entre 1'offre du sol, le prélévement par la culture et la
réponse de celle-ci. Une modélisation mécaniste et quantitative du
fonctionnement du systéme sol - plante permettra en effet de raisonner les niveaux
de teneur en P souhaitables dans les sols de maniére moins empirique que sur la
base de relations statistiques "teneur du sol x indice de rendement".

Le travail effectu¢ dans le cadre de cette thése est une contribution a ce
deuxiéme objectif. Il porte sur la croissance racinaire, mais s'intégre a un projet plus
global de modélisation du prélevement du phosphore par une culture. Le paragraphe
suivant présente de fagcon sommaire les modeles de prélévement du P dans la mesure ou
notre travail a pour objectif de contribuer a améliorer ces mode¢les.
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Figure I-3 Modélisation du prélévement du P: du fonctionnement local de la
rhizosphere a I'intégration a 1'échelle du systéme racinaire entier
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1.2 MODELES DE PRELEVEMENT DES IONS PHOSPHATES DU SOL PAR
LES RACINES

1.2.1 EQUATIONS DE BASE DES MODELES

La plupart des modé¢les existants sont fondés sur deux équations de base, I'une
décrivant 'absorption par la racine en fonction de la concentration en P a sa surface,
'autre décrivant la mobilisation et le transport du P du sol vers la racine. Ce systéme
d'équations permet de calculer l'influx net de P a I'échelle d'un segment de racine, puis
un module d'intégration est mis en ceuvre pour calculer cet influx a I'échelle du systéme
racinaire entier (Figure 1-3).

ABSORPTION DU P PAR LES RACINES

Les racines prélévent uniquement les ions phosphates H,PO4 ou HPO,*
présents dans la solution du sol a leur contact. Les ions phosphates sont absorbés contre
le gradient électrochimique, la concentration en P a l'intérieur des racines étant
supérieure a celle de la solution du sol. Ce mécanisme de transport actif nécessite de
I'énergie fournie par d'autres réactions (la respiration par exemple). Il suit une courbe de
saturation décrite par 1'équation de Michaelis-Menten (Epstein et Hagen, 1952).
L'équation généralement utilisée est celle proposée par Neilsen et Barber (1978) de la
forme :

I _ Imax (CL — CLmin)

n = Eq.l.2-1
K, +C,-C, ..
avec :
In (mole cm™ s™) : flux net de P par unité de surface de racine,
Imax (mole cm™s™) : flux net maximal lorsque la concentration dans le
milieu est trés élevée
Km (mole cm™) : valeur de (Cp-Cpmin) pour laquelle In=Imax/2
Ci (mole cm” ) . concentration de 1’élément dans la solution du sol a la
surface de la racine.
Cimin (mole cm'3) : concentration pour laquelle 1'influx net est nul.

MOBILISATION ET TRANSPORT DU P DANS LE SOL PAR CONVECTION-DIFFUSION

Les racines prélevant les orthophosphates dans la solution du sol a leur surface,
un gradient de concentration en P entre la surface de la racine et le sol s'établit. Ce
processus induit un mouvement par diffusion des ions P depuis le sol vers la racine.
Dans la littérature, tous les auteurs s'accordent a dire que le principal mécanisme du
transport du P dans le sol est la diffusion (Jungk, 1984; Jungk et Claassen, 1997). Le
transport par le déplacement de l'eau dans le sol (mass flow) est négligeable (Jungk et
Claassen, 1997).Cependant il est important de souligner que la distance sur laquelle il
y a diffusion est faible (quelques millimétres d'aprés Claassen et al., 1981).
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L’¢équation fondamentale décrivant le processus de transport par diffusion et par
convection des ions vers la racine est déduite de la deuxiéme loi de Fick fondée sur la
conservation de la matiere dans le systéme. En coordonnées cylindriques, elle s’écrit :

at_1 é(r.De i 1+ 20 'rO'Clj Eq.12-2

a ror or b
avec
C;(mole cm™) :  Concentration des ions en solution
t(s) : Temps
r (cm) . Distance radiale a I'axe de la racine
ro (cm) :  Rayon de la racine
vo (cm s™) Vitesse du flux de convection a la surface de la racine
De (cm?s™) . Coefficient de diffusion effectif de 1’¢lément dans le sol est
calculé par
De = M Eq.1.2-3
b
DI (cm®s™) . Coefficient de diffusion de l'ion dans I'eau. 0.89*10” cm?s™
pour H,PO4 dans I'eau a 25°C (Edwards et Huffman, 1959)
0 (cm’cm™) : Humidité volumique du sol (estimant la surface traversée
par le flux de diffusion).
f :  Facteur d’impédance prenant en compte la tortuosité du
trajet de diffusion, la viscosité du milieu, etc.,
b . Pouvoir tampon du sol qui est la capacit¢ du sol a

tamponner les variations de la concentration de la solution
du sol pour I’¢lément considéré.

b_(’?CS

- Eq.1.2-4
oCl 1

Cs (mole cm™ sol) Concentration de I'élément dans le sol (en solution et en
phase solide) en équilibre avec C). Cs correspond a la
quantité diffusible de I’élément dans le sol
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CALCUL DE L'ABSORPTION A L'ECHELLE D'UN SEGMENT DE RACINE

L'absorption calculée par unité de surface de racine et par unité de temps est
déduite de ces deux équations (Eq. [.2-1 et Eq. [.2-2), moyennant des conditions aux
limites. Quasiment tous les auteurs ont considéré que la plante s’approvisionne
initialement a partir d’un volume de sol non encore exploré et que 1’influx d’absorption
est égal au flux de convection - diffusion a la surface de la racine :

t=0,r2r,,C,=C

Li»

. oC
A la surface de la racine : t>0,r=r,,1, = Deba—l +v,C,,
r
A la limite externe : t>0,r=r,C, =C,
Ci (mole cm'3) Concentration initiale de 1'élément dans la solution du sol
r; (cm) Rayon du rhizocylindre

INTEGRATION A L'ECHELLE DU SYSTEME RACINAIRE ENTIER

L’intégration dans le temps et a I’échelle du systéme racinaire entier a été
proposée par Claassen et Barber (1976) en sommant les quantités absorbées par chaque
segment de racine. La croissance racinaire est prise en considération en ajoutant les
quantités prélevées par les racines nouvellement apparues dans un milieu non appauvri.

Le prélévement total par les racines initialement en place (Tiy;) se calcule en
multipliant I’influx a la surface racinaire Ir(ro,S) par la surface de racine S=(2n.ro.Lo) ;
(tm €tant le temps de fonctionnement des racines en place)

Tini = 2.7270.L0.jém Ir(ro,S)dS

La quantité prélevée par les racines nouvellement apparues (Tyew) est calculée
en faisant I'hypothése que ces racines fonctionnent comme les racines initialement en
place. (tn-t est le temps de fonctionnement de ces racines, ou t est la date d’apparition
de la nouvelle racine)

Tnew = 2.7‘51’0..[: [%jf;t Ir(ro.S)dS.dt

k= i est le taux de croissance racinaire (mod¢le linéaire ou exponentiel).
t

Le prélevement total est la somme de ces deux prélevements :

T =Tini + Tnew
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Figure I-4 Analyse de sensibilité du calcul du prélévement de P aux changements
des parameétres du modele d'apreés Silberbush et Barber, 1983. Les
parametres sont définis p 14 et 15.
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.2.2 INTERETS ET LIMITES

Un des intéréts de ces modeles est d'avoir formalisé sous forme d'équations les
principaux processus dont dépend l'absorption d'un élément tel que le phosphore
(mobilisation et transport dans la rhizosphére, absorption par les racines). Leur
évaluation a montré qu'ils permettent de prévoir correctement le prélévement de P au
champ a condition d'étre utilisés sur des périodes relativement courtes dans des
conditions proches de celles ou ont ét¢ mesurés les différents parameétres (Schenk et
Barber, 1979). Ces modeles rendent compte de facon satisfaisante de l'effet de variables
dont on sait expérimentalement qu'elles influent beaucoup sur le prélévement minéral
(humidité volumique du sol par exemple, Barber et Mackay, 1985). Des analyses de
sensibilit¢ ont montré qu'en situation d'offre du sol limitante, la capacité de
prélevement de P d'une plante dépend trés fortement de sa croissance racinaire
(Silberbush et Barber, 1983; Williams et Yanai, 1996) (Figure I-4). Ce résultat est
corroboré par de nombreuses expériences qui montrent qu'en situation d'offre en P
limitante, les différences de capacité de prélevement entre espéces sont largement
expliquées par les différences de croissance racinaire (Romer et al., 1988; Kramnitz et
al., 1991). Cette observation résulte du fait que l'apport de P a la racine par convection
est faible, du fait de sa faible concentration dans la solution du sol, et que le
déplacement du P par diffusion ne se fait que sur des distances de l'ordre du millimétre
(Claassen et al., 1981). Le rayon d'approvisionnement d'une racine étant trés faible, la
capacité¢ de prélévement d'une plante dépend trés fortement de la quantité de racines
mises en place.

Cependant, ces modeles de prélévement précédemment décrits sont basés sur
beaucoup d'hypothéses simplificatrices susceptibles d'expliquer les écarts entre les
prélévements observés et prédits. L'équation de diffusion-convection ne décrit que
d'une maniére sommaire la dynamique du P dans la rhizosphére. Elle fait
I'hypothése implicite que le seul effet d'une racine sur son environnement est de
diminuer la concentration en P dans la solution a son contact. Or, du fait de ses
échanges avec le milieu (rejet de CO,, excrétion de protons, exsudation, etc...) une
racine modifie fortement cet environnement, ce qui a des conséquences importantes sur
la dynamique locale des ¢léments minéraux. Le systéeme racinaire est décrit par des
paramétres sommaires (longueur, rayon moyen d'une racine) en négligeant 1'existence
de différentes catégories de racines se distinguant par leur diameétre, leur ordre de
ramification, leur age etc. Le taux de croissance racinaire (k=dL/dt) est supposé
constant, indépendant de I'environnement de la culture et en particulier de son état
nutritionnel. Enfin, les propriétés d'absorption des racines décrites par les
parametres L.y, Ky et Chin, sont supposées identiques pour toutes les racines et
constantes au cours du temps, ce qui rend mal compte des capacités qu'a la plante a
réguler ces propriétés d'absorption en fonction de sa demande, elle méme fonction de sa
croissance et de son état nutritionnel (Schenk et Barber, 1980; Jungk et Barber, 1975;
Anghinoni et Barber, 1980; Baligar, 1987; Brouder et Cassman, 1994).
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.3 CHOIX D'UN OBJECTIF DE TRAVAIL

Au total, lI'amélioration des modeles de prélevement suppose des progrés a
plusieurs échelles :

» a l'échelle du segment de racine, par une description plus juste de la
dynamique des éléments minéraux dans la rhizosphére, tenant compte des
effets de la racine sur son environnement. De tels travaux sont en cours dans
plusieurs laboratoires (équipe "Rhizosphére" de 1INRA Montpellier
notamment),

» a l'échelle du systeme racinaire, par une meilleure prise en compte des
hétérogénéités morphologiques et fonctionnelles entre les racines,

» a 1'échelle de la plante entiére, par une meilleure prise en compte des
interactions entre le prélévement minéral et le fonctionnement général de la
plante. Pour modéliser le prélévement sur des périodes longues, ce qui est
notre objectif, il est nécessaire de mieux tenir compte des relations entre la
croissance de la plante, sa demande en éléments minéraux et les propriétés
d'absorption de ses racines. Il est également indispensable de tenir compte des
effets "en retour" de son ¢tat nutritionnel sur sa croissance, et notamment sur
la mise en place du systéme racinaire.

Dans le cadre de ce travail de thése, nous avons fait le choix de travailler sur
la mise en place du systéme racinaire. Ce choix est motivé par le poids trés important
de la croissance racinaire sur les capacités de prélevement (Figure 1-4). L'objectif est
d'étre capable de prévoir la croissance des racines, a 1'échelle du cycle de culture (ou
tout du moins pendant la période ou le prélévement de P est important), en particulier en
situation de déficience modérée en P. C'est en effet entre des niveaux d'offre du sol
suffisant et légeérement déficient qu'il sera important de modéliser correctement le
prélevement de P par une culture afin de définir des seuils de teneur en P du sol a
préconiser.

Compte tenu de 1'évolution probable des modéles d'absorption du P, qui
devraient plus prendre en compte 1'hétérogénéité morphologique et fonctionnelle des
racines, les variables racinaires prédites devront étre non pas seulement la masse ou la
longueur totale des racines, mais aussi leur diametre, leur age et leur ordre de
ramification. La prévision de la croissance racinaire devra étre faite dans le cadre d'un
modele de fonctionnement de la plante entiere afin de pouvoir rendre compte des
interactions entre le fonctionnement général de la plante et la morphogenése racinaire.
La plante étudiée sera le mais. L'objectif est d'étudier et d'étre capable de modéliser
la morphogenése racinaire du mais en peuplement au champ, mais des études sur
des plantes isolées en conditions contrdlées et en hydroponie seront mise en place pour
accéder plus facilement aux mécanismes de construction de l'arborescence racinaire.
Les carences en P étant généralement observées a des stades précoces, notre étude
privilégiera les stades jeunes (levée au stade 14 feuilles).
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.1 RAPPELS SUR LA MORPHOLOGIE RACINAIRE DU MAIS :
NOMENCLATURE, PROCESSUS DE CONSTRUCTION DE
L'ARBORESCENCE RACINAIRE ET PRINCIPAUX EFFETS
ENVIRONNEMENTAUX.

ORGANISATION GENERALE D'UN PIED DE MAIS

La morphologie et l'anatomie du pied de mais ont été décrites par plusieurs
auteurs (Sharman, 1942, Kielselbach, 1949, Onderdonk et Ketchesson, 1972, Girardin
et al., 1986, Hoppe et al., 1986). Un pied de mais est composé d'unités élémentaires
superposées appelées phytoméres (Kiesselbach, 1949). Chaque phytomére est composé
(Figure I1-1) :

e d'un entrenceud
e dun nccud

e d'une feuille composée de trois parties: la gaine qui constitue un
manchon cylindrique qui entoure 1'entrenceud, la ligule qui est une fine
membrane insérée a la jonction entre le limbe et la gaine et enfin le
limbe,

e d'un bourgeon axillaire qui avorte ou évolue soit en talle, soit en épi,

e d'une série d'ébauches de racines adventives situées a la base de
I'entrenceud.

MORPHOLOGIE DU SYSTEME RACINAIRE DU MAIS ET NOMENCLATURE
(FIGURE lI-1)

Le systéme racinaire du mais, est compos¢ de racines séminales préformées
dans la graine et de racines primaires adventives néoformées apparaissant a la base des
entrenceuds successifs. La nomenclature utilisée pour numéroter les étages successifs de
racines est celle proposée par Girardin ef al., (1986). La radicule appartient au
phytomere noté Phyt.0, composé de I'hypocotyle (entrenceud réduit). Les racines
séminales adventives apparaissant au niveau du nceud scutellaire appartiennent au
phytomere noté Phyt.1 constitué par le mésocotyle. La premiere couronne de racines
adventives apparaissant a la base de la tige vraie appartient au phytomére noté Phyt.2.
Les couronnes suivantes appartiennent aux phytomeéres Phyt.3, Phyt.4 et ainsi de suite.

Sur I'ensemble de ces racines primaires apparaissent des latérales de premier
ordre (racines secondaires) et de deuxiéme ordre (racines tertiaires). Des ramifications
d'ordre supérieur sont rarement observées sur le mais.
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RYTHME D'EMISSION DES RACINES ADVENTIVES ET NOMBRE DE RACINES PAR
PHYTOMERE

Les racines primaires sont émises séquentiellement sur les phytoméres
successifs jusqu'a la floraison. Les initiums de racines apparaissent juste au-dessus de
chaque nceud (Hoppe et al, 1986; Girardin et al, 1987). Il résultent de la
dédifférenciation de cellules du parenchyme sous-cortical et donnent naissance apres
multiplication cellulaire a des ébauches de forme conique. Ultérieurement ces ébauches
s'allongent en percant la gaine de la feuille couvrant I'entrenceud dont elles sont issues.
On considérera qu'une racine est allongée lorsqu'elle a percé la gaine de la feuille
correspondante. Des travaux récents ont montré que le rythme d'émission des racines
sur les phytomeres était 1ié linéairement au rythme d'émission des feuilles (Picard et al.,
1985; Girardin et al., 1987; Pellerin, 1993).

Le nombre de racines primaires par phytomére dépend a la fois du génotype et
des conditions de croissance (Pellerin et Tardieu, 1990). Des comptages d'ébauches de
racines adventives ont montré que sur les phytoméres 2 a 5 le nombre de racines émises
¢tait égal au nombre d'ébauches (Girardin et al.,1987). Sur les phytoméeres 6 a 8 par
contre le nombre de racines émises peut €tre inférieur au nombre d'ébauches présentes.
De plus le nombre de racines émises sur ces phytomeres est trés variable (Jordan et al.,
1988). Ce résultat suggere l'intervention d'un mécanisme de régulation (Pellerin et
Tardieu, 1990). Le nombre de racines émises pourrait dépendre de la quantité
d'assimilats disponibles et des régles de répartition entre les organes (Demotes-Mainard
et Pellerin, 1992).

ALLONGEMENT DES RACINES PRIMAIRES (FIGURE lI-2)

L'allongement des racines est le résultat de la multiplication et de 1'élongation
des cellules méristématiques qui se trouvent juste derriere l'extrémité apicale de la
racine (Figure I1-2). Le méristéme apical comprend trois zones : un méristéme distal qui
donne naissance a la coiffe, un méristeme proximal qui donne naissance au corps de la
racine (stéle et cortex) et une zone intermédiaire mitotiquement peu active appelée le
centre quiescent. Le méristeme apical est distant de la pointe apicale de la racine
d'environ 4 mm (Versel et Meyor, 1985). Au fur et a mesure des divisions cellulaires et
de l'allongement les cellules produites sont repoussées vers la base de la racine. Elles
sortent de la zone méristématique et commencent a se différencier. En arriére de la zone
d'¢longation se trouve la zone de maturation repérée par la présence des poils racinaires
qui sont des extensions des cellules épidermiques. Dans la stéle, séparée du cortex
parenchymateux par I'endoderme, se différencient les vaisseaux conducteurs de la seve
brute (le xyléme) et de la seve élaborée (le phloéme).

L'¢longation des racines est étroitement dépendante de la température
(Brouwer, 1962; Grobbelaar, 1963; Knoll et al., 1964; Anderson et Kemper, 1964;
McAdam et Hayes, 1981). L'allongement est trés faible en dessous de 10°C et est
maximal aux environs de 30 °C (Blaklow, 1972). La vitesse d'élongation des racines
primaires varie entre 0.6 et 3.9 mm / °C.j en base 6 (Blacklow, 1972; Maizelish et al.,
1980; Cramer et al., 1988; Cahn et al., 1989; Veen et Boone, 1990; Pellerin et Pages,
1994). L'allongement des racines est étroitement corrélé a la nutrition carbonée. Une
moindre longueur totale du systéme racinaire a été observée lorsque le rayonnement
incident était réduit en conditions controlées (sur mais, Lambers et Posthumus, 1980,
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Tatsumi et al., 1992; sur blé, Vincent et Gregory, 1989a) ou au champ (sur blé, Vincent
et Gregory, 1989b, sur le soja, Buttery et Stone, 1988; sur Tournesol, Aguirrezabal et
al., 1994). La longueur totale racinaire augmente lorsque les plantes sont cultivées en
atmosphere enrichie en CO, (Del Castillo et al., 1989; Larigauderie et al., 1994).
L'environnement physique (contrainte mécanique par exemple) et chimique des racines
dans le sol influence également fortement 1'allongement des racines.

LA RAMIFICATION (FIGURE lI-2)

Dans la zone ou les vaisseaux conducteurs sont différenciés, les primordia des
racines latérales d'ordre 1 sont initié¢s de fagon acropete au niveau du péricycle (McLeod
et Thompson, 1979, McLeod, 1990). La distance entre l'apex et la zone de
différenciation des primordia est de l'ordre de 3.15 cm pour le mais (McLeod et
Thompson, 1979). Le primordium s'allonge en repoussant et en lysant les cellules des
différentes régions de la racine mere. La nouvelle racine émerge perpendiculairement a
la racine mere et devient visible a 1'ceil nu. L'initiation des ébauches des racines latérales
se réalise généralement le long de génératrices dont la position est corrélée a la
vascularisation de la racine mere (Charlton, 1991).

Compte tenu de leur différenciation puis de leur émission acropéte, les latérales
les plus dgées sont celles situées a la base de la racine. Il existe aux deux extrémités de
la racine une zone non ramifiée. La longueur de la zone basale non ramifiée (LZBNR)
est de quelques millimetres et n'évolue pas au cours du temps (Jordan, 1986). A
l'inverse la longueur de la zone apicale non ramifiée (LZANR), située entre l'apex et la
racine latérale la plus distale peut varier chez le mais de moins de 1 cm a plus de 20 cm
(Pellerin et Tabourel, 1995; Klepper 1990). Il en résulte que 1'allongement d'une racine
d'une part et la progression du front de ramification d'autre part sont dépendants l'un de
l'autre mais non strictement liés. Ils doivent faire I'objet de mesures spécifiques. Pellerin
et Tabourel (1995), Aguirrezabal et Tardieu sur tournesol (1996), Pages et Serra (1994)
sur le chéne ont montré que la longueur de la zone apicale non ramifiée variait avec la
vitesse d'allongement de la racine. La pente de la relation entre la LZANR et la vitesse
d'allongement de la racine est interprétée comme le délai entre I'initiation des primordia
et 'émergence des racines secondaires. Tandis que certains auteurs calculent un délai
constant (MacLeod et Thompson, 1979; Sasaki et al., 1984; Pellerin et Tabourel, 1995),
d'autres travaux ont permis de mettre en évidence que ce délai est 1i¢ négativement a la
vitesse d'allongement de la racine (Aguirrezabal et Tardieu, 1996, Pages et Serra 1994).

La densité de latérales d'ordre 1 est variable (de 4 a 12 ramifications par cm de
primaire ramifiée d'apres Jordan ef al., 1992; Morita et al., 1992; Varney et al., 1991,
Pagges et Pellerin, 1994) et quelquefois décroissante de la base vers 1'apex.

Contrairement aux racines primaires (ordre 0), l'allongement des racines
latérales d'ordre 1 et 2 est arrété trés tot (Cahn et al., 1989; Fusseder, 1987; Varney et
McCully, 1991). Les latérales d'ordre 1 s'allongent seulement 2 ou 3 jours (Fusseder,
1987; Cahn et al., 1989) et ont des vitesses d'¢longation plus faibles que les primaires
(Cahn et al., 1989). La longueur finale moyenne des latérales est généralement faible,
mais les valeurs citées dans la littérature sont assez variables (2.2 cm selon Cahn et al.,
1989; 2.5 cm selon Pages et Pellerin, 1994; 3 cm selon Varney ef al., 1991; de 1 a 10
cm selon Fusseder, 1987). Plusieurs travaux ont montré que la longueur individuelle des
latérales était trés variable (Iijima et al., 1991; Jordan et al., 1992; Varney et al., 1991).
L'apparition de racines latérales d'ordre 2 sur les latérales d'ordre 1 se fait comme
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l'apparition des latérales d'ordre 1 sur les primaires. Les données bibliographiques
concernant les latérales d'ordre 2 sur le mais sont trés rares en raison des difficultés
d'observation et de mesure. Seule une partie des latérales d'ordre 1 sont ramifi¢es. Les
secondaires ramifiées sont généralement les plus longues. La densité et la longueur des
latérales d'ordre 2 sont faibles (de 2 a 5 tertiaires par cm de secondaire ramifiée selon
Paggs et Pellerin, 1994).

1.2 EFFET D'UNE DEFICIENCE EN P SUR LA CROISSANCE RACINAIRE'

EFFETS D'UNE DEFICIENCE EN P SUR L'ACCUMULATION DE BIOMASSE
RACINAIRE ET L'ALLONGEMENT DES RACINES

Les travaux portant sur l'analyse d'une déficience en P sur la croissance
racinaire montrent généralement une augmentation du rapport "biomasse racinaire sur
biomasse aérienne" en situation de carence en P. Ce résultat a été observé sur un grand
nombre d'espéces et de variétés (Atkinson, 1973; Anghinoni et Barber, 1980; Sicher et
Kremer, 1988; Freeden et al., 1989; Paul et Stitt, 1993; Cakmak ef al., 1994; Rosolem et
al., 1994; Rychter et Randall, 1994; Ciereszko et al., 1996; Horst et al., 1996). Si ce
résultat est couramment admis, les effets absolus d'une carence en P sur 1'accumulation
de biomasse par le systeme racinaire et l'allongement des racines sont beaucoup plus
controverses.

Un premier groupe d'auteurs montre une augmentation de la production de la
biomasse racinaire et de 1'allongement total des racines en situation de déficience
en P. Rychter et Randall (1994) ont observé une augmentation de la production de la
biomasse racinaire sur des plantules de haricot cultivées en hydroponie avec une
solution dépourvue de P. Cette stimulation de la croissance racinaire a également ¢té
observée sur orge (Stryker et al, 1974) et mais (Drew et Saker, 1978) cultivés en
solution nutritive dépourvue de P. Sur bl¢é Romer et al. (1988) ont observé une
augmentation de la longueur de racines en condition d'offre en P faible. Sur des
plantules de 12 jours de mais sevrées en P, Anghinoni et Barber (1980) ont observé une
augmentation de la biomasse et de la longueur des racines et une diminution du rayon
moyen des racines d'autant plus marqués que le sevrage était long (entre 1 et 6 jours).
La diminution du rayon moyen des racines est interprétée comme une stimulation de
l'allongement des racines latérales. Aprés 10 jours de culture en solution nutritive sans
P, Narayanan et Reddy (1982) ont observé sur de nombreuses espeéces une augmentation
de la longueur totale de racine par plante avec des réponses différentes suivant I'ordre de
ramification. Tandis que l'allongement des racines primaires et secondaires était
stimulé, celui des tertiaires était fortement réduit. Contrairement & Anghinoni et Barber
(1980), Narayanan et Reddy ont observé une réduction de la biomasse racinaire sur 13
des 14 espéces testées en situation de carence en P, tandis que la longueur totale des
racines était augmentée. Cette stimulation de 1'allongement racinaire a été observée sur
d'autres especes (sur l'arachide, Lakshumi et Narayanan, 1988). Au champ cette
stimulation de l'allongement des racines en situation de déficience en P a été observée,
mais dans de moins grandes proportions. La longueur totale de racine mesurée sur du
mais cultivé sur un sol pauvre en P était légerement plus élevée que sur un sol riche
selon Schenk et Barber (1979) tandis que les biomasses racinaires €taient peu affectées.

I Cette analyse bibliographique n'a pas été limitée au mais afin de disposer d'un grand nombre de références
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Khamis et al. (1990) sur mais, et Sicher et Kremer (1988) sur orge n'ont pas
observé d'effet d'un sevrage en P sur l'accumulation de biomasse par le systéme
racinaire. De méme Fredeen et al., (1989) au cours d'expériences de sevrage en P sur
soja n'ont pas observé de réduction de la biomasse racinaire produite pendant les 17
premiers jours de sevrage. Une légere réduction de la biomasse racinaire a été observée
au-dela de 21 jours de sevrage.

A l'opposé¢ du premier groupe d'auteurs, il existe dans la bibliographie de
nombreux travaux qui relatent une augmentation de la longueur et la biomasse racinaire
avec une augmentation de l'offre en P. Ces résultats ont été obtenus sur un grand
nombre d'espeéces et de conditions environnementales (Atkinson, 1973; Tennant, 1976;
Fitter, 1982; Amijee et al., 1989; Bruce et al., 1994; Hajabbasi et Schumacher, 1994;
Rosolem et al., 1994).

Au total, les résultats de la bibliographie sont en apparence contradictoires.
Beaucoup de résultats portent sur la biomasse ou la longueur totale de racine, mais tres
peu sur les processus morphologiques de construction de l'arborescence racinaire.

ADAPTATIONS PARTICULIERES DU SYSTEME RACINAIRE AUX CONDITIONS
D'OFFRE LIMITANTE EN P

Des modifications locales du systeme racinaire ont €té décrites sur certaines
especes ou variétés de plantes en situation de déficience en P. Ces modifications sont
généralement interprétées comme des adaptations spécifiques des racines pour optimiser
leur capacité d'absorption du P en milieu pauvre. Une stimulation de la production et de
l'allongement des poils racinaires a €été observée sur des plantes cultivées sur du sol avec
faible disponibilit¢ en P (Powell, 1974, Fohse et Jungk, 1983; Bates et Lynch, 1996).
L'augmentation de la surface de contact entre la racine et le sol due a la stimulation de la
production de poils racinaire serait un mécanisme adaptatif essentiel pour le
prélévement de P en milieu pauvre (Fohse et al., 1991, Gahoonia et al., 1997). Des
structures racinaires particuliéres ont été mises en évidence sur le lupin en situation de
carence en P. Des racines tertiaires fines et regroupées appelées racines "protéoides"
apparaissent sur les plantes de la famille des Proteaceae en réponse a une déficience en
P (Gardner et al., 1981; Marschner et al., 1986; Johnson et al., 1994, 1996; Dinkelaker
et al., 1995). Outre I'augmentation de la surface d'absorption, ces racines particulicres
exsudent des quantités importantes d'acides organiques (citrate, malate et succinate) qui
contribueraient a mobiliser le P du sol (Dinkelaker et al., 1989; Johnson et al., 1996).

Les effets du phosphore sur la colonisation des racines des plantes par les
mycorhizes ont ét¢ abondamment étudiés. La colonisation par des mycorhizes des
racines est plus élevée sur des plantes cultivées en milieu pauvre en P (Tinker, 1975;
Smith, 1982), mais 1'origine de la réduction de la colonisation en conditions favorables
en P est tres controversée (Fitter, 1985; Bruce et al., 1994). Les hyphes mycorhiziens
contribueraient au prélévement du P en sol pauvre par augmentation de la surface
d'absorption (Barber, 1984; Krikun 1991).

TENTATIVES D'EXPLICATION DES MODIFICATIONS MORPHOLOGIQUES DU
SYSTEME RACINAIRE SOUS CONTRAINTE EN P.

Les interprétations du mode d'action de la déficience en P sur la morphogenése
racinaire sont rares et largement débattues. Certains auteurs interprétent les
modifications racinaires observées en situation de carence en P comme une
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conséquence directe et locale du phosphore sur la morphogenése racinaire. Ainsi
Anuradha et Narayanan (1991) attribuent la stimulation de I'allongement des racines a
'augmentation de 1'excrétion de protons par les racines en situation de carence en P. De
nombreuses espéces excrétent en effet des ions H' en réponse a une déficience en P
(Hoffland et al., 1989; Petersen et Bottger, 1991; Imas et al., 1997). L'acidification du
milieu aurait un effet positif sur l'extensibilit¢ des parois cellulaires des racines et
favoriserait I'allongement des racines ("Théorie de la croissance acide"). Amijee ef al.,
(1989) associent I'augmentation de la densité de latérales a I'augmentation de 1'influx
local de P plutdt qu'au statut P de la plante, en condition d'offre en P favorable.

De nombreux travaux ont montré qu'aux modifications morphologiques induites
par une déficience en P étaient associées des modifications des teneurs en sucre des
différentes parties de la plante. L'augmentation du rapport "biomasse racinaire sur
biomasse aérienne" en situation de carence en P est généralement le résultat d'une
diminution de la croissance aérienne et d'une allocation préférentielle des assimilats
carbonés vers les racines (Fredeen et al., 1989). Ainsi, a 'augmentation du rapport
"biomasse racinaire sur biomasse aérienne" en situation de déficience en P est souvent
associ¢e une augmentation de la teneur en sucre du systéme racinaire (Cakmak et al.,
1994; Ciereszko et al., 1996; Fredeen et al., 1989; Khamis et al., 1990; Paul et Stitt,
1993; Rychter et Randall, 1994).

CONCLUSIONS DE L'ANALYSE DE LA BIBLIOGRAPHIQUE

Les effets d'une déficience en P sur la croissance racinaire sont trés
controversés dans la littérature. L'origine de ces contradictions est difficile a analyser
compte tenu du peu d'informations complémentaires généralement disponibles. Elles
peuvent provenir de différences entre auteurs quant aux processus mesurés (longueur
d'une racine particuliere, longueur de l'ensemble du systéme racinaire, masse du
systéme racinaire, etc...). Elles peuvent aussi avoir pour origine des différences quant a
I'échelle de temps considérée (effet d'un sevrage sur quelques jours ou effet d'une
déficience sur plusieurs décades). Enfin, les résultats contradictoires peuvent provenir
de différences quant aux gammes de déficience en P explorées, qui rendent difficiles
(voire dangereuses) leur confrontation.

Des modifications du métabolisme carboné ont été observées en situation de
carence en P, notamment une augmentation des teneurs en sucre dans les racines. La
question se pose de savoir si la réponse morphologique du systéme racinaire sous
déficience en P n'est que la conséquence de 1'effet de la déficience en P sur la gestion du
carbone dans la plante, ou si la déficience en P a des effets spécifiques sur la
morphogenése racinaire.

En 1'état, les résultats expérimentaux disponibles ne permettent pas d'envisager
une modélisation de la mise en place du systéme racinaire sous déficience en P dans le
cadre du fonctionnement de la plante entiére. Les processus de construction de
I'arborescence racinaire affectés ne sont pas correctement identifiés. Les effets sont
apparemment contradictoires et les jeux de données complets permettant une analyse
correcte de la réponse racinaire au sein de la plante entiére sont trés rares. A titre
d'exemple, trés peu d'auteurs ayant analysé la réponse racinaire a une déficience en P
ont fait des mesures conjointes de la surface foliaire ou du rayonnement incident.
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Figure II-3 Représentation des racines simulées par un modéle de structure
(Hackett et Rose, 1972)

Figure II-4 Projection de la structure tridimensionnelle d'un syst¢me racinaire de
mais agé de 60 jours (Pages et al., 1989)
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1.3 MODELE DE MISE EN PLACE DU SYSTEME RACINAIRE :
CLASSIFICATION DES MODELES EXISTANTS, ANALYSE CRITIQUE ET
PERSPECTIVES.

Les modeles de mise en place du systéme racinaire sont des représentations
simplifiées de la réalité. Leur degré de complexité est largement dépendant des objectifs
qui leur sont assignés. Les attendus des modeles de développement du systéme racinaire
sont de trois ordres :

e Permettre d'analyser et de comprendre la morphogenése racinaire

e Décrire et prédire la structure et la distribution spatiale du systéme racinaire
afin d'analyser les capacités d'absorption hydrominérale et d'ancrage des
plantes.

e Permettre d'analyser les effets de contraintes environnementales et
nutritionnelles sur la morphogenese racinaire.

LES GRANDES FAMILLES DE MODELES DE CROISSANCE RACINAIRE

Plusieurs approches ont été développées pour simuler la mise en place du
systéme racinaire avec des degrés de complexité variables. Les premiers modeles ont
cherché a prévoir directement la densité racinaire en fonction de la profondeur et du
temps. Dans ces mode¢les de distribution racinaire dynamiques, le systéme racinaire est
considéré comme un "nuage de densité" qui colonise le sol (Page et Gerwitz, 1974;
Huck et Hillel, 1983; Protobas et Bras, 1987). Les sorties de ces modeles sont des
masses, des longueurs, des surfaces ou des volumes de racine par unit¢ de volume de
sol, le plus souvent sous forme de profils mono ou bidimensionnels. Les modéles les
plus simples prévoient la progression du front de progression d'enracinement (Chapman
et al., 1993; Penning de Vries et al., 1989; O'Leary et al., 1985; Stapper, 1984), tandis
que d'autres prédisent a la fois la progression en profondeur et la prolifération des
racines par horizon de sol. Cette derni¢re approche est largement utilisée dans les
modeles de croissance des cultures par exemple dans le modele CERES (Jones et
Kiniry, 1986; Ritchie et al., 1985; Robertson ef al., 1993) ou les modeles développés
par Andrew (1987), Denison et Loomis (1989). Ce premier groupe de modeles ne donne
aucune information sur la structure du systéme racinaire. Leur intérét est leur simplicité,
mais les calculs associés d'absorption ne peuvent étre faits que moyennant beaucoup
d'hypotheses (identité des propriétés d'absorption entre racines, disposition réguliere des
racines dans le sol, etc...).

D'autres modeles générent un arbre racinaire représentant le systéme racinaire
dont les éléments constitutifs sont des axes identifiés qui s'allongent et se ramifient au
cours du temps. Les plus simples sont qualifiés de modéles de structure et générent de
facon dynamique un systeme d'axes ramifiés (Figure II-3), mais sans référence aux
caractéristiques de forme (Hackett et Rose, 1972, Rose, 1983). Les modeles de Lungley
(1973), de Narda et Curry (1981), de Porter et al., (1986) et de Grant (1993) sont des
modeles de structure qui incluent quelques indications sommaires sur la forme
(distribution spatiale) du systeéme racinaire telles que les trajectoires des racines qui
permettent de calculer la répartition verticale des racines.
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Figure II-5 Mod¢le de distribution racinaire par horizon régulé par les variables
environnementales et la gestion du pool de carbone (Asseng, 1997).

Tpotenlia]

T

actual

o[V T
Efficien cy |

Root}Shoot}_,__ ABiomass
_ Ratio J:
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Enfin les modéles les plus récents sont des modéles tridimensionnels
d'architecture racinaire. En reprenant les bases du modele développé par Lungley
(1973), Diggle (1988), Pages et Aries (1988), Pages et al. (1989), Clausnitzer et
Hopmans (1994), Jourdan et Rey (1997) ont construit des modeles architecturaux
tridimensionnels qui prennent en compte I'orientation spatiale des axes racinaires. Un
exemple de projection du systéme racinaire simulé en trois dimensions est présenté sur
la Figure 11-4.

Un des grands apports de ces modeles a ¢ét¢ la formalisation des regles
morphogénétiques qui régissent la mise en place du systéme racinaire. Méme si la
validation de ces modeles est difficile, ils ont constitué une avancée déterminante pour
la connaissance de la construction de I'arborescence racinaire. La prévision plus réaliste
du systeme racinaire dans ces modeles devrait permettre une meilleure prédiction de
I'absorption hydrominérale par les plantes. Cependant pour prédire la croissance
racinaire en condition de culture, la régulation de la croissance par les variables
environnementales doit étre intégrée dans ces modeles.

REGULATION DE LA CROISSANCE RACINAIRE DANS LES MODELES

Dans la majorité des modeles, la croissance racinaire est régulée en fonction de
variables pédoclimatiques (température, résistance mécanique a la pénétration,
aération...) et / ou en fonction de la quantité d'assimilats carbonés allouée aux racines.
Dans certains modeles, la croissance racinaire est régulée exclusivement par les
variables pédoclimatiques. L'hypothése implicite est que les ressources carbonées ne
sont pas limitantes pour la croissance. Les variables le plus souvent prises en compte
sont la température du sol, sa teneur en eau, ses contraintes mécaniques, 1'aération du
sol, la disponibilité¢ des éléments minéraux. Ces contraintes sont exprimées par des
coefficients compris entre 0 et 1 appliqués a la croissance potentielle des racines.
Beaucoup de modeles de distribution racinaire (Benjamin et al., 1996) et les premiers
modeles de structure (Porter et al., 1986) ou d'architecture (Diggle, 1988; Tsegaye et
al., 1995) intégrent uniquement ce type de régulation.

Dans d'autres modéles la morphogenése racinaire est régulée par la quantité
d'assimilats carbonés allouée aux racines. La répartition de la biomasse entre les parties
aériennes et les racines est généralement fonction du stade phénologique (Thaler et
Pages, 1998), et / ou fonction du statut hydrominéral de la plante (Reynolds et Thornley,
1982; Somma et al., 1998). Dans certains modeles les variables pédoclimatiques
déterminent une croissance potentielle qui est réalisée ou non en fonction de la
disponibilité en assimilats carbonés. Dans cette catégorie de modeles, on retrouve
beaucoup de modeles de distribution racinaire (Jones et Kiniry, 1986; Andrew, 1987;
Robertson et al., 1993 Asseng et al., 1997). Un exemple de régulation de la répartition
verticale des racines en fonction de la gestion du pool carboné et des contraintes
pédoclimatiques est présenté¢ sur la Figure II-5. Cette démarche est reprise dans
quelques modeles de structure ou d'architecture racinaire (Grant, 1993; Nielsen et al.,
1994; Clausnitzer et Hopmans, 1994; Thaler et Pages, 1998; Somma et al., 1998). Le
schéma conceptuel du fonctionnement du modele de Clausnitzer et Hopmans (1994) est
présenté Figure I1-6 a titre d'exemple.
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En conclusion les modéles d'architecture racinaire récemment développés sont
les plus @ méme de fournir des variables de sortie qui seront utilisées a l'avenir pour
modéliser le prélevement minéral. Ils permettent de caractériser les racines quant a leur
diameétre, leur age, leur position dans l'arborescence et leur ordre de ramification. Le
défaut des premiers modéles de ce type était 1'absence de prise en compte de la
régulation de la croissance des racines par la disponibilité en assimilats carbonés, mais
des progrés importants sont en cours (Grant, 1993; Clausnitzer et Hopmans, 1994;
Thaler et Pages, 1998; Somma et al., 1998).

1.4 CONCLUSION DE L'ETUDE BIBLIOGRAPHIQUE ET CHOIX D'UNE
PROBLEMATIQUE

L’objectif général de notre travail est d’étre capable de prévoir la croissance du
systeme racinaire du mais au champ, en situation de déficience modérée en P, avec en
perspective un objectif de modélisation du prélévement. Compte tenu de 1’évolution
probable des mode¢les d’absorption, les variables racinaires qu’il faut étre capable de
prédire doivent étre non seulement la masse ou la longueur totale de racine mais aussi
les caractéristiques des racines individuelles (age, diamétre, ordre de ramification, etc.).
Afin de rendre compte des interactions entre le fonctionnement général de la plante et la
croissance du systéme racinaire, le modéle de mise en place du systéme racinaire
proposé devra étre intégré a un modele général de fonctionnement de la plante.

La morphogenese du systéme racinaire du mais est bien connue. Un modele
d’architecture a déja été proposé et évalué (Pages et al., 1989; Pellerin et Pages, 1996).
Ce modele peut servir de grille d’analyse pour I’étude de la réponse du systéme
racinaire a une déficience en P. Il peut aussi servir de support a une mod¢lisation
ultérieure.

Les connaissances relatives a 1’effet d’une déficience en P sur la croissance
racinaire sont fragmentaires, voire contradictoires. Les processus de construction de
I’arborescence racinaire qui sont affectés ne sont pas identifiés. Plusieurs auteurs
attribuent les effets observés d’une déficience en P sur la croissance racinaire a une
modification de la répartition des sucres dans la plante. Néanmoins la question se pose
de savoir si une déficience en P affecte la morphogenése racinaire uniquement via un
effet sur la gestion du carbone dans la plante, ou si la déficience en P a aussi un effet
spécifique direct sur la morphogenese racinaire. Les jeux de données complets
permettant d’analyser la réponse du systéme racinaire a une déficience en P, dans le
cadre de la réponse globale de la plante a cette déficience, sont extrémement rares. En
I’¢état, les connaissances disponibles ne permettent pas d’envisager une modélisation.
Les objectifs et étapes de notre travail ont donc été les suivants :

1. Etudier ’effet d’une déficience en P sur le développement et la croissance
du systéme racinaire, et analyser les effets observés dans le cadre du
fonctionnement général de la plante.

Un premier objectif de ce travail est d’identifier les processus de construction
de I’arborescence racinaire qui sont affectés, et le sens dans lequel ils sont affectés. Un
deuxiéme objectif est d’analyser, et si possible d’interpréter, ces effets dans le cadre de
la réponse générale de la plante a la déficience en P. Les gammes d’offre en P
explorées doivent avoir une réalité en conditions de grande culture. Pour cette
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raison, un suivi a été fait au champ sur un essai avec trois niveaux d’offre en P.
Cependant, les variables racinaires étant difficiles d’accés au champ, une expérience
complémentaire de sevrage en P a été faite en hydroponie en serre afin de disposer
d’observations plus completes sur la réponse des racines a la déficience en P. Au niveau
racinaire, notre ¢étude portera uniquement sur des variables morphologiques
“macroscopiques” (biomasse, longueur, diameétre, densité de ramification, etc.). Les
effets des traitements sur les poils racinaires ou le développement des mycorhizes ne
seront pas étudiés. Enfin, les variables nécessaires pour interpréter les effets observés au
niveau racinaire dans le cadre de la réponse de la plante entiere, seront mesurés (surface
foliaire, rayonnement incident, biomasse aérienne et racinaire, etc.). On s’attachera en
particulier a distinguer d’éventuels effets directs de la déficience en P sur la
morphogenese racinaire des effets indirects liés a 1’effet de la déficience en P sur le
fonctionnement carboné de la plante entiére.

2. Proposer un modeéle susceptible de rendre compte de D’effet d’une
déficience en P sur la mise en place du systéme racinaire.

Ce modele sera utilis¢é pour mettre a 1’épreuve le schéma d’interprétation
proposé a I’issue de la partie précédente. L’objectif principal sera de tester dans quelle
mesure le modele reproduit les modifications morphologiques observées au niveau
racinaire sous déficience en P. Cette évaluation sera faite sur un jeu de données
indépendant, correspondant a des plantes de mais cultivées en hydroponie a trois
niveaux de disponibilité en P.



34



ETUDE EXPERIMENTALE DE L'EFFET DU
PHOSPHORE SUR LA MORPHOLOGIE RACINAIRE DU
MAIS

35




36

Tableau III-1 Caractéristiques physico-chimiques du sol (1995), moyenne des 4

blocs P1.5.

Hori
CARACTERISTIQUES orizons (cm)

0-25 25-40 40-60
Argile (<2 um) % 6.0 6.9 8.2
Limon fin (2-20 pm) % 5.1 5.8 6.4
Limon grossier (20-50 um) % 8.4 9.9 11.7
Sable fin (50-200 ym) % 10.3 20.3 13.6
Sable grossier (200-2000 um) % 70.2 57.1 60.1
Carbone organique (Anne) % 1.0 0.72 0.0041
Matieres organiques % 1.8 1.24 0.0071
N organique Kjeldahl % 0.077 0.054 0.00029
Rapport C/N 13.42 13.33 14.14
pH eau 5.88 6.1 6.2
P205 Dyer g/kg 0.408 0.212 0.053
P205 Olsen g/kg 0.102 0.068 0.025
CEC Metson Cmol/kg 3.63 3.3 2.6
CaO échang. g/kg 0.368 0.34 0.22
Na20 échang. g/kg 0.007 0.003 0.008
MgO échang. g/kg 0.019 0.028 0.03
K20 échang. g/kg 0.075 0.066 0.076
CuEDTA mg/kg 2.53 1.6 0.6
Mn EDTA mg/kg 9.58 4.5 1.8
Zn EDTA mg/kg 1.35 0.9 0.1
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1.1 ETUDE AU CHAMP DE L'EFFET DE DIFFERENTS NIVEAUX DE
DISPONIBILITE EN PHOSPHORE SUR LA MORPHOGENESE RACINAIRE

111.1.1 DISPOSITIF ET VARIABLES MESUREES

CARACTERISTIQUES DU SITE EXPERIMENTAL

Cette étude a été conduite sur un essai P de longue durée implanté dans le Sud-
Ouest de la France a Carcares-St-Croix (latitude 43°52' N, longitude 0°44' W, altitude
55 m) sur sol sableux des Landes. Les caractéristiques physico-chimiques du sol de
l'essai sont présentées dans le Tableau III-1. Le sol est composé de 6% d'argiles, 13.5 %
de limons et 80.6 % de sables, 1.78 % de mati¢res organiques. Ce sol est classé parmi
les terres sablo-limono-argileuses a partir du triangle de texture.

Un profil de densité apparente du sol a été réalisé apres la levée par
prélevements de cylindres de sol a partir d'une fosse. Les mesures sont représentées sur
la Figure III-1. Les densités apparentes varient entre 1.3 en surface et 1.7 en profondeur,
avec une zone plus dense sous le fond de labour (0.28 m). Ces valeurs élevées sont
conformes a celles classiquement observées sur sol sableux (Hillel, 1974). Ce profil de
densité est le résultat de plusieurs années de travail du sol en surface (0-0.30 m) sans
sous-solage. Cette pratique a abouti a la formation d'une zone tassée sous la couche
labourée.

LES TRAITEMENTS EXPERIMENTAUX

Le traitement PO : ne regoit pas d'apport de P depuis 1972 : 0 kg P ha™ an™.

Le traitement P1.5 : regoit chaque année depuis 1972 un apport égal a 1.5 fois les
exportations, ce qui correspondait & 52.5 kg P.ha™' en 1996 (en moyenne sur 24
ans =42 kg Pha™ an™).

Le traitement P3 : recoit un apport égal a 3 fois les exportations soit 111 kg P ha™
en 1996 (en moyenne sur 24 ans = 93 kg P ha™ an™).

Le traitement P1.5 correspond approximativement aux niveaux des apports
réalisés par les agriculteurs dans la région. Il sera considéré comme le traitement
témoin.
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Figure III-1 Profil de densité apparente du sol. Les points sont la moyenne de 3

répétitions par profondeur (|— écart type).

Tableau III-2 Renseignements principaux sur l'itinéraire technique du mais et sur
les variables climatiques cumulées sur le cycle de culture a Carcarés-Ste-

Croix.

Anné¢e 1996
Variété Volga
Densité (plantes ha™') 80400
Date semis 10/04/96
Date Floraison 17/07/96
Date récolte 08/10/96
Irrigationl (mm) 193
Plrécipi‘[a‘[ions1 (mm) 441
ETP' (mm) 629
STb6' (°C.j) 2081
SRG' (MJ m?) 3163

1 Sur la période semis floraison
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En 1995, les teneurs du sol en P extrait au bicarbonate de sodium (Olsen et al.,
1954) étaient de 23 mg P kg™ sur PO, 44.5 mg P kg™ sur P1.5 et 65.9 mg P kg™ sur P3.
Les concentrations en P dans la solution du sol (Fardeau, 1993) étaient de 0.40 , 1.41 et
2.90 mg P.I"' dans I'horizon 0-25 cm pour les traitements PO, P1.5 et P3 respectivement.
Par rapport aux teneurs seuils en vigueur pour ce type de sol, la teneur dans le
traitement PO peut étre considérée comme faible (COMIFER). Dans le traitement PO, le
rendement en grain est inférieur d'environ 11% a celui obtenu sur P1.5 tandis que sur P3
il est augmenté de 3% par rapport a P1.5. Les différents régimes de fertilisation
appliqués sur l'essai ont donc créé¢ une gamme de niveaux de fertilit¢ en P que nous
avons utilisée pour étudier ses conséquences sur la morphogenése racinaire du mais.
L'étude a été effectuée en 1996.

L'essai est un dispositif en blocs totalement randomisés dans lequel chaque
traitement est répété 4 fois. La taille des parcelles est de 6 m de large (environ 8§ rangs
de mais d'écartement 0.80 m) sur 30 m de long.

DONNEES CLIMATIQUES

Les données climatiques proviennent de la station Météo France de Mont-de-
Marsan distante de 15 km. Nous disposons ainsi des données journaliéres suivantes :
température de l'air (minimum et maximum), pluviométrie, rayonnement global incident
et ETP (Penman).

Le climat de la région est sous tendance océanique. Il se caractérise par un hiver
doux et un été assez chaud. La pluviométrie annuelle est relativement élevée (950 mm).

Les conditions climatiques de l'expérimentation au champ peuvent étre
analysées a partir de I'Annexe 1. Sur I'ensemble de I'année, les données climatiques sont
proche de la normale. Toutefois sur la période du suivi de I'essai (entre le ler mai et la
fin du mois d'octobre), les sommes de degré jour sont légérement supérieures a la
normale locale (entre 1961 et 1990). Sur la période estivale 1996, la pluviométrie a été
plus €levée que la normale.

Les informations climatiques ont été complétées par des mesures horaires in
situ de la température de l'air, et du profil de température du sol (Annexe 1). Le
dispositif est également pourvu de deux pluviomeétres pour relever les apports d'eau sur
l'essai (pluie et irrigation).

CONDUITE DE L'ESSAI

L'itinéraire technique a été choisi pour éviter au maximum l'apparition d'un
facteur limitant autre que celui prévu par les différents traitements.

Le Tableau III-2 regroupe les principales informations sur le déroulement de
I'essai. La variété de mais est VOLGA (Pioneer France Mais, hybride simple, groupe
tardif). La densité des plantes mesurée a maturité est de 8.0 plantes m™. La distance
entre les rangs est de 0.80 m.

Les techniques de travail du sol sont celles généralement appliquées dans cette
région : broyage des résidus de culture aprés la récolte et incorporation en février,
labour en mars, épandage des engrais P (quantités correspondant aux différents
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Teneur N (en % MS)

Biomasse aérienne (t MSA . ha'l)

Figure III-2 Teneur en N (en % de MS) des traitements en fonction de la biomasse
aérienne accumulée (t MSA ha'). Courbe de dilution critique de 1'azote
(Plénet, 1995).
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Figure ITI-3 Evolution des apports d'eau (pluie + irrigation) et de I'ETM' cumulée
entre le semis et le stade floraison femelle (98 JAS).

T'ETM cumulée a été calculée a partir du coefficient cultural moyen (kem) pour le mais (Hill, 1991) et de 'ETP

ETM =k, *ETP

avec le coefficient cultural moyen calculé a partir d'une fonction polynomiale :
k,, =a,+a *r+a,*r’ +a, *r’

» r:est la fraction du temps écoulé depuis le semis (en jours) par rappott au temps entre le semis et la fermeture effective
du couvert.

» ap, a1, a2 et a3, sont des coefficients ajustés pour du mais (respectivement 0.2010, -0.7520%10-2, 2.476, -0.9615).
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traitements sous forme de superphosphate 45%) et K (96 kg K ha™ sous forme KCI
60%) début avril. Le sol est préparé pour le semis par vibroculteur. Les apports d'azote
sont fractionnés en deux parties. 50 kg ha™ sous forme NH4NO;3 33.5 % sont apportés
au moment de semis. Le reste de la dose (200 kg ha™ sous forme NH4;NOs 33.5 %) est
apporté au stade 8-10 feuilles (fin mai). Les quantités d'azote et de potassium apportées
(250 kg N ha' et 96 kg K ha™) sont des doses "optimales" vis-a-vis du rendement grain,
calculées par la méthode du bilan sur les observations des années précédentes. Nous
avons vérifié a posteriori que 1'azote n'a pas été limitant pour la culture. La Figure 1-2
montre I'évolution de la teneur en N des parties aériennes en fonction de la biomasse
séche aérienne. Les teneurs N des trois traitements se situent au dessus de la courbe de
dilution critique établie par Plénet (1995) pour du mais irrigué dans le Sud-Ouest de la
France. L'offre en N n'a donc pas été limitante pour les traitements.

Les traitements a base d'atrazine en pré-levée et de pyridate + atrazine au stade
6 a 7 feuilles ont permis une maitrise compléte du développement de populations
d'adventices.

L'irrigation a été conduite par l'agriculteur. L'essai est implanté dans une zone
ou l'arrosage est régulier.

La Figure III-3 représente l'évolution entre le semis et la floraison de
'évapotranspiration maximale cumulée (ETM) et le cumul des apports d'eau réalisés
pendant cette méme période. Durant la période d'installation du couvert, les apports
d'eau ont pratiquement toujours été supérieurs a I'ETM. Les périodes ou les apports
cumulés ont été inférieurs a 'ETM cumulée sont tres rares et les écarts faibles. Ces
observations suggerent que la culture n'a pas été soumise a un déficit hydrique
important et prolongé.

Afin de vérifier I'absence de déficit hydrique sur des plus courtes durées, nous
avons réalisé un suivi hebdomadaire du profil hydrique du sol par des mesures a la
sonde neutronique (Nardeux Humisol Solo 25, St Avertin, France). Six tubes en
Aluminium de 2 m ont été implantés sur le dispositif : sur le rang, dans l'inter rang non
tassé (0.30 m du rang) et dans l'inter rang tassé (0.40 m du rang). Les mesures ont été
réalisées tous les 0.10 m jusqu'a 1.20 m.

Les variations de 'humidité volumique du sol (%) en fonction de la profondeur
sont présentées sur la Figure III-4. Les variations d'humidit¢ volumique les plus
importantes se situent dans la couche labourée. Elles sont dues au prélévement d'eau par
les racines et I'évaporation du sol. Au niveau du fond de labour les teneurs en eau
restent €élevées alors que juste en dessous, les humidités sont plus faibles. Ce profil
d'humidité est expliqué par la présence d'une couche de sol trés dense juste au dessous
de la semelle de labour (0.28 m environ). En profondeur (au-dela de 0.90 m) les
variations de teneur en eau sont faibles. Quelle que soit la date de mesure, les teneurs en
eau du sol ont toujours été supérieures a I'humidité volumique au point de flétrissement
(Hv pF4.2), estimée a partir de la formule de COMBEAU-QUANTIN pour les sables.

Les données climatiques et le suivi des teneurs en eau du sol, permettent donc
d'avancer que la culture n'a pas été soumise a un déficit hydrique important pendant la
phase d'installation du couvert qui correspond a la période du suivi de 1'essai.
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Evolution du profil d'humidité volumique du sol
entre 35 et 110 jours apreés semis

Hv %
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Figure I1I-4 Evolution du profil d'humidité volumique du sol entre 35 et 110 jours
apres le semis. L'humidité volumique au point de flétrissement (HvpF4.2) a
été estimée a partir de la formule de COMBEAU-QUANTIN pour les
sables : HvpF4.2 = Dapp * [0.26 (A+L)+1.15(M.O.)-1.7], avec : A la teneur du
sol en argile (%), L la teneur du sol en limons fins (1-20p) (%), et M.O. la
teneur du sol en matiere organique (%).
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ECHANTILLONNAGE, MESURES SUR LES PLANTES ET OUTILS D'ANALYSE DE LA
CROISSANCE

Stades phénologiques et surface foliaire

Les mesures sur les plantes ont été réalisées du stade levée au stade floraison a
un rythme hebdomadaire. Sur la période levée floraison, le stade phénologique est basé
sur le nombre de feuilles visibles. Une feuille est notée comme visible lorsque
I'extrémité apicale du limbe pointe hors du cornet (Girardin et al., 1986). 10 plantes
consécutives sur le rang central de chaque bloc ont été identifiées pour le suivi du
rythme d'émission des feuilles visibles. La numérotation des étages foliaires commence
par les feuilles de la base de la plante vers le haut. Le nombre de feuilles étalées
(ligulées) et le nombre de feuilles séches (présentant au moins 50 % de surface non
verte) ont été également notés. Sur 5 plantes parmi les 10 sélectionnées, la longueur
visible (Lv) et la largeur maximale (Wm) des feuilles ont ét¢ mesurées.

La surface foliaire (A;) a été calculée a partir de la formule proposée par
Bonhomme et al., 1982 :

— % %
A =k* Ly *Wm Eq. TIL1-1

Le coefficient k = 0.75 a été utilisé pour les feuilles étalées (McKeen, 1964,
Bonhomme et al., 1982, Ruget et al., 1996). La surface des feuilles étalées est calculée
en supposant que la forme de la feuille est assimilable a la juxtaposition d'un rectangle
(de dimensions Lv/2*Wm) et d'un triangle isocéle (de hauteur Lv/2 et de base Wm),
d'ou la valeur 0.75 de k.

Pour les feuilles non ligulées, nous supposons que la feuille a la forme d'un
triangle isocele (de surface Lv*Wm*0.5), d'ou la valeur du coefficient k = 0.50
(Dorvillez et al., 1990).

La surface foliaire totale par plante est la somme des surfaces individuelles des
feuilles. La surface des feuilles notées seéches n'est pas intégrée dans le calcul. L'indice
foliaire (IF m? m™) est obtenu en multipliant la surface foliaire totale par plante, par le
nombre de plantes par m? (8.04 plantes m™ dans notre essai).

Cinétiques d'accumulation de biomasse séche et de phosphore.

Toutes les semaines sur les deux rangs centraux de chaque bloc (pour éviter les
effets de bordure), 10 plantes consécutives ont été prélevées. Le systéme racinaire a €té
dégagé a la béche et prélevé jusqu'au stade 14 feuilles. Au dela, le systéme racinaire est
trop volumineux et difficilement accessible pour étre prélevé entierement par cette
méthode. Ces plantes ont été ramenées au laboratoire pour dissection et analyse.

Les parties aériennes ont été disséquées en trois compartiments :
» Compartiment Limbes : feuilles étalées et feuilles dans le cornet;

» Compartiment Gaines foliaires;

» Compartiment Tige : individualisé uniquement a partir du stade 8-10 feuilles.



44

La base de la tige portant le systéme racinaire a été conservée pour des
observations racinaires décrites ci-dessous.

Apres dissection, chaque compartiment aérien et le systéme racinaire entier ont
été séchés a 1'étuve pendant 48h a 103°C et pesés pour déterminer la biomasse seche.
Les échantillons ont été broy¢s et calcinés a 550°C. Les cendres ont été reprises a 'acide
nitrique a 10%. Le phosphore a été dosé par colorimétrie (Van Veldhoven et Mannaerts,
1987). L'azote total a été dosé par le Laboratoire d'Etudes et de Recherches
M¢éthodologiques en Analyses Végétales et Environnementales de Bordeaux par la
méthode Dumas.

Modéle d'analyse de la croissance

La production de la biomasse par le couvert végétal a ét¢ analysée au moyen
d'un modéle de croissance bas¢ sur l'interception du rayonnement solaire (Monteith,
1977; Varlet-Grancher, 1982; Gosse et al., 1986, Russel et al., 1989). Cette analyse
permet d'identifier et de hiérarchiser les processus de production de biomasse qui sont
affectés par la déficience en P.

La production photosynthétique de la culture (MS;oduite €n g de matiere seche
par m” et par jour) est calculée par :

MS . =PAR,*E, Eq. I11.1-2

produite

PARa : le rayonnement solaire utile a la photosynthése absorbé, calculé a partir
du rayonnement solaire journalier Rg (MJ. / m?) fourni par la station météo et I'indice
foliaire IF (m? de feuilles vertes / m? de sol) mesuré :

PAR, =0.48*Rg*0.95*(1—e-*7")) Eq. IIL1-3

0.48 correspond a la part du Rg utile a la photosynthése (PAR). Seule une partie
du spectre du rayonnement solaire est utilisable pour la photosynthése (400-700nm)

0.95 correspond a la valeur maximale de 'absorption du PAR.

0.7 est le coefficient d'extinction. Ce coefficient dépend principalement des
propriétés optiques et géométriques du couvert. Pour le mais la valeur retenue est 0.7
(Bonhomme et al., 1982).

E} : est 'efficience de conversion de la culture, c'est-a-dire la production en g
de maticre séche par MJ de PAR,.

Morphogenése racinaire

Rythme d'émission et nombre de racines primaires

Sur les 10 plantes prélevées des observations sur la morphologie racinaire ont
¢été réalisées apres un lavage a l'eau des racines. Le rang du dernier phytomeére portant
des racines primaires a été identifié. Un dénombrement des racines primaires sur chaque
phytomeére a été effectué. Le nombre final de racines primaires sur un phytomeére P, est
supposé atteint lorsqu'au moins une racine primaire est émise sur le phytomeére
immédiatement supérieur P,y (Pellerin, 1993).
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Longueur des racines primaires

Les mesures de longueur des racines primaires en place sont difficiles a réaliser
au champ. Nous avons effectué ce type de mesure dans une parcelle seulement de
chacun des traitements extrémes : PO bloc II; et P3 bloc II. Une fosse perpendiculaire au
rang a été creusée. Les racines ont été dégagées délicatement au couteau a partir de la
paroi de la fosse jusqu'a la base du pied de mais dont était issue la racine. Le phytomere
porteur a alors été identifié. Pour chaque racine, avant d'étre prélevée, les distances
horizontale et verticale parcourues ont €té mesurées. Sur la racine prélevée, la longueur
totale, la longueur basale non ramifiée, la longueur de la zone apicale non ramifiée ont
¢té mesurées. Le diamétre basal et apical de chaque racine primaire ont €té notés. Le
diameétre apical a été mesuré entre 1 et 2 cm de l'extrémité apicale de la racine. Une
partie des racines ainsi prélevées et mesurées ont été séchées et pesées. Cette
information a permis d'estimer la masse seche de racine par unit¢ de longueur de
primaire pour chaque phytomere. Ce résultat a été utilisé pour estimer la biomasse
racinaire a partir des mesures morphologiques.
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Figure III-5 Quantité de P accumulée par les plantes des trois traitements (kg/ha)
au cours du temps a) dans toute la plante, b) dans les parties aériennes, c)
dans les racines.
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Figure I1I-8 Relation entre le quantité de P prélevée par unité de surface de sol (kg
P ha™) en fonction de la biomasse racinaire (t matiére séche racinaire ha™).
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I11.1.2RESULTATS

Le développement du mais est trés dépendant de la température (Bloc et Gouet,
1977). Pour analyser des résultats, nous utilisons une échelle chronologique basée sur
les sommes de degré jour air avec un seuil a 6°C depuis le semis (Stb6).

1.1.2.1 Quantité de P prélevée et statut phosphaté des
plantes

Les quantités totales de P prélevées par les plantes sont représentées sur la
Figure III-5. Les quantités de P prélevées par les traitements P1.5 et P3 sont proches
alors que les teneurs en P du sol sont trés différentes (rappel : P Olsen 44.5 mg P kg’
sur P1.5 et 65.9 mg P kg™ sur P3). Le prélévement de P est par contre plus faible dans le
traitement PO. A 600 °C.j, la quantité de P accumulée est 2.5 fois supérieure dans le
P1.5 par rapport au PO. Cette réduction d'accumulation de P dans les plantes du PO est le
résultat d'une réduction de I'accumulation de P dans les parties aériennes et racinaires.

Les teneurs en P des plantes diminuent au cours du temps (Figure I1I-6). Cette
diminution de teneur en P s'explique en partie par la mise en place au cours du
développement des plantes de structures aériennes a plus faible teneur en P. Ces
résultats s'apparentent a une dilution du P dans la plante (Figure III-7). Pour le
traitement P3, la teneur diminue d'abord fortement de 9 g P kg MSA 4 5 g P kg MSA
entre 0 et 1 t MSA ha™ produite, puis plus progressivement pour atteindre 2 g P kg™
MSA au stade ensilage (25 t MSA ha™). La cinétique de dilution du P dans la plante est
légerement différente pour le traitement PO. La teneur P pour ce traitement diminue
fortement au début du développement pour atteindre un minimum de 2 g P kg™' (entre 0
et 0.2 t MSA ha™), puis remonte 1égérement & 4 g kg™' MSA. Par la suite, la diminution
de la teneur en P dans le PO est parallele a celle du P3. A biomasse aérienne produite
égale, les teneurs en P des traitements se classent toujours dans le méme ordre P3, P1.5
et PO (des teneurs les plus €levées vers les plus basses).

Les teneurs en P des parties aériennes sont supérieures a celles des racines. Les
traitements ont a la fois affecté les teneurs en P des parties aériennes et des racines
(Figure III-6).

Bien que la biomasse racinaire ne soit pas la meilleure variable pour
caractériser la capacité de prélevement de P d'une culture, nous avons représenté dans la
Figure I1I-8 la quantité de P prélevée en fonction de la biomasse racinaire produite. On
observe, pour chacun des traitements, une proportionnalit¢ entre la quantit¢ de P
prélevée et la biomasse racinaire produite. Au vu de ce graphique, on peut interpréter le
moindre prélévement de P dans le traitement PO comme la conséquence de 2
mécanismes : (i) une réduction du prélévement par unité de biomasse produite (pente de
la droite), liée vraisemblablement a la limitation de la fourniture en P du sol vers les
racines et (ii) une réduction de la biomasse racinaire produite, donc des capacités
d'interception du P du sol.

L'ensemble de ces résultats sur les teneurs en P des plantes montre que les
traitements imposés ont abouti a la création de plantes avec des statuts phosphatés
différenciés.
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Figure III-9 Indice foliaire en fonction du cumul de températures de 1'air depuis le
semis (base 6°C) pour les traitements P0; P1.5 et P3.
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traitements PO et P3, en fonction du cumul de températures de 1'air depuis
le semis.
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Figure III-11 Nombre de feuilles visibles en fonction du cumul de température de
I'air depuis le semis pour les traitements P0, P1.5 et P3. Les points sont la
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l1.1.2.2 Mise en place de la surface foliaire

L'évolution de 1'indice foliaire est représentée sur la Figure I11-9. Les cinétiques
d'installation du couvert sont trés proches pour les traitements P1.5 et P3, toutefois
l'indice foliaire du traitement P3 est toujours légeérement supérieur a celui du traitement
P1.5. Pour le traitement PO, I'indice foliaire est significativement réduit dés la premiére
date de mesure (178 °C.j). L'indice foliaire des plantes déficientes en P est toujours
inférieur 4 celui des traitements P1.5 et P3, et 1'écart augmente au cours du temps
jusqu'a 800 °C.j (Figure III-10). Au dela de 800 °C.j, 'écart a tendance a diminuer, mais
ne s'annule jamais pendant la période d'installation (avant 1000 °C.j). L'indice foliaire
maximal atteint par les plantes du PO est réduit d'une unité. Alors que 1'indice foliaire
des traitements P1.5 et P3 commence a diminuer, I'IF des plantes PO est a son
maximum. Le dessechement des feuilles du traitement PO est donc 1égérement retardé,
mais est plus rapide.

Dans ce qui suit nous avons analysé les composantes de l'indice foliaire : le
rythme d'émission des feuilles, la surface individuelle des feuilles, la vitesse de
sénescence des feuilles. La densité des plantes étant la méme pour tous les traitements,
elle ne peut pas étre a 1'origine d'écarts d'indice foliaire entre les traitements.

La Figure III-11 représente 1'évolution du nombre de feuilles visibles en
fonction du cumul des températures de 1'air depuis le semis. Les rythmes d'émission des
feuilles sont similaires pour les traitements P3 et P1.5. L'émission des feuilles est
fortement retardée pour le traitement PO durant les stades jeunes (avant le stade 13
feuilles). Des le stade 6 feuilles, une différence significative du nombre de feuilles
apparait entre le traitement déficient en P (P0) et le traitement P3. Cette différence
augmente avec le temps (Figure III-12), pour atteindre un écart maximum proche de
deux feuilles a 600 °C.j (Stade 13-14 feuilles sur P1.5). Au dela de 600 °C.j, cet écart se
réduit. La vitesse apparition de nouvelles feuilles devient méme Iégérement supérieure
pour PO. L'émission de la derni¢re feuille se produit en méme temps pour les trois
traitements. Le nombre final de feuilles n'est pas modifié par les traitements (19.1, 18.6
et 18.9 respectivement pour les traitements PO, P1.5 et P3).

La Figure III-13 représente la surface finale des feuilles (atteinte lorsque la
feuille est ligulée) en fonction du numéro de 1'étage foliaire. Le desséchement des
feuilles n'est pas pris en compte dans cette représentation. La surface des feuilles des
étages foliaires 2 a 12 est réduite. Cette réduction porte a la fois sur la longueur et la
largeur des feuilles (Figure 11I-14).
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Tableau III-3 Production de biomasse séche et répartition entre les parties
aériennes et racinaires pour les traitements PO et P1.5. Les valeurs sont les
moyennes des 4 blocs.

Root /Shoot

Biomasse séche g / m? .
ratio

Aérienne Racinaire Totale

Stbh6 PO P1.5 PO P1.5 PO P1.5 PO P1.5

178 0.62ns 0.64 0.36ns 0.32 0.97ns 0.97 0.57* 0.50
264 2.04ns 2.18 1.06ns 0.98 3.11ns 3.16 0.53ns 0.45
329 3.74%* 5.76 1.79ns 1.92 5.52% 7.68 0.48%* 0.34
417 10.77%** 27.19 3.41%* 5.83 14.18%** 33.01 0.32% 0.22
478 25.71%** 65.21 6.95%* 11.53 32.66%** 76.75 0.27%* 0.18
584 85.68%**  185.05 16.67*%* 35.35 102.35%*  220.40 0.19ns 0.20

test de Student, ns : Différence non significative au seuil 5%
* ko  différence significative par rapport au traitement P1.5 aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.
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Figure III-16 Production de matiére séche totale entre le semis et le stade 14
feuilles.
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I11.1.2.3 Production de biomasse aérienne et racinaire

La cinétique de production de biomasse a été réalisée a partir des plantes
prélevées. La méthode de prélevement du systéme racinaire entier étant assez grossiere
(prélevement a la béche), nous nous sommes assurés que l'erreur sur I'estimation de la
biomasse racinaire n'était pas trop importante. Les pesées du systéme racinaire prélevé
en "entier" ont été confrontées aux biomasses racinaires recalculées (Figure I1I-15) au
moyen des mesures morphologiques'. L'écart entre les biomasses racinaires recalculées
et pesées est faible au début, et augmente avec la taille du systéme racinaire. La
biomasse séche racinaire déterminée par pesée des racines prélevées a la béche est
toujours inférieure a la biomasse recalculée. Ce résultat est lié a la méthode de
prélévement du systéme racinaire. Le risque de perdre des racines par un prélévement a
la béche augmente avec la taille du systéme racinaire, mais pour les stades jeunes
l'erreur d'estimation est faible. Comme nous disposons d'un plus grand nombre de
prélevements du systéme racinaire "entier" (les trois traitements, les 4 blocs), nous
avons fait le choix d'analyser les effets de la carence en P sur la production de biomasse
a partir de ces prélévements. La biomasse racinaire sera par conséquent légérement
sous-estimée, mais l'erreur commise restera faible car 1'analyse de la production de
biomasse portera sur des stades jeunes.

Les niveaux de production de biomasse totale sont trés voisins pour les
traitements P1.5 et P3. La production de biomasse est fortement réduite dans le
traitement PO (Figure II1-16 et Tableau II1-3). L'écart entre les traitements PO et P1.5
devient significatif dés la 3™ date de prélévement (Stade 6-7 Feuilles sur P1.5) et
augmente au cours du temps. Au stade 13 feuilles, la biomasse totale des plantes du
traitement PO est réduite de 60 % par rapport au P1.5. La réduction de biomasse sur PO a
touché a la fois les parties aériennes et racinaires, mais la biomasse aérienne a été
touchée plus tot. A la troisieme date de prélévement la biomasse aérienne est
significativement plus faible dans le traitement PO alors que la biomasse racinaire ne
l'est pas encore. Par contre aux dates de prélevement ultérieures, les biomasses
aériennes et racinaires sont significativement réduites dans le PO.

Les figures I1I-17, 11I-18-a et III-18-b représentent 1'évolution du rapport entre
la biomasse séche racinaire et la biomasse séche totale en fonction de la date de
prélévement, de la biomasse totale et du stade des plantes, respectivement. Les
représentations adoptées dans les figures I1I-18-a et III-18-b permettent de tester dans
quelle mesure les traitements P ont affecté la répartition de la biomasse en comparant
les plantes @ méme biomasse totale ou a méme stade, et donc en s'affranchissant des
¢écarts de croissance et de stade entre traitements. Quel que soit le traitement, le rapport
biomasse racinaire / biomasse totale diminue au cours du temps. Quelle que soit la
représentation adoptée, ce rapport est plus élevé dans le traitement PO en début de cycle.
Les trois traitements se rejoignent vers 600 °C.j (stade 12-14 feuilles visibles). La
déficience en P a bien modifié le schéma de répartition de la biomasse produite entre les
parties aériennes et racinaires.

1 La biomasse racinaire a été recalculée a chaque date de prélévement en effectuant la somme des masses de racine sur
chaque phytomere. La masse seche de racine sur un phytomeére est calculée en multipliant le nombre de primaires par la
longueur moyenne d'une primaire et par la masse séche de racine par unité de longueur de primaire.
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Figure III-19 Biomasse totale produite par unité de surface en fonction de la
quantité de PARa calculée pour les traitements P0, P1.5 et P3 sur la période
levée - 14 feuilles (sur P1.5).
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Figure III-20 Biomasse aérienne produite par unité de surface en fonction de la
quantité de PARa calculée pour les traitements P0, P1.5 et P3 sur la période
levée - 14 feuilles (sur P1.5).
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1.1.2.4 Absorption du rayonnement et conversion en
biomasse

La relation entre la biomasse totale produite (aérienne + racinaire) et la PARa
cumulé depuis la levée est représentée sur la Figure I11-19. D'aprés I'Eq. II1.1-2 la pente
de la relation entre la biomasse totale et le PARa cumulé est I'efficience de conversion
de PARa en biomasse (Figure I1I-19). Les nuages de points des trois traitements se
recouvrent largement, mais les domaines de PARa explorés sont différents. A méme
date de prélévement les plantes du traitement PO ont en effet intercepté moins de
rayonnement que les témoins du fait de la réduction de leur indice foliaire.

Les efficiences de conversion des traitements PO, P1.5 et P3 sur la période levée
- stade 14 feuilles (traitement P1.5) sont respectivement 2.15, 2.51 et 2.43 g maticre
séche par MJ. La valeur de Eb du traitement PO est inférieure a celle des traitements
P1.5 et P3, mais la différence n'est pas statistiquement significative (Anova :
Pr(F)=0.225). La valeur de Eb tous les traitements confondus est de 2.43 g MJ™". Cette
valeur est comparable aux valeurs citées dans la littérature pour les mémes périodes du
cycle de développement (2.36 g MJ™' Plénet, 1995).

Plus classiquement dans la littérature, on calcule l'efficience de conversion du
rayonnement utile a la photosynthése en biomasse séche aérienne. On parle alors de
RUE (Radiation Use Efficiency g matic¢re seche aérienne par MJ). Ce coefficient est
plus facilement accessible, mais n'intégre pas la biomasse racinaire.

La Figure III-20 représente la biomasse aérienne produite en fonction du PAR,.
La pente de cette relation est le RUE. Les traitements ne se différencient pas sur cette
relation. La valeur moyenne des trois traitements de 2.04 g MJI™' pour la période levée -
stade 14 Feuilles est proche des valeurs citées dans la littérature pour du mais sur la
période levée - floraison (Bonhomme et al., 1982; Gosse et al., 1986; Tollenaar et
Bruulsema 1988; Giauffret et al., 1991; Plénet, 1995).

En conclusion, les traitements P ont peu modifié les coefficients de conversion
du PAR absorbé en biomasse. La moindre production de matiére séche dans traitement
PO est en grande partie expliquée par la réduction du cumul de PAR, due a l'effet de la
déficience en P sur la croissance foliaire.

l1.1.2.5 Morphologie du systéme racinaire

CINETIQUE D'EMISSION DES RACINES PRIMAIRES

La Figure I1I-21 montre que le nombre cumulé de racines primaires émises est
fortement réduit pour les plantes déficientes en P des la 4iéme date de prélévement.
L'écart entre le nombre de racines émises sur PO et P1.5 augmente au cours du temps.
L'émission de nouvelles racines s'arréte a la méme période pour les trois traitements. La
déficience en P a provoqué une réduction du nombre total final de racines primaires
émises. Le nombre de racines primaires émises a une date donnée est déterminé par le
nombre de phytomeéres portant des racines €mises et le nombre de racines par
phytomere. Nous allons analyser ces deux composantes du nombre de racines émises au
cours du temps.
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Figure III-21 Nombre total moyen de racines primaires émises au cours du temps.
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Figure III-22 a) Rang moyen du dernier phytomére portant des racines primaires
par traitement au cours du temps exprimé en cumul de température (°C.j
base 6). b) Ecart entre le rang moyen du dernier phytomére portant des
racines primaires de P1.5 et le rang moyen du dernier phytomére de PO et
P3, au cours du temps.
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Figure III-23 Rang du dernier phytomére portant des racines primaires en fonction
du nombre de feuilles visibles.

Tableau III-4 Nombre final moyen de racines primaires par phytomeére.

Traitements
Numéro du
phytomére  p P15 P3
0+1 3.8a 4.0a 4.0a

2 4.1a 40a 42a
3 34a 3.4 ab 3.70
4 2.7a 3.4b 33b
5 25a 3.7b 39¢
6 50a 8.8b 9.5b
7 83a 11.8b 13.9¢
8 13.5a 15.5a

a, b, ¢ : Phytomére par phytomére, les moyennes indicées par la
méme lettre ne sont pas significativement différents au seuil de
5%.



62

60
*0) ® ¢
'é‘ o1
550+ a2 £
= o3 [m]
o
= 5
"4 les X
J:' + 6 ."
o
= o7 e A
o *

£30+ |as
o Lo
=
s o
(®]
820 ¢ L 9
g
£ X

10 +
ey +

ke
0 1 1 1 | |

0 10 20 30 40 50 60
Lg moy. rac. prim. du trait. P3 (cm)

Figure III-24 Comparaison des longueurs moyennes des racines primaires
mesurées sur le traitement P3 (en abscisse) et le traitement PO (en
ordonnée) sur les différents phytoméres. La ligne en trait plein est la
bissectrice.
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Figure III-25 Localisation des apex des racines primaires prélevées a partir de
fosses. Toutes les dates de prélevement sont ici confondues (0 a 700 °C.j).
L'abscisse représente la distance horizontale parcourue (cm) depuis le pied
de mais. Par convention nous avons affecté une valeur positive pour les
racines se situant dans les "rangs" et les "inter rangs non tassés'', et une
valeur négative aux racines se situant dans les '"inter rangs tassés''.
L'ordonnée représente la profondeur (cm) atteinte par la racine. Les
numéros de la légende correspondent aux numéros des phytomeéres dont
sont issues les racines.
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RYTHME D'EMISSION DES RACINES PRIMAIRES SUR LES PHYTOMERES
SUCCESSIFS

La Figure III-22-a représente le rang moyen du dernier phytomeére portant des
racines primaires émises pour les trois traitements et a chaque date de prélevement. Les
traitements P1.5 et P3 ne sont pas différents. Sur le traitement PO, le rang du dernier
phytomere portant des racines est significativement inférieur pour quelques dates de
prélévement (entre 330 et 585 °C.j, Figure I11-22-b). Ce résultat suggere l'existence d'un
léger retard dans l'émission des racines primaires pour les plantes déficientes en P
pendant une certaine durée. Ce retard disparait par la suite. Le rythme d'émission des
racines primaires est fortement corrélé au rythme d'émission des feuilles du mais
jusqu'au phytomere 8 (Picard et al., 1985, Pellerin, 1993). La Figure I1I-23 représente la
relation entre le rang du dernier phytomere portant des racines émises et le nombre de
feuilles visibles. Les points moyens des traitements P3 et P1.5 se confondent. La pente
de la régression linéaire pour le traitement PO est légerement plus élevée. L'émission des
racines primaires du PO est donc légerement en avance sur 1'émission des feuilles.
Toutefois, le synchronisme entre le rythme d'émission des racines primaires et des
feuilles n'est pas fortement perturbé par la déficience en P.

NOMBRES FINAL DE RACINES PRIMAIRES PAR PHYTOMERE

Le Tableau III-4 contient les valeurs moyennes du nombre final de racines
primaires pour chaque phytomeére déterminé au stade ensilage (1850 °C.j base 6). Le
nombre final de racines primaires des plantes carencées a €té significativement réduit
sur les phytoméres 4 & 7 (Tableau IlI-4 et Figure III-21). Cette réduction a été trés
importante sur certains phytomeres comme le numéro 6 (5 racines émises sur le PO et
8.75 sur P1.5). En revanche le surplus de fertilisation P sur P3 par rapport a P1.5, ne
s'est pas traduit par une augmentation du nombre de racines €émises par phytomere.

ALLONGEMENT ET TRAJECTOIRE DES RACINES PRIMAIRES, DIAMETRE BASAL ET
APICAL

Dans la Figure III-24 nous avons comparé la longueur moyenne des racines
primaires des traitements PO et P3 par phytomere et par date de prélévement. Les points
sont répartis de part et d'autre de la bissectrice. L'allongement des racines primaires n'a
donc pas été réduit dans le traitement PO. Les racines des phytomeres 4 a 6 ayant été
émises un peu plus tard dans ce traitement (Figure II1-22), cette observation pourrait
méme suggérer que leur vitesse d'allongement a ¢été Iégérement supérieure dans le
traitement P0O. Ce résultat doit cependant étre manipulé avec prudence car les
observations faites au champ avec un pas de temps hebdomadaire ne permettent pas une
analyse précise des vitesses d'allongement.

La Figure III-25 montre pour chaque phytomeére et toutes les dates de
prélévement la position des apex des racines primaires dans le profil', a savoir la
profondeur atteinte et la distance horizontale parcourue depuis la base du pied.

!'la profondeur atteinte et la distance horizontale parcourue depuis la base du pied
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Figure I1I-26 a) Diamétre basal et b) diameétre apical moyens des racines primaires
en fonction du rang du phytomeére. Le symbole (*) indique les différences
significatives au seuil de 5 % entre les traitements P0 et P3.
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Trés peu de racines ont colonisé le profil au dela de 40 cm. Cette observation est a
rapprocher du profil de densité apparente qui montre une augmentation de la densité
sous le fond de labours (Figure III-1). Il est probable que cet horizon dense a limité la
progression des apex en profondeur. Cela expliquerait aussi que les longueurs finales
atteintes par les racines primaires (60 a 70 cm au maximum) soient plus faibles que
celles observées par d'autres auteurs (Pellerin et Pages, 1994). Conformément a des
résultats déja publiés, la distance horizontale parcourue par les racines est d'autant plus
faible que le phytomere porteur est de rang ¢levé (Kaeriyma et Yamazaki, 1983; Jordan,
1986; Tardieu et Pellerin, 1990, Nakamoto et Matsuzaki, 1992). Les traitements P ne
semblent pas avoir affecté ces trajectoires.

Enfin, la Figure III-26 montre la valeur moyenne par traitement et par
phytomeére du diameétre basal et apical des racines primaires. Sur les phytomeres 3 a 8 le
diamétre basal des racines primaires a ¢été significativement plus faible dans le
traitement PO. L'écart entre les traitements s'est accru avec le rang du phytomeére, sauf
sur le phytomére 8. Le diametre apical moyen a été significativement plus faible dans le
traitement PO sur les phytoméres 7 et 8. A noter également que le diamétre apical est
proche du diamétre basal sur les premiers phytomeres. Il est par contre inférieur au
diametre basal sur les phytomeres supérieurs surtout dans le traitement PO.

LONGUEUR DES ZONES BASALES ET APICALES NON RAMIFIEES

Compte tenu de 1'émission acropéte des racines latérales la longueur de la zone
basale non ramifiée est stable au cours du temps (résultats non présentés). La Figure
[II-27 montre la longueur de la zone basale non ramifiée des racines primaires de
chaque phytomere en regroupant l'ensemble des dates de mesure. Il n'apparait pas
d'effet des traitements P sur cette variable. Contrairement a la zone basale non ramifiée,
la zone apicale non ramifiée n'a pas une longueur stable au cours du temps car elle
dépend de la vitesse de progression relative de I'apex de la racine primaire et du front de
ramification. Pour I'ensemble des phytomeéres des deux traitements P, la longueur de la
zone apicale non ramifiée a diminué au cours du temps (Figure I11-28). Compte tenu de
la relation existante entre la vitesse d'allongement de des racines et la longueur de cette
zone (cf. partie II.1) cela montre qu'il y a eu une réduction de la vitesse d'allongement
des racines avec la profondeur. Ce résultat corrobore 1'observation précédente suggérant
un ralentissement des racines du a la présence d'un horizon peu poreux.
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Figure IT1-28 Evolution de la longueur moyenne de la zone apicale non ramifiée des
primaires (LZANR en cm) au cours du temps pour les différents
phytomeres. Les chiffres de la 1égende font référence au rang du phytomeére.
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111.1.3 CONCLUSIONS

La réduction de 1'offre en P sur le traitement PO a eu des effets importants sur la
production de biomasse par les plantes de mais et le prélevement de P. La déficience en
P a eu des effets trés précoces sur la mise en place de la surface foliaire. En effet,
I'émission des feuilles a été retardée et les dimensions finales des feuilles réduites
provoquant une réduction de l'interception du rayonnement photosynthétiquement actif.
Par contre, le coefficient de conversion du PAR absorbé en biomasse a été¢ peu modifié
par le traitement PO. La moindre production de matiére séche dans le traitement P0
s'explique donc essentiellement par la réduction de cumul de PAR absorbé.

Outre la production de biomasse totale, la déficience en P a affecté le schéma
de répartition de la matiere séche produite entre les parties aériennes et racinaires. La
réduction de biomasse a touché a la fois les parties aériennes et racinaires, mais les
parties aériennes ont été affectées plus tot et plus séveérement conduisant a une
augmentation du rapport biomasse racinaire sur biomasse aérienne.

La déficience en P a affecté la morphogenese racinaire. Tres tot le nombre total
de racines primaires sur les plantes du traitement PO a été réduit. Cette réduction a été
causée par un retard du rythme d'émission des racines et la réduction du nombre de
racines primaires émises par phytomére a partir du phytomere 4. L'apparition de la
réduction du nombre de racines primaires émises coincide avec l'apparition des écarts
de biomasse racinaire. Le nombre de racines primaires émises serait un caractere de la
morphogenése racinaire touché trés tot par la diminution de la biomasse allouée aux
racines. L'allongement des racines primaires n'a pas été affecté par la déficience en P. A
noter un petit effet sur le diamétre basal des racines primaires (a partir du phytomeére 3)
dans le traitement PO.

La diminution du niveau de fertilité¢ P dans le traitement PO explique en partie le
moindre prélevement de P sur PO. Les relations entre les quantités de P prélevées par les
plantes et la biomasse racinaire (Figure I1I-8) montrent que le moindre prélévement de P
par les plantes du traitement PO est également en partie du a la moindre croissance
racinaire, ce qui confirme l'importance des effets "en retour" de 1'état nutritionnel P des
plantes sur la croissance racinaire et les capacités de prélévement.
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Figure II1-29 Bac de germination

Figure III-30 Plantule de mais apres 5 jours de germination
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1.2 ETUDE EN HYDROPONIE DE L'EFFET D'UN SEVRAGE EN PHOSPHORE
SUR LA MORPHOLOGIE RACINAIRE DU MAIS

111.2.1 DISPOSITIF EXPERIMENTAL ET VARIABLES MESUREES

CULTURE DES PLANTES EN HYDROPONIE ET APPLICATION DES TRAITEMENTS

Mise en culture des plantes

L'expérience de sevrage en P du mais a été¢ conduite en hydroponie sous serre
sur le domaine expérimental de 'INRA de Bordeaux (Gironde, France) entre le 16
juillet et le 7 aoGt 1997. La culture en hydroponie a été choisie pour deux raisons
essentielles : 'accés direct au systéme racinaire dans son ensemble et le contrdle de
l'alimentation en P des plantes.

Un lot de graines de mais (Zea mays L. cv Volga) de masse homogene a été
préalablement rincé a I'eau déminéralisée avant d'étre mis a germer. Les graines ont été
disposées a plat (embryon vers le bas) entre deux couches de papier filtre reposant sur
un lit de coton hydrophile imbibé d'eau distillée (Figure II1-29). L'ensemble a été
recouvert d'un film plastique alimentaire étirable percé de quelques trous. Ce film
plastique contribue & maintenir une hygrométrie élevée. La germination a été réalisée a
I'¢tuve a 28 °C et a l'obscurité. L'hygrométrie ¢élevée €tait maintenue par des apports
quotidiens d'eau. Dés que les graines avaient germé, le papier filtre supérieur a été
retiré. Apreés 5 jours, les plantules étaient composées du mésocotyle surmonté du
coléoptile, de la graine, de la radicule (PO) et de deux ou trois séminales P1 (Figure
IT1-30). Les jeunes plantules ont été sélectionnées avant d'étre transférées en hydroponie
afin de disposer d'un lot de plantes le plus homogene possible. Les critéres de sélection
¢taient les suivants : la premicre feuille devait étre visible, le systéme racinaire devait
comporter au moins la radicule et les racines séminales du premier phytomére et ne
présenter aucun signe de nécrose ou de rupture.

Les jeunes plantules de mais ont ét¢ transférées dans des pots en plastiques de
28 L (36 cm de hauteur et 31 cm de diametre) remplis de solution nutritive. Les pots
contenaient une seule plante et étaient disposés en serre suivant le schéma représenté sur
la Figure III-31. Les plantules étaient maintenues au dessus de la solution nutritive par
un systéme de fixation qui flottait sur la solution (Figure I1I-32). Les plantules ont été
enveloppées par une étroite bande de mousse en polyester a la base du coléoptile et
introduites dans une plaque de polystyréne percée d'un trou de 3 cm de diametre. Ce
systtme de fixation par flottaison assure un contact permanent des racines avec la
solution nutritive.
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Figure III-32 Systéme de fixation des plantules



72

Tableau III-5 Composition de la solution nutritive utilisée lors de 1'expérimentation
de sevrage en P

Solution de Traitements
référence
Le Blevenec Témoin Sevrage P
(1986) 10 pmol P.I" 0 pmol P.I"
KNO; 2 2 2
Ca(NO3), 2.1 2.1 2.1
(NH4),S0;  0.55 0.55 0.55
H,KPO,4 0.55 }110() umol 0.005 } 10 umol 0 } 0 umol
HK,PO, 0.55 P/ 0.005 P/l 0 P/l
MeS0s, 1.1 1.1 1.1
7 H,0
NaCl 0.17 0.17 0.17
KCI 1.635 1.65
Oligo-¢éléments
pmol I
Mn' 3.64
Zn’ 1.53
Cu’ 0.188
B’ 9.26
Mo’ 0.26
Fe° 44.6

1 Solution acide EDTA de Mn 226 g Mn / 1

2 Solution acide EDTA de Zn4285¢gZn /1
3 Solution acide EDTA de Cu228.5¢gCu /1
4+ HBO3

5 (NH4)sMo:Ons, 4 H,O

¢ EDDHA Fe a 6 % de Fer
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La composition de la solution nutritive doit permettre d'assurer une alimentation
en macro ¢léments autres que le phosphore, et en oligo-¢léments non limitante pour le
développement et la croissance des plantes. Nous avons utilisé¢ la solution nutritive
proposée par Le Blevenec (1986) pour la culture du mais en hydroponie qui est une
solution de Arnon et Hoagland (1940)' diluée. La composition de la solution nutritive
en macro €léments autres que le P et en oligo ¢léments était celle proposée par Le
Blevenec (1986) excepté pour le phosphore (Tableau III-5). La concentration en P de la
solution nutritive a été initialement fixée & 10 umol P L' pour l'ensemble des plantes
(96 plantes). Cette concentration en P, correspond a une concentration non limitante
pour le développement du mais en hydroponie (Jungk et al., 1990). Le fait de diminuer
les apports de P (sous la forme KH,PO4 et K;HPO,) par rapport a une solution nutritive
de référence conduit a diminuer €galement les apports de potassium. Du KCI a été
ajouté de facon a atteindre la concentration en K préconisée.

La concentration en P de la solution nutritive était mesurée quotidiennement par
colorimétrie (Van Veldhoven et Mannaerts, 1987) afin de calculer le renouvellement de
la solution nutritive nécessaire au maintien d'une concentration en P proche de 10 pmol
P L. Ce calcul est décrit en Annexe 2.

Le pH de la solution était maintenu entre 5.5 et 6.5.

Application du traitement : sevrage en P

Lorsque les plantules de mais ont atteint le stade 5 feuilles visibles (11 jours
aprés la germination), la moiti¢ des plantes (48) ont été sevrées en phosphore. Les
plantes ont été retirées de la solution nutritive contenant du P. Leur systéme racinaire a
¢été rincé pendant 5 minutes dans de 1'eau distillée afin d'6ter au maximum le P qui aurait
pu rester a la surface des racines. A l'issu de ce ringage, les plantes ont été transférées
sur des pots de culture contenant de la solution nutritive dépourvue de P. Les 48 autres
plantes ont été maintenues sur la solution nutritive compléte 4 10 pmol P L™ Dans la
suite du texte les traitements sevrés en P et témoins seront notés (—P) et (+P),
respectivement. Comme précédemment la solution nutritive du traitement témoin (+P)
était renouvelée régulierement pour maintenir une concentration proche de 10 umol P L
' Le méme taux de renouvellement de la solution nutritive dépourvue de P était
systématiquement appliqué au traitement sevré (-P).

Conditions environnementales de la culture

La serre dans laquelle a été réalisée 1'expérience est équipée d'un systéme de
pilotage automatique qui permet de réguler la température par un systeme d'aération
(ouverture des faiticres) et I'humidité relative de I'air par un systéme de brumisation. Ce
systtme de pilotage n'assure pas un contrdle trés précis de la température et de
I'hygrométrie, mais il permet de limiter l'apparition de conditions extrémes défavorables
pour la culture. Le seuil de température de l'air pour l'ouverture des faitieres a été fixé a
30 °C., la consigne dhygrométrie a 65 %. Nous avons enregistré les variables
environnementales (température, rayonnement et hygrométrie) au moyen de capteurs
répartis dans la serre au voisinage des plantes.

! Composition citée par Hewitt, 1966
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Tableau III-6 Paramétres climatiques enregistrés dans la serre sur la période du
16/07/97 au 07/08/97 (Expérimentation en setre en 1997).

Période Jour Nuit
(6h00-21h00) (21h00-6h00)
T¢ air (°C)
Moyenne 28.0 24.8
Min et Max T° Journaliere 23.4-30.5
Nb Jour avec T° moy Journaliere > 30 °C 1
T° Solution nutritive (°C)
Moyenne 26.9 28.7
Min et Max T° Journaliere 242 -31.2
Nb Jour avec T° moy journaliere > 30 °C 2
Hr air (%)
Moyenne 66 78.3
Min et Max Hr Journaliere 60.8 —83.9
Nb Jour Hr < 40 % 0
25
L~ 20
&
E: 15 -
'TF::
5 10
S
5 d
A< 5
S+t
16/7/97  20/7/97  24/7/97 28/797  1/8/97  5/8/97

Temps (date)

Figure ITI-33 Rayonnement photosynthétiquement actif incident (PARi) journalier
au cours de l'expérience de sevrage en P mesuré dans la serre au dessus des

pots de culture.
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Le PAR incident a été mesuré par des cellules au silicium amorphe placées au
dessus des plantes a 1.10 m du sol. Les quantités de PAR absorbées par les plantes ont
¢été calculées en multipliant la surface foliaire par plante par le PAR incident journalier.
Les températures de I'air ambiant de la serre (2 1.80 m du sol) et de la solution nutritive
ont été¢ mesurées par des thermocouples cuivre—constantan. L'humidité relative de l'air a
¢té mesurée par une sonde d'humidité relative (HMP35AC, Campbell Scientific, UK).
L'ensemble de ces capteurs était reli¢ a une centrale d'acquisition de données (21X,
Campbell Scientific, UK). Une mesure était effectuée toutes les 15 minutes, mais
seulement une moyenne horaire de ces mesures était enregistrée.

Les caractéristiques climatiques enregistrées au cours de I'expérience sont
synthétisées dans le Tableau I1I-6. Le PAR incident journalier a été de 13.8 MJ.m™ en
moyenne sur la période de l'expérience. Le PARIi a été réduit seulement pendant trois
journées nuageuses (les 22 et 25 juillet et le 5 aott 1997, Figure I11-33).

La température journaliére moyenne de l'air a été¢ de 26.9 °C, mais pouvait tre
ponctuellement supérieure a 35 °C. La température moyenne de la solution nutritive a
¢été de 27.6 °C. En se référent aux données bibliographiques sur mais (Blacklow 1972,
Barber et Kovar, 1991; Pahlavanian et Silk, 1988), la température de la solution
nutritive aurait été limitante par exces pour la croissance racinaire seulement pendant 2
journées tres ensoleillées (Température moyenne de la solution nutritive supérieure 30
°C les 29 et 30 juillet 1997).

Le systtme de controle de l'hygrométrie de la serre a été renforcé pour
I'expérience du sevrage en P par un systéme d'aspersion au sol en prévision des journées
chaudes du début de I'été. Malgré les températures de l'air élevées, 1'humidité relative
(Hr) de l'air a été maintenue a 70 % en moyenne. Les valeurs enregistrées de Hr n'ont
jamais été inférieures a 40 %.

MESURES SUR LES PLANTES

L'objectif de 1'expérimentation de sevrage en P était de décrire et d'analyser la
chronologie d'apparition des effets de la carence en P sur le développement et la
croissance de la plante au niveau aérien et racinaire. A cet effet, nous avons réalisé deux
types de mesures sur les plantes : d'une part des mesures en continu, afin de suivre les
cinétiques de mise en place de la surface foliaire et la construction du systéme racinaire
sous contrainte en P, d'autre part des prélévements pour mesurer des variables qui
nécessitaient de détruire les plantes (accumulation de biomasse séche, teneur en P).

Suivi non destructif des stades foliaires, de I'émission et de I'allongement
des racines primaires

Sur chaque traitement, 8 plantes ont été choisies aléatoirement et identifiées
pour un suivi quotidien non destructif du développement aérien et racinaire. Les
mesures effectuées ont été (i) le stade foliaire (nombre de feuilles visibles, nombre de
feuilles ligulées et nombre de feuilles seches); (i) I'émission des racines primaires
(nombre de racines émises par phytomeére); et (iii) 1'allongement des racines primaires
(mesure quotidienne de 1'allongement total et de I'allongement de la zone ramifi¢e d'une
racine par phytomere).
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"
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LZANR,.,

Apex;
Apex 4

Figure ITI-34 Calcul de la vitesse d'allongement de la racine primaire et de sa zone
ramifiée. M; désigne la position de la marque tracée au temps t,. d(M;M,,,)
est la distance entre deux marques successives tracées a la limite apicale de
la zone ramifiée de la racine primaire aux temps t; et t,, respectivement.
LZANR ; et LZANR,,, sont les longueurs de la zone apicale non ramifi¢e
mesurées aux temps t; et t,,, respectivement.
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Le suivi du développement et de la croissance du systéme racinaire en continu a
nécessité la mise au point préalable d'une technique non destructive et non
"traumatisante" de marquage des racines. La plante et son support étaient extraits de la
solution nutritive avec beaucoup de précaution pour ne pas casser les racines. Les
racines primaires étaient démélées (I'agitation de la solution par le systéme d'aération
aboutissait fréquemment a I'enchevétrement des racines sans pour autant les casser) et
identifiées par le numéro du phytomere dont elles étaient issues.

Une racine primaire par phytomere était sélectionnée pour les mesures
quotidiennes d'allongement. Un trait fin était tracé sur cette racine a la limite de la zone
apicale non ramifiée de la primaire (ZANR) au moyen d'un feutre a encre noire
indélébile (Pentel PEN Permanent Marker N50). Ce trait étant localisé trés en arriere de
la zone d'élongation de la racine, la distance le séparant de la base de la racine n'était
pas susceptible d'évoluer. La longueur de la zone apicale non ramifiée était mesurée au
moment du marquage. Si aucune ramification n'était présente au moment du marquage,
alors la longueur totale de la racine primaire était mesurée.

A la fin de I'expérience, les plantes suivies en continu ont été prélevées pour un
relevé du positionnement des marques le long des racines suivies. A partir du relevé de
la position des marques, et de I'enregistrement des dates ou elles avaient été réalisées, il
¢tait possible de recalculer la vitesse journaliere d'allongement de la racine et la vitesse
d'allongement de la zone ramifiée. La Figure III-34 explique le mode de calcul des

vitesses d'allongement de la racine et de sa zone ramifiée a partir des marques
successives.

La vitesse d'allongement de la racine primaire entre les dates t; et tiy; (VAR
en cm.heure” ou en cm . °Cj"' de la solution nutritive en base 10)" est égale 4 :

(MM, )+ LZANR,,, |- LZANR,

il
ti+1 - ti

VAR cm. b’ Eq. I11.2-1,

ou bien

VAR [d(M;M,, )+ LZANR., |- LZANR,

A ti+1

z Tsolution.blO

ti

cm. °Cj’ Eq. I11.2-2

! Les données de la littérature montrent que chez le mais l'allongement des racines cesse en dessous de 10°C. Pour cette
raison les calculs relatifs a I'allongement des racines ont été faits en utilisant les températures de la solution nutritive,
avec une base de température de 10°C.
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Longueur de la racine primaire avec marques
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Figure III-35 Comparaison de la longueur des racines primaires ayant recu des
marques et la longueur des racines de la méme plante et du méme
phytomeére n'ayant pas regu des marques. (prélevement du 1/8/97).

Longueur moyenne d'une primaire par phyt. sur les

plantes marquées (cm)

160

® Sevrage

140 +
A  Témoin

120 + | Bissect.

P

100 +

(o)
(=]
I
T

o)
(=)
|
T

I
o
|
f

[\
(=]
|
T

0 B&————+

0 20 40

60 80 100

120 140 160

Longueur moyenne d'une primaire par phyt. sur
les plantes non marquées (cm)

Figure III-36 Comparaison des longueurs moyennes des racines primaires par
phytomere mesurées aux différentes dates de prélevement sur les plantes
non marquées et marquées (suivies en continu). Les barres horizontales et
verticales représentent les écart types de la moyenne.
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La vitesse d'allongement de la zone ramifiée entre t; et tiy; (VAZR.i11) est égale a :

VAZR,,, = % cm . b Eq. [11.2-3
i+l i
ou bien
VAZR,,,, = M cm . °Cj! Eq. I11.2-4

Z TSolution.blO
ti

Nous avons testé a posteriori dans quelle mesure la technique utilisée pour
suivre l'allongement des racines avait été¢ susceptible de perturber 1'allongement des
racines correspondantes. Sur la Figure I1I-35, nous avons comparé la longueur finale de
la racine ayant recu des marques a la longueur moyenne des racines du méme
phytomere n'ayant pas ét¢ marquées. Sur une méme plante et un méme phytomere, les
longueurs des racines marquées et non marquées n'ont pas été différentes en moyenne.
Sur la Figure III-36 nous avons compar¢ la longueur moyenne des primaires des plantes
ayant été manipulées a celle des plantes n'ayant fait I'objet d'aucune manipulation. La
encore, il n'apparait pas de différence entre ces deux groupes de plantes. Ces deux
figures montrent que les marquages sur les racines et manipulations des plantes ne
semblent pas avoir altéré la croissance des racines.

Suivi destructif de la croissance aérienne et racinaire et de I'allongement
des racines latérales. Dosage des sucres solubles dans les apex.

Parallélement au suivi non destructif, 8 plantes choisies aléatoirement sur
chaque traitement ont été prélevées tous les 3 jours a partir de la date du sevrage pour
des mesures complémentaires sur les racines et les parties aériennes. Entre la date du
sevrage et la fin de I'expérience (apres 16 jours de sevrage en P), 5 prélévements ont eu
lieu. Afin de connaitre I'dge des latérales lors des prélevements, une marque au feutre
indélébile a été tracée a la limite apicale de la zone ramifiée tous les trois jours et la
veille de la date du prélévement, sur une racine par phytomere des plantes destinées a
étre prélevées.

Le jour du prélévement les mesures morphologiques suivantes ont été réalisées
sur le systéme racinaire : le nombre de racines primaires €émises par phytomere, la
longueur totale, la longueur de la zone apicale non ramifiée, le diamétre basal et le
diamétre apical de chaque racine primaire. Les racines primaires ayant recu des
marques' ont été isolées pour des mesures sur les racines secondaires. Sur des segments
de 1 cm de primaire centrés sur les marques, le nombre, la longueur individuelle et le
diamétre des racines secondaires ont été mesurés. Concernant les tertiaires, seules la
présence ou l'absence de ramifications sur les racines secondaires a été noté sur chaque
segment. Les marques ayant été tracées au moment ou les racines secondaires étaient
émises, le temps écoulé entre 1'émission de ces secondaires et la date de mesure de leur
longueur a pu étre calculé.

! Une racine primaire sur chaque phytomeére.



80

60

50 + o

—A— Témoin

Quantité de P absorbée (mg P par plante)

Nb de jours aprés le sevrage en P

Figure III-37 Evolution des quantités de P absorbées par les plantes depuis le
sevrage

Tableau III-7 Evolution des teneurs en P des plantes aprés le sevrage (Chaque
valeur est la moyenne de 8 plantes)

Nb Jours Teneur en P en g P / kg de matiére séche
apres le

sevrage en . C . X ..

P Plante entiére Parties aériennes Systeme racinaire
-P Témoin P Témoin P Témoin

0 3.8 4.2 2.9
3 1 8% 3.8 ].O%* 4.1 1.6%** 3.1
7 [.2%%** 5.1 3% 5.5 1.0%** 3.7
10 (0.9 5.1 ] 2% 5.8 0.5%** 2.8
14 0.8%** 4.7 1.0%** 54 0.5%%* 2.1
16 0.9%** 4.6 1.Q%#* 4.9 0. 7% 3.1

NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin

*) kHEx o différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.
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Les mesures morphologiques sur les parties aériennes ont porté essentiellement
sur le stade (nombre de feuilles visibles, ligulées, séches) et la surface foliaire'
(longueur, largeur des limbes de chaque étage foliaire).

Apres ces mesures les parties aériennes et le systéme racinaire de chaque plante
ont été séchés a I'é¢tuve a 105°C pendant 48 heures. Une fois les biomasses seches de ces
deux compartiments mesurées, leur teneur en P a été déterminée (Van Veldhoven et
Mannaerts, 1987).

A chaque date de prélévement (approximativement toujours a la méme heure)
des apex de racines primaires et de racines secondaires jeunes (situées dans la partie
apicale de la zone ramifiée) ont été prélevées pour un dosage des sucres solubles. La
longueur prélevée correspondait a un segment de 1 cm derriere I'apex. Les apex étaient
débarrassés des mucilages et immédiatement placés dans la glace. L'extraction des
sucres solubles a été faite par deux extractions successives de 15 minutes dans 1'éthanol
a 80% a 80°C. Les extraits ont été regroupés et le dosage des sucres (glucose,
saccharose, fructose) a été fait par chromatographie ionique (Dionex).

I11.2.2RESULTATS

11.2.2.1 Quantité de P prélevée et statut P des plantes

La représentation de 1'évolution des quantités de P prélevées confirme que
I'absorption du P par les plantes sevrées a été nulle dés l'application du sevrage en P
(Figure III-37). Les teneurs en P des plantes témoins ont été du méme ordre de grandeur
que pour les plantes du traitement P1.5 au champ (Figure I1I-6). Les teneurs en P des
plantes entiéres ont été fortement réduites dés le 3™ jour aprés le sevrage en P et ont
diminué au cours de l'expérience (elles passent 3.8 4 0.9 g P kg matiére séche) (Figure
IT1-37 et Tableau III-7). Ce résultat correspond a une forte dilution du P dans la plante.
Alors que l'absorption du P était nulle, I'accumulation de biomasse, bien que fortement
réduite (cf. ci-apres) s'est poursuivie, conduisant ainsi a une réduction de la teneur en P
des plantes. Les teneurs en P ont été réduites a la fois dans les parties aériennes et
racinaires. La réduction de teneur en P a du se produire trés tot apres le sevrage mais le
pas de temps choisi pour effectuer les dosages de P dans les plantes (3 jours) ne nous a
pas permis de déterminer I'ordre dans lequel les teneurs en P des compartiments aériens
et racinaires avaient €té réduites.

11.2.2.2 Mise en place de la surface foliaire

Le Tableau III-8 contient les valeurs des nombres des feuilles visibles, des
nombres de feuilles ligulées et la surface foliaire totale par plante mesurées aux
différentes dates de prélevement sur les deux traitements. Trois jours apres 1'application
du sevrage en P, la surface foliaire des plantes carencées en P était réduite de 20% par
rapport a celle des témoins. A la derniere date de mesure, la surface foliaire des plantes
carencées était seulement de 352 cm?® par plante contre 1724 cm” par plante pour les
témoins (soit une réduction de 80%).

! Equation I11.1-1 p. 43
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Tableau III-8 Nombres de feuilles visibles, nombre de feuilles ligulées et surface
foliaire totale sur les plantes lors des prélévements effectués aprées le sevrage
en P (8 plantes par date et par traitement).

Nombre de feuilles Nombre de feuilles Surface foliaire
STb6 Nb visibles ligulées totale cm’.pI!
depuis Jours
germ.  apres le
°C.j  sevrage -P Témoin -P Témoin -P Témoin
256 0 4.6 2.5 49
317 3 5.6M 6.0 3.0M 3.0 113%* 141
404 7 6.9%* 7.8 4.0 44  200%** 398
472 10 7.6%** 9.1 4.(Q*** 5.0 233%** 586
561 14 8.4*** 11.0 4.6%** 6.8 320%** 1284
602 16 8.8*** 11.6 5.1 %** 6.9 352 k%% 1724

NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin
* xk HEkx différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.

14
—0—NFV Sevrage P
11 —A—NFV Témoins
—&— NFL Sevrage P
—aA—NFL Témoins
10 + —A—NFS Témoins
—@ —NFS Sevrage P
8
6 -
4
2
0 ¥—A—AAAA G -
0 100 T 200 300 400 500 600
Serre STb6 Air °C.j

Figure II1-38 Evolution des nombres de feuilles visibles, ligulées et s¢ches sur les
plantes suivies en continu (8 par traitement).
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Tableau III-9 Dimensions finales des limbes des différents étages foliaires des
plantes sevrées en P et des témoins. Les feuilles non ligulées a la fin de
I'expérience sont indiquées par un "X".

Dimensions finales des limbes

Longueur finale du  Largeur maximale du

(o] A
N fo(liizfit:fe limbe (cm) limbe (cm)
-P Témoin -P Témoin
F 01 4.6N8 4.8 1.2N8 1.2
F 02 11.1N8 11.1 1.3N8 1.4
F 03 22.9N8 22.6 1.6™8 1.6
F 04 34 Gk 37.8 2.3N8 2.4
F 05 39, 0%** 52.1 2 .Gk 3.3
F 06 X 67.3 4.4
F 07 X 75.3 5.5

NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin

* ok ek différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.

Tableau III-10 Evolution de la biomasse séche produite et du rapport biomasse
séche racinaire sur biomasse séche totale des plantes témoins et sevrées en

P (-P).
Biomasse séche Rapport
g par plante MS Rac/ MS Totale
Nb Jours
és |
s:v[;'l;je zn Parties aériennes Systéme racinaire
P
P Témoin P Témoin -P Témoin
0 0.20 0.16 0.46
0.45"° 052 033" 030  0.43%%x 0.36
7 0.77%** 1.63 0.59™° 0.62 0.44%** 0.28
10 0.87*** 2.56 0.63* 0.82 0.42%** 0.24
14 1.16%** 6.32 0.75%** 1.83 0.39%** 0.22
16 1.29%** 9.42 0.78%** 2.60 0.38%** 0.22

NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin

* ) k% kkk différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.
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Figure III-39 Production de biomasse séche aérienne et racinaire des plantes
sevrées en P exprimée en pourcentage du témoin, en fonction du nombre
de jour aprés le sevrage en P.
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La réduction de la surface foliaire causée par la carence en P a pour origine un
retard d'apparition des feuilles (Tableau III-8 et Figure II1-38) et une réduction de leur
surface finale (Tableau III-9). Le rythme d'émission de nouvelles feuilles visibles a été
ralenti par le sevrage en P a partir de la feuille 6 (Tableau III-8 et Figure III-38). Le
retard de stade devenu significatif 7 jours apres le sevrage en P, a augmenté jusqu'a la
fin de l'expérience. L'apparition de la ligule des feuilles (stade ligulé¢) a également été
fortement retardée sur la feuille 5. A la fin de 1'expérience seule une plante carencée en
P sur 8 avait la feuille 6 ligulée, alors que la 7i¢me feuille était déja ligulée sur les
témoins. Les dimensions finales des feuilles (longueur et largeur des feuilles ligulées)
des étages foliaires 1 a 3 n'ont pas été modifiées par la carence en P (Tableau I11-9). Ce
résultat est cohérent avec le fait que ces feuilles avaient pratiquement terminé leur
croissance au moment de l'application du sevrage en P puisque 2.5 feuilles en moyenne
¢taient ligulées. En revanche les dimensions des feuilles 4 et 5 qui étaient alors en cours
d'¢longation ont été réduites par la carence en P. La largeur maximale de ces feuilles a
¢été peu modifiée mais leur longueur finale a été significativement réduite.

Parallélement au retard d'émission de nouvelles feuilles, le desséchement des
feuilles du bas de la plante a été fortement accéléré par la carence en P (Figure I11-38).
A la derniere date de mesure, 4 feuilles sur 9 étaient sénescentes sur les plantes
carencées en P. Ce desseéchement intense traduit probablement une forte remobilisation
des assimilats des feuilles les plus agées vers les feuilles en croissance.

11.2.2.3 Production de biomasse, répartition entre les
parties aériennes et le systéme racinaire et teneurs en
sucres solubles dans les apex.

Le Tableau III-10 regroupe l'ensemble des données concernant les cinétiques
d'accumulation de biomasse séche dans les parties aériennes et le systéme racinaire. La
Figure I11-39 montre 1'évolution des biomasses aériennes et racinaires des plantes
sevrées en pour cent du témoin'. Le sevrage en P a induit une réduction rapide et forte
de l'accumulation de biomasse aérienne. L'accumulation de biomasse racinaire a été
réduite plus tard et moins fortement (Figure I11-39). A la premicre date de prélevement
(3 jours apres le sevrage), la biomasse aérienne des plantes sevrées en P était 1égerement
(quoique non significativement) inférieure a celles des plantes témoins. La biomasse
racinaire était au contraire légeérement supérieure. Bien que ces différences entre
traitements ne soient pas statistiquement significatives, elles ont induit une
augmentation statistiquement significative du rapport " biomasse racinaire sur biomasse
totale" dés le 3™ jour aprés le sevrage (Tableau I11-10).

Sept jours apres le sevrage, le biomasse aérienne des plantes carencées en P
¢tait inférieure de moitié a celle des témoins. La biomasse racinaire était par contre
quasiment égale entre les deux traitements. Aux dates de prélévement ultérieures, a la
fois les biomasses aériennes et racinaires ¢taient inférieures chez les plantes sevrées en
P, mais de fagon plus marquée pour la biomasse aérienne.

! (matiere seche moyenne des plantes sevtées / matiére séche moyenne des témoin) * 100
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Cette chronologie des modifications des croissances aériennes et racinaires a eu
pour conséquence une augmentation du rapport biomasse racinaire sur biomasse totale
des la premiere date de prélévement (Tableau III-10). La représentation de 1'évolution
du rapport biomasse racinaire sur biomasse totale en fonction de la biomasse totale
produite (Figure I1I-40 a) montre que pour une méme biomasse produite, la part de
maticre seche allouée au systéme racinaire a été plus importante pour les plantes
sevrées. La modification du rapport "biomasse racinaire / biomasse totale" n'est pas
enti¢rement imputable au retard de stade des plantes sevrées, puisque ce rapport est
supérieur chez les plantes sevrées méme a stade égal (Figure I11-40 b). La carence en P
a induit une allocation préférentielle de la matiere seche produite vers les racines.

La Figure III-41 et la Figure III-42 montrent les résultats des dosages de
glucose dans les apex racinaires. Quel que soit I'échantillon, le glucose est toujours le
sucre soluble le plus présent (données non présentées). Sur la totalité des échantillons, le
glucose représente entre 60 et 94.5% de la somme des sucres solubles (78.4% en
moyenne). La teneur en glucose et en sucres solubles totaux tendent & augmenter avec le
rang du phytomere porteur (Figure I1I-41). 11 existe un fort effet date. Les teneurs sont
trés faibles le 14“™ jour aprés le début du sevrage (5/8/97), ce qui coincide avec une
période a faible rayonnement (Figure I11-33). La Figure I1I-42—a montre 1’évolution de
la teneur moyenne en glucose dans les apex des racines primaires des traitements sevrés
(-P) et témoins (+P). A chaque date n’ont été retenues que les racines des phytomeres
présentes a la fois sur les plantes carencées et témoins. Un test t de Student sur
¢chantillon apparié (appariement par phytomere) montre que les teneurs en glucose et
en sucres solubles totaux sont significativement plus élevées chez les plantes sevrées 3
jours apres le sevrage. Aux dates ultérieures les €carts ne sont plus significatifs. Le
méme résultat est observé sur les latérales, bien que les écarts types soient élevés surtout
a la derniére date de prélevement (Figure 111-42-b).

Globalement, en plus de réduire la production de biomasse totale, le sevrage en
P a fortement affecté le schéma de répartition des assimilats carbonés entre les parties
aériennes et les racines.

1.2.2.4 Relation entre le PARa cumulé et la production
de matiére séche.

Le rayonnement photosynthétiquement actif cumulé par plante a été calculé en
multipliant le PAR incident par la surface foliaire totale par plante. La Figure I11-43
représente la biomasse totale produite par plante en fonction du PARa cumulé par
plante. Les quantités de PARa cumulées par les plantes témoins étaient de 13.8 MJ par
plante a la fin de l'expérience. En revanche, la quantit¢ PARa cumulée par les plantes
carencées a ¢té nettement inférieure. Les plantes sevrées en P ont accumulé seulement
4.6 MIJ par plante sur la durée de I'expérience. Cette réduction de PARa cumulé est la
conséquence de la réduction de la surface foliaire causée par la carence en P. Pour les
témoins, il existe une relation quasiment lin€aire entre ces deux variables sur la période
de I'expérience. Les points correspondants aux plantes sevrées se placent sur la méme
relation que celle des témoins aux deux premicres dates de prélevement (Figure 111-43).
Par contre, sur les trois derniers points de mesure, la Figure I1I-43 montre que pour une
méme quantité de PARac les plantes sevrées en P ont produit une quantité moindre de
biomasse que les témoins. Ce résultat traduit vraisemblablement une réduction de
l'efficience de conversion du rayonnement en biomasse en situation de carence en P
sévere (ici, en fin d'expérience).
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Figure I1I-44 Nombre total de racines primaires émises par plantes depuis le début
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Tableau III-11 Nombre total de racines primaires et longueur cumulée de racine
primaire par plante en fonction de la durée depuis le sevrage en P. Mesures
réalisées sur les plantes prélevées.

Nb de Nombre total de Longueur totale de
jours racines primaires par  racine primaire par
depuis le plante plante (cm)
début du
sevrage en -P Témoin -P Témoin
P
0 7.4 185
3 9.6™ 10.6 343" 351
7 11.6%** 13.4 387** 618
10 11.0%** 14.5 444%* 708
14 11.0%** 18.4 603** 835
16 10.8%** 20.8 730%** 1234

Test t de Sudent par date de prélévement, NS : Différence non significative au seuil 5% par
rapport au témoin

* kx kxE: différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%,, 1% et

0.1%.

Tableau III-12 Diameétre apical des racines primaires des phytomeres 0 a 3 en

primaires altérées ont été exclues des calculs.

fonction du nombre de jours depuis le début du sevrage. Les racines

Nb
jours de
sevrage

en P

10
14
16

Diamétre apical des racines primaires (mm)

Phytomeére 0 Phytomere 1 Phytomere 2 Phytomeére 3
-P Témoin -P Témoin -P Témoin -P Témoin
0.75 0.78 0.88

0.83%  0.83  0.79" 0.86 0.93%* 1.05 1.10™ 1.24
0.84* 0.92 0.73%* 0.88 0.93** 1.10 0.96%** 1.30
0.59* 0.83 0.51* 0.74 0.78** 1.10 Q.78%%** 1.28
0.57* 0.78 0.51%* 0.74 0.67*** 1.09 (.84 %** 1.34
0.54* 0.85 0.50* 0.66 0.63*** 096 0.7]1%** 1.23

NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin

* k% Rk différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.
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Globalement la forte réduction de la production de biomasse observée sur les
plantes sevrées en P est grande partie imputable a la moindre quantité de rayonnement
intercepté due a la réduction de surface foliaire causée par la carence en P et dans une
moindre mesure a une réduction de l'efficience de conversion aux dernic¢res dates de
prélévement.

l1.2.2.5 Morphogenése du systéme racinaire sous
carence en P

RYTHME D'EMISSION ET NOMBRES DE RACINES PRIMAIRES

La Figure 11I-44 représente 1'évolution du nombre total de racines primaires
émises depuis l'application des traitements et la Figure I11-45 représente 1'évolution du
rang du dernier phytomére portant des racines. Les cinétiques d'émission de nouvelles
racines primaires ont été identiques jusqu'au 6™ jour aprés le sevrage. A partir du
7ieme jour, 1'émission de nouvelles racines primaires a ¢été stoppée sur les plantes
sevrées en P. Il n'y a quasiment pas eu émission de racines sur les phytoméres de rang
supérieur a 3. En fin d'expérience, le nombre de primaires était deux fois plus élevé sur
les plantes témoins que sur les plantes sevrées en P (Tableau I1I-11). La relation entre le
rang du dernier phytomere portant des racines primaires émises et le nombre de feuilles
visibles a été fortement perturbée par le sevrage en P (Figure I11-45b). En effet, alors
que I'émission de racines sur les phytomeres de niveau supérieur a 3 était stoppée,
I'émission de nouvelles feuilles bien que fortement ralentie se poursuivait. La relation
entre ces deux variables est généralement robuste', mais les niveaux de carence en P
atteints au cours de I'expérience de sevrage ont été tels qu'ils ont modifié cette relation.
L'analyse de l'effet du sevrage en P sur le nombre final de racines primaires par
phytomere n'a pu étre faite que sur les 4 premiers phytomeres (0 a 3). Aucune racine
n'ayant été émise sur le phytomeére 5 des plantes carencées, il n'est pas sir que le
nombre final de racines primaires sur le phytomere 4 n'ait pas été affecté. Sur le
phytomere 3 1'émission des racines était en cours au moment de 'application du sevrage
en P. Le nombre final de racines primaires sur ce phytomere (3.25 en moyenne) a été le
méme que celui observé sur les témoins (3.5 en moyenne).

DIAMETRES DES RACINES PRIMAIRES

Les diametres basaux moyens des primaires des phytomeres 0 a 3 n'ont pas été
affectés par le traitement. Ils étaient de 1.1, 0.7, 0.8 et 1.2 mm sur les primaires des
phytomeres 0 a 3 des plantes sevrées en P et de 1.1, 0.7, 0.7 et 1.3 mm sur les témoins.
En revanche les diametres apicaux des racines primaires mesurés ont été
significativement réduits sur les plantes carencées en P (Tableau I1I-12). Le diameétre
apical moyen des primaires était le méme sur les deux traitements, trois jours apres le
début du sevrage excepté sur le phytomere 2. Au dela de trois jours de traitement le
diameétre apical des primaires de tous les phytoméres ont été significativement réduits
sur les plantes sevrées en P et la diminution du diamétre apical s'est poursuivie jusqu'a
la fin de l'expérience. A la dernicre date de mesure le diamétre apical des primaires était
réduit de 33% en moyenne sur tous les phytomeres des plantes carencées en P.

U cf. les résultats de l'expérience au champ décrite précédemment et Picard ez 4/, 1985, Pellerin, 1993
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LONGUEURS ET VITESSE D'ALLONGEMENT DES RACINES PRIMAIRES

La Figure I1I-46 montre 1'évolution de la vitesse d'allongement des racines
primaires des phytomeres 0 a 3 sur les plantes témoins et sevrées. Les données
concernant les racines des phytomeres 4 et 5 ne sont pas présentées puisque les racines
des ces phytomeres ont été émises sur les plantes témoins mais pas sur les plantes
sevrées.

Les vitesses d'allongement des racines augmentent pendant les 2 premiers jours
suivant leur émission (Figure I1I-46, phytomeres 2 et 3). On observe ensuite une
variabilité inter journaliere des vitesses d'allongement relativement synchrone entre
phytomeres. Sur les racines des plantes témoins on observe une réduction de la vitesse
d'allongement les 2™ et 8™ jours aprés la date du sevrage, puis en fin d'expérience
(les 24/07, 30/07 et au-dela du 3/08). Ces dates d'allongement faible correspondent a 1
ou 2 jours pres a des journées a faible rayonnement (Figure II1-33). Cette observation
est cohérente avec les résultats d'autres auteurs ayant montré une réponse de
l'allongement des racines a l'éclairement avec un délai de 1 a 2 jours (Aguirrezabal,
1993; Muller et al., 1998). En moyenne, pendant la durée de l'expérience, les vitesses
d'allongement ont été trés proches entre phytoméres (0.32, 0.31, 0.35 et 0.31 cm.°C.j!
pour les phytomeéres 0, 1, 2 et 3 respectivement en base 10 °C). Ces valeurs de 'ordre de
4.8 cm par jour sont dans la gamme des vitesses d'allongement de primaires citées dans
la littérature pour des jeunes plantes de mais (Blacklow, 1972; Maizlish et al., 1980;
Cramer ef al., 1988; Veen et Boone, 1990; Cahn ef al., 1989; Pellerin et Pages, 1994).
Les valeurs citées par ces auteurs sont comprises entre 0.1 et 0.39 cm par °Cj.

La comparaison des vitesses d'allongement des racines des plantes sevrées a
celles des témoins montre que le sevrage en P a peu affecté la vitesse d'allongement des
primaires. En moyenne sur la durée de I'expérience, les vitesses d'allongement ont été
de 0.29, 0.26, 0.30 et 0.29 cm par °C. sur les phytomeres 0, 1, 2 et 3 des plantes
sevrées, ce qui correspond a des valeurs proches des plantes témoins. Les vitesses
d'allongement semblent avoir été trés 1égérement supérieures chez les plantes sevrées
quelques jours apres le sevrage. En fin d'expérience la vitesse d'allongement était au
contraire légerement plus faible chez les plantes carencées.

La Figure I1I-47 montre 1'évolution de la longueur des racines des phytomeres 0
a 3 des plantes sevrées en pourcentage du témoin. Cette représentation confirme que le
sevrage en P a peu affecté 1'allongement des racines primaires. En effet le méme type de
représentation appliqué a d'autres variables (la biomasse racinaire ou nombre de racines
émises par exemples Figure I11-39) montrait un effet beaucoup plus fort du sevrage. Les
racines primaires du phytomére 3 ont été significativement plus longues sur les plantes
sevrées entre le 9™ et le 14™ jour aprés le sevrage. En fin d'expérience les écarts
entre traitements étaient faibles. Les racines dépassaient 100 cm sur les phytomeres 0 a
2 et avaient une longueur de 'ordre de 75 cm sur le phytomere 3.

Globalement les cinétiques d'élongation des racines primaires émises n'ont pas
été modifiées par la carence en P. Ce résultat est conforté a la fois par les mesures de
longueur des primaires sur les plantes prélevées et par les mesures en continu de la
vitesse d'allongement.
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Tableau III-13 Nombre de racines secondaires par centimétre de primaire, en
fonction du temps écoulé entre le début d'application du traitement et la
date d'émission des secondaires sur les segments étudiés.

Temps Nombre de racines secondaires par cm de racine primaire
(Jours)
entre le . . . .
sevrage— Phytomere 0 Phytomeére 1 Phytomere 2 Phytomeére 3
émission
des 2 -pP Témoin -pP Témoin -pP Témoin -P Témoin
0 80N 50 64N 76 100™ 137 0f 0
1 7.5N8 8.3 72N 65 94N 107 0f 0
2 72N 738 7.2 NS 8.0 85N 97 of 0
3 76N 6.8 538 6.0 86N 97 0f 0
4 54N 6.6 6.0 N 8.3 73N 90 0f 0
5 70N 92 65N 90 717 111 0f 0
6 55" 9.0 50" 8.6 73" 8.9 8.6 8.7

7 7.0 9.0 50N 8.7 7.7 N8 89 101™ 101
8 45N 8.6 6.0 NS 8.0 8.4 NS 6.9 7.1N8 9.5

9 6.0 N 8.0 50N 6.0 6.2 NS 6.9 6.8 N 8.1

10 -+t - -+t - 70N 55 7.6 N 5.9
11 +F - +F - 8.4 NS 8.0 8.4 NS 8.3
12 =i - =i - 70N 838 737 10.1
13 -+F - -+F - 6.6 66 78" 8.1

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par date), NS : Différence non significative au
seuil 5% par rapport au témoin

w wxwk différence significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.

1 Racine primaire non ramifiée, ¥ non mesuré
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RAMIFICATION DES RACINES PRIMAIRES

Longueur de la zone apicale non ramifiée des primaires et délai de sortie
des racines latérales

Toutes observations confondues, la longueur de la zone apicale non ramifiée a
varié¢ entre 5 et 20 cm, avec des valeurs moyennes trés proches pour les deux
traitements (12.6 et 12.4 cm sur les plantes témoins et sevrées, respectivement). La
variabilité des valeurs était cependant un peu supérieure dans le cas des plantes sevrées.
D'apres Pellerin et Tabourel (1995), la pente de la relation entre la longueur de la zone
apicale non ramifiée et la vitesse d'allongement de la racine peut-étre, moyennant
certaines hypotheses, interprétée comme étant le délai moyen entre l'initiation des
latérales et leur émission. L'ordonnée a l'origine serait la distance entre I'apex et la zone
de différenciation des primordia des latérales. Ces deux parameétres, estimés par
régression linéaire sur les nuages de points correspondants sont peu différents entre
traitements : 35.9 °C;j et 34.2 °C.j pour le d¢lai de sortie des latérales et 1.69cm et 1.18
cm pour la distance entre l'apex et la zone de différenciation des primordia des latérales
sur les racines des plantes témoins et sevrées respectivement (Figure 111-48).

Il faut noter cependant que la distribution des points ne permettait pas une
estimation trés précise de ces parameétres. Les mesures réalisées au moyen des marques
permettent de calculer plus précisément le délai entre la différenciation des racines
secondaires et leur émergence sur la racine primaire. Le détail des calculs est présenté
en Annexe 3. Ce délai ainsi calculé est représenté en fonction de la vitesse
d'allongement de la primaire (Figure III-49). Comme l'avaient déja observé
Aguirrezabal et Tardieu (1996) sur Tournesol, le délai d'émergence des secondaires
n'est pas constant. Il augmente lorsque la vitesse d'allongement de la primaire diminue.
Le délai d'émergence moyen calculé était de 41.2 °C.j (90% des valeurs comprises entre
32.7 et 49.4 °C.j) et 38.2°C.j (90 % des valeurs comprises entre 32.0 et 46.0 °C.j) sur les
carencées et les témoins. La relation entre délai d'émergence des secondaires et la
vitesse d'allongement de la primaire était la méme pour les deux traitements.

En conclusion, les variations de la LZANR observées sont en grande partie
expliquées par les variations de la vitesse d'allongement des racines primaires dues aux
conditions environnementales. Le délai d'émergence des racines secondaires n'a par
contre pas été modifié par le sevrage en P.

Densité, longueur et diamétre des racines secondaires

L'émission de racines primaires n'ayant pas eu lieu sur le phytomére 4 des
plantes sevrées, la comparaison entre traitements de la ramification des primaires et de
l'allongement des secondaires n'a été réalisée que sur les phytomeres 0 a 3. La
ramification des primaires des phytomeéres de niveau supérieur a 4 a eu lieu, mais ces
résultats ne seront pas exposés.

Le Tableau III-13 présente les densités de racines secondaires sur des segments
de racines primaires, en fonction du temps écoulé entre le sevrage et la date d'émission
des secondaires sur les segments correspondants. Les densités de secondaires sur les
primaires des plantes carencées en P sont souvent inférieures a celles des témoins, mais
les différences sont rarement significatives.
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Tableau III-14 Longueur moyenne des racines secondaires en fonction du temps
écoulé entre le sevrage et leur émission et en fonction de leur 4ge. Seules les
secondaires émises apres le sevrage en P sont prise en compte.

Temps entre  Age des Longueur moyenne d'une secondaire (cm)
le sevrage et secondaires

I'émission au moment

des de leur Phytomere 2 Phytomeére 3
secondaires mesure
(Jours) (Jours) -P Témoin P Témoin
0 10 3.0 2.0 0f 0
1 9 46" 3.2 0f 0
2 1 0.8 0.9 0f 0
5 2.6 3.2 0f 0
8 4.8N8 42 0f 0
12 2.7 5.0 0f 0
3 7 1.8 4.7 0f 0
4 6 1.2 3.1 0f 0
5 5 1.9" 3.6 0f 0
6 1 04" 1.3 04" 1.3
4 1.5 4.4 1.4 4.0
8 1.4 8.7 0.9 6.2
7 3 1.0 43 .17 4.0
8 2 0.6™" 3.4 0.7 2.8
9 1 0.5 1.5 0.5 1.2
5 0.6 7.3 0.8 7.4
10 4 .17 7.0 0.9 9.1
11 3 0.8 4.2 0.9 6.4
12 2 0.7 2.3 0.8 3.2
13 1 04" 1.1 04" 1.3

Test t de Student sur échantillon appari¢ (appariement par date et par dge des secondaires au moment de
leur mesure), NS : Différence non significative au seuil 5% par rapport au témoin, *, ** *** : différence
significative par rapport au traitement témoin aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.

T Racine primaire non ramifiée
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Les valeurs représentées sont les moyennes d'un grand nombre d'observations
(304 et 369 segments de primaires sur les carencées et les témoins) et la variabilité
¢levée autour de ces moyennes permet rarement de rejeter 1'hypothése d'égalité des
densités de secondaires sur les deux traitements. Néanmoins, la carence en P n'a pas
affecté¢ fortement la densité des secondaires, méme sur les segments de primaire pour
lesquels la ramification s'est produite longtemps aprés le sevrage en P. Les densités
moyennes de secondaires par phytomere sur I'ensemble des segments de primaires
échantillonnés (ramifiés avant ou apres le sevrage en P) étaient de 6.85, 6.38, 7.84 et 7.87
sur les carencées et 7.98, 7.86, 8.77 et 8.55 sur les témoins pour les phytomeres 0 a 3.

Sur la Figure I1I-50 sont représentées les longueurs des racines secondaires
mesurées sur les segments de primaire en fonction de leur age. L'dge des secondaires est
le temps écoulé entre leur date d'émission et le moment de la mesure de leur longueur
(exprimé en cumul de température °C.j de la solution nutritive en base 10°C). Sur cette
figure, seules les longueurs des secondaires €mises aprés le sevrage en P ont été
représentées. Quel que soit le traitement, il existe une grande variabilité¢ des longueurs
des secondaires d'un méme age sur les deux traitements. Cette variabilit¢ a déja été
décrite dans la littérature par des auteurs qui ont mesuré des distributions de longueur de
secondaires (Varney et al., 1991; Pages et Pellerin, 1994; Aguirrezabal et Tardieu,
1996). 11 apparait cependant sur cette figure un fort effet de la carence en P sur
I'allongement des latérales. En effet sur les 4 premiers phytomeres, I'allongement des
racines secondaires a ¢été fortement réduit sur les plantes sevrées en P. Cet effet
dépressif de la carence en P a été plus prononcé sur les phytomeéres de niveau élevé pour
lesquels la ramification s'est produite aprés une longue période de carence en P. La
réduction de l'allongement a affect¢ a la fois les longueurs maximales (longueurs
potentielles permises par les conditions environnementales) et les longueurs moyennes
des latérales d'un 4ge donné. Afin d'analyser plus précisément cet effet de la carence en
P sur l'allongement des secondaires, nous avons calculé les longueurs moyennes des
secondaires en fonction a la fois de leur age et du temps écoulé entre le sevrage en P et
leur émission sur la primaire. Ces calculs ont été réalisés sur les secondaires émises
apres l'application des traitements sur les primaires des phytoméres 2 et 3 (Tableau
I1I-14). La longueur moyenne des latérales émises sur le phytomeére 2 juste apres le
sevrage en P étaient légérement plus longue que sur le témoin. L'allongement des
secondaires €émises environ 2 jours apres le sevrage, n'a pas €t€ modifié. En revanche
l'allongement des latérales émises au-dela du 3™ jour de sevrage en P a été fortement
réduit.

Le diamétre moyen des racines secondaires a ¢été fortement réduit sur
'ensemble des phytomeéres par la carence en P. Les diamétres des secondaires étaient de
0.24, 0.25, 0.25, et 0.24 mm sur les plantes sevrées et 0.28, 0.26, 0.37, 0.40 mm sur les
témoins pour les phytomeres 0 a 3.
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Figure III-51 Pourcentage des racines secondaires ramifiées par classe de longueur
des racines secondaires sur les phytomeres 0 a 3.



104

Durée du sevrage (jours)

0 3 7 10 14 16

Teneur P
Biomasse
Stade (NFV)

Surface
foliaire

PARTIES
AERIENNES

Teneur P
Biomasse
Emission 1™

Allongement
1 res

Diameétre
basal

Diameétre
apical

Emission 2
Densité 2™

Allongement |f
2res

Diamétre 2™

SYSTEME RACINAIRE

Stimulation

- Réduction

Figure III-52 Chronologie des modifications de la morphogenése aérienne et
racinaire consécutives au sevrage en P des plantules de mais.
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Ramification des racines secondaires

Au moment de la mesure de la longueur des racines secondaires, la présence ou
I'absence de tertiaires a €té notée. La représentation du pourcentage de racines
secondaires ramifiées par classe de longueur des secondaires montre que le processus
d'apparition des racines tertiaires a ét¢ modifi¢ par la déficience en P (Figure I1I-51). En
effet, la ramification des secondaires des plantes sevrées se produit pour des racines de
longueur plus ¢élevée que sur les témoins. Par exemple alors que sur les témoins 30 %
des secondaires de longueur 5 cm étaient ramifiées, seulement 6 % des secondaires de
méme longueur étaient ramifiées sur les plantes sevrées. Le nombre de tertiaires a aussi
¢été fortement réduit sur les plantes carencées en raison du fort effet dépressif de la
carence en P sur l'allongement des secondaires. Comme le montre la Figure III-50 le
nombre de racines secondaires de longueur supérieur a 5 cm et donc susceptible d'étre
ramifié était tres faible.

Aucune information sur l'allongement des tertiaires n'a été collecté sur cette
expérience.

111.2.3 CONCLUSIONS

L'expérience de sevrage en P a permis d'identifier précisément et de hiérarchiser
les processus de la morphogenése du mais affectés par une déficience en P (Figure
[I1-52, p.104). Tres tot apres le sevrage, la teneur en P dans les parties aériennes et
racinaires a diminué. L'allongement foliaire a été affecté trés tot par le sevrage en P.
L'allongement des primaires et des secondaires €tait 1égerement stimulé pendant une
courte période apres le sevrage en P. Par la suite (au dela du 3"™ jour de traitement),
l'allongement et le diamétre des racines secondaires ont été¢ fortement réduits. Le
diamétre des racines primaires a ¢galement ét€ réduit mais leur vitesse d'allongement n'a
pas été modifiée. A partir du 7™ jour I'émission des feuilles et des racines primaires
ont été retardés, traduisant un ralentissement global du développement de la plante. La
réduction de la biomasse racinaire est intervenu plus tardivement que la réduction de
biomasse aérienne (au dela du 10" jour de sevrage). Au niveau racinaire, le diamétre
basal des primaires et leur allongement, ainsi que les processus d'émission (délai de
sortie des latérales) et les densités de racines secondaires n'ont quasiment pas ¢été
affectés par la carence en P.

Globalement, les processus d'allongement foliaire et des racines d'ordre les plus
¢levés (secondaires et tertiaires) ont été les premiers et les plus affectés par la carence
en P, tandis que 1'allongement des primaires a été maintenu. Le retard de 1'émission des
feuilles et des primaires et la réduction de leur nombre sont intervenus plus tardivement
en réponse a la déficience en P.
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1.3 SYNTHESE ET DISCUSSION : PROPOSITION D'UN SCHEMA GENERAL
D'INTERPRETATION

RAPPEL DES PRINCIPAUX RESULTATS ET DISCUSSION

Une déficience en P réduit le rythme d'apparition et la surface des feuilles

Sur I'ensemble des expérimentations réalisées (en peuplement au champ, ou en
plante isolée en hydroponie), la limitation de I'offre en P a induit une réduction sévere
de la surface foliaire par plante. Cet effet trés précoce est le premier symptdome
morphologique observé sur les plantes sevrées en P. De méme, au champ cet effet est
extrémement précoce puisqu'il touche la feuille 2. La réduction de la surface foliaire par
plante est, pour partie, la conséquence d'un retard de stade, ayant atteint jusqu'a 2
feuilles visibles dans nos expériences, et d'une diminution de la surface finale des
feuilles. Une étude détaillée de la croissance foliaire sous déficience en P, réalisée
parallélement a nos travaux, a montré que la durée d’allongement des feuilles n’était pas
modifiée, mais que la réduction de leur surface finale était due a une réduction de leur
vitesse d’allongement (Etchebest et al., 1998). Cette diminution de la vitesse
d'allongement des feuilles est liée a une réduction de la taille de zone de croissance du
limbe et a une réduction de la vitesse d'é¢longation relative de I'ensemble des segments
de limbe (REGR Relative Elemental Growth Rate) dans cette zone de croissance
(Etchebest et al., 1998). La vitesse de sénescence des feuilles n'est pas affectée par des
carences en P modérées. En revanche lorsque les niveaux de déficience P sont sévéres,
le desséchement des feuilles du bas de la plante est accéléré (expérience de sevrage en
P) traduisant une remobilisation accrue vers les parties en croissance de la plante.

Les effets d'une déficience en P sur la mise en place de la surface foliaire sont
des phénomenes largement observés sur de nombreuses espéces (Atkinson, 1973), mais
rarement quantifiés, notamment sur mais. Sur des especes comme la betterave sucriere
(Rao et Terry, 1989) ou le haricot (Sicher et Kremer, 1988) les effets de la carence en P
portent seulement sur la croissance individuelle des feuilles. Sur d'autres especes, un
retard d'émission de nouvelles feuilles et une réduction de la surface individuelle des
feuilles ont été observés sur les plantes carencées en P (sur le soja, Freeden ef al., 1989;
sur blé, Rodr X guez et al., 1998 et sur mais, Usuda et Shimogawara, 1991).

L'importance de l'effet de la carence en P sur le rythme d'émission de nouvelles
feuilles visibles est difficile a analyser. En effet, le temps séparant I'émission de deux
feuilles successives est fonction du rythme d'initiation des primordia foliaires au niveau
de l'apex et de la durée de l'allongement de la jeune feuille dans la partie enroulée des
feuilles plus agées (base du limbe des feuilles ou gaine des feuilles étalées) avant de
devenir visible. Sur blé, Rahman et Wilson (1977) ont montré que ce temps était
augmenté par une carence en P. Sur mais, Etchebest et al. (1998) ayant montré une
réduction de la vitesse d’allongement des feuilles sous déficience en P, il est probable
que le retard d’émission des feuilles visibles soit en partie la conséquence de cette
réduction de la vitesse d’allongement. Des mesures complémentaires seraient
nécessaires pour voir si le rythme d’initiation et de début d’allongement des primordia
foliaires est également touché.
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Le mode d'action de la carence en P sur la croissance des feuilles est mal connu.
Radin et Eidenbock (1984) interprétent les effets de la déficience en P sur la croissance
foliaire comme la conséquence d'une diminution de la conductance hydraulique des
racines qui précede la réduction de la croissance foliaire en situation de déficience en P
(sur le coton). Cette diminution de la conductance hydraulique des racines induirait une
réduction du potentiel hydrique des feuilles et la turgescence des cellules de la zone de
croissance en cours d'allongement deviendrait alors limitante. Cependant des travaux
récents montrent que la limitation de I'expansion foliaire est due a des modifications des
propriétés d'élongation des parois cellulaires plutét qu'a un manque de pression de
turgescence des cellules (Pritchard et al., 1990, Cosgrove, 1993). Si des effets directs de
'azote sur I'extensibilité des parois cellulaires ont ét¢ montrés par Palmer et al., (1996),
ceux du phosphore ne sont pas encore connus.

La moindre production de biomasse en situation de carence en P est en
grande partie expliquée par la réduction de la surface foliaire. Une
réduction de l'efficience de conversion n'est observée qu'a des niveaux
de carence forts

Les effets de la déficience en P sur le rythme d'émission et I'allongement des
feuilles concourent a réduire fortement la surface foliaire des plantes en début de cycle.
Cette réduction de la surface foliaire au cours des stades jeunes du mais se traduit par un
déficit important de rayonnement intercepté et explique en grande partie la diminution
de la production de biomasse observée sur les plantes carencées en P. En effet
l'efficience de conversion du rayonnement intercepté en matiére séche n'est pas affectée
au champ. En hydroponie, I'efficience de conversion est également maintenue pendant
la premiére moiti¢ de la période de sevrage, alors que les teneurs en P des feuilles sont
fortement diminuées. Pour des niveaux plus séveres de carence en P apres une longue
période de sevrage l'efficience de conversion du rayonnement en matiére séche est
cependant réduite.

Nous n'avons pas effectué de mesure directe de la photosynthése, mais
l'efficience de conversion du rayonnement est un indicateur du niveau de la
photosynthése nette sur de longues périodes. Khamis et al. (1990) ont observé sur mais
une réduction de l'activité photosynthétique pour des teneurs en Pi des parties aériennes
inférieures a 0.8 mg g de matiére séche. Usuda et Shimogawara (1991) ont aussi
montré sur mais que la teneur minimale en Pi (quantité de P inorganique par unité de
surface de feuille) nécessaire pour maintenir une activité photosynthétique maximale
était de 0.6 mmol.m™. Au cours de l'expérience de sevrage P, nous avons réalisé des
mesures de teneur en Pi des limbes (extrait a I'eau) sur les plantes carencées et témoins.
Les teneurs en Pi sur les plantes témoins ont toujours été supérieures au seuil de 0.6
mmol.m™. Sur les plantes carencées, pendant la période au cours de laquelle l'efficience
de conversion du rayonnement n'a pas été modifiée (c’est a dire durant les 10 premiers
jours de sevrage en P), les teneurs en Pi des limbes ont vari¢ de 2.5 4 0.7 mmol.m™. Au-
dela du 10*™ jour de sevrage, alors que ’efficience de conversion du rayonnement en
matiére séche était diminué, les teneurs en Pi étaient proche du seuil (0.5 mmol.m™).
Nos observations sont donc cohérentes avec les résultats de Usuda et Shimogawara
(1991). Une réduction de l'activité photosynthétique maximale (sous éclairement
saturant) a di se produire en fin d'expérience. En effet les travaux sur les relations entre
le statut P et l'activité photosynthétique montrent que seule l'activité photosynthétique
sous éclairement saturant est modifiée par une carence sévére en P (Usuda et
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Shimogawara, 1991; Walker et Sivak, 1986; Rodriguez et al., 1998). Au champ les
teneurs en P dans les plantes du traitement PO sont restées a des valeurs trés supérieures
a celles observées en serre a la fin de I'expérience de sevrage. Les teneurs en P
observées au champ dans les parties aériennes du traitement PO étaient au minimum de
2.5mg P g, alors quelles étaient de 1.0 mg P g’ en fin d’expérience de sevrage en
serre. Cela permet d’expliquer que I’efficience de conversion du rayonnement en
matiere seche n’ait pas été affecté par la déficience en P au champ.

Au total, nos résultats suggeérent que la déficience en P a beaucoup plus affecté
la croissance des organes (notamment des feuilles) que la photosynthése nette par unité
de surface. Ce résultat peut paraitre surprenant compte tenu du role du Pi dans la
régulation de la photosynthése. Chez les plantes en C3 le Pi joue un role essentiel dans
la régulation de la photosynthése puisque chaque fois que trois molécules de CO, sont
fixées, une molécule de Pi doit étre disponible pour étre incorporée en triose-P. Le Pi
doit donc étre présent en grande quantité. Le Pi est aussi impliqué dans le contrdle du
passage du triose-P du stroma vers le cytosol (Fliigge, 1987, Leegood et al., 1985).
Enfin, le Pi a une fonction essentielle sur la répartition du carbone entre le chloroplaste
sous forme d’amidon et le cytoplasme sous forme de saccharose (Walker, 1980, Rao et
Terry, 1989). Chez les plantes carencées, le détournement des trioses-P vers la synthése
d’amidon se traduit par une réduction de I’activité du cycle de Calvin. Les effets d'une
carence en P sur ces processus sont moins bien connus pour les plantes en C4 comme le
mais. Les processus photosynthétiques sont plus compliqués du fait de I'existence de
deux cycles métaboliques (un cycle en C4 dans le mésophylle et un cycle en C3 dans les
cellules de la gaine péri vasculaire) fonctionnant en série et ayant des fonctions
distinctes dans la synthése de saccharose et d'amidon. En conséquence la régulation de
la synthése des sucres en relation avec le Pi du cytosol n'est pas claire (Furbank et
Foyer, 1988).

En fait, une hypotheése possible pour expliquer 1’absence d’effet d’une
déficience modérée en P sur la photosynthése nette par unité de surface est lie a la
compartimentation du Pi dans les cellules. Chez les plantes bien alimentées en P, le Pi
stocké dans la vacuole (‘pool non métabolique’) représente 85-95% de la quantité totale
de Pi (Bieleski et Ferguson, 1983). A I’opposé, dans les feuilles de plantes carencées en
P, quasiment tout le Pi se retrouve dans le cytoplasme et les chloroplastes (‘pool
métabolique’) (Marschner, 1995). Dans les feuilles, la concentration totale en P peut
varier d’un facteur 20 sans affecter la photosynthése, car le Pi vacuolaire tamponne la
concentration en Pi du cytoplasme (Mimura et al., 1990). Ce processus contribue donc a
maintenir l'activité photosynthétique sous des carences en P comme nous l'avons
observé au cours de nos expérimentations pour lesquelles I'efficience de conversion était
trés peu affectée par une diminution de I'offre en P.

La répartition de la biomasse entre les parties aériennes et racinaires est
modifiée

La diminution de la production de biomasse sur les plantes carencées en P a
affecté a la fois les parties aériennes et le systéme racinaire au cours de la premiére
partie du cycle de développement du mais (avant la floraison). Cependant le rapport
biomasse racinaire sur biomasse des parties aériennes ('root/shoot') était plus élevé sur
les plantes carencées en P. Ce résultat indique que la croissance en biomasse des parties
aériennes a été diminuée plus séverement que celles des racines. De plus, 1'analyse de la
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chronologie des modifications des cinétiques d'accumulation de biomasse indique que la
croissance des racines est dans un premier temps maintenue (voire légeérement stimulée)
alors que les premiers symptomes d'une déficience en P apparaissent au niveau aérien
(réduction de surface foliaire, de matiere séche aérienne). Sur des longues périodes en
situation de déficience en P, la croissance en biomasse du systéme racinaire est elle
aussi diminuée, mais le rapport 'root/shoot' demeure toujours plus €levé sur les plantes
déficientes en P.

L'augmentation du 'root/shoot' sur des plantes carencées en P est un résultat
largement admis dans la littérature pour un grand nombre d'espéces (Atkinson, 1973;
Anghinoni et Barber, 1980; Sicher et Kremer, 1988, Freeden et al., 1989; Paul et Stitt,
1993; Cakmak et al., 1994; Rosolem et al., 1994; Rychter et Randall, 1994; Ciereszko
et al., 1996; Horst et al., 1996; Rodriguez et al., 1998). Toutefois l'interprétation de
cette augmentation du root/shoot différe suivant les auteurs comme nous I'avons montré
au cours de l'analyse bibliographique des effets de P sur la répartition de la biomasse
produite entre les parties aériennes et les racines. Certains auteurs attribuent cette
augmentation a une stimulation de la croissance racinaire sous contrainte en P
(Anghinoni et Barber, 1980, Narayanan et Reddy, 1982; Anuradha et Narayanan, 1991),
tandis que d'autres invoquent une diminution de la biomasse racinaire moins sévere que
celle des parties aériennes comme nous l'avons observé sur des périodes longues
(Khamis ef al., 1990 sur mais, Sicher et Kremer, 1988 sur orge).

Les processus de construction de I'‘arborescence racinaire sont
difféeremment affectés selon leur nature et I'échelle de temps considérée

Juste apres le début du sevrage en P, nous avons mis en évidence une légere
stimulation de l'allongement des latérales (Tableau III-14), et de I’allongement des
primaires. Cette stimulation de l'allongement racinaire est une réponse morphologique
souvent observée sur des jeunes plantules et sur des temps courts aprés une diminution
de l'offre en P (Schenk et Barber, 1979). Anghinoni et Barber (1980) ont observé une
augmentation de la longueur totale des racines et une réduction du rayon moyen
racinaire sur des plantules de mais agées de 12 jours apres un sevrage en P de 6 jours.

A l'opposé, sur des temps plus longs (effets a long terme du sevrage en P ;
traitement PO au champ) la croissance racinaire est considérablement réduite sous
contrainte en P. Alors que l'allongement des racines primaires et la densité de
ramification de ces primaires ne sont pas ou peu modifiés, 'émission de nouvelles
primaires est retardée et l'allongement des racines d'ordre 2 et 3 sont fortement réduits.
Ces observations sont en accords avec celles décrites par Hajabbasi et Schumacher
(1994). Ces auteurs ont observé un retard d'émission des primaires sur du mais cultivé
sur un sol appauvri en P, tandis que les densités de latérales étaient préservées. Sur
concombre, une forte réduction de I'allongement des racines latérales a été décrite en
condition de carence en P (Bruce et al., 1994). En revanche nos résultats sur les densités
de ramifications observées sur mais vont a l'encontre de ceux décrits sur d'autres
especes sous contrainte en P. En effet sur différentes especes, certains auteurs observent
une augmentation du nombre de latérales avec des apports de P (Amijee ef al., 1989 sur
le poireau, Bruce et al., 1994 sur le concombre, Horst et al., 1996 sur bl¢). L’analyse de
ces résultats est cependant délicate car les mesures ne sont pas suffisamment précises
pour examiner si I’augmentation du nombre de latérales est due a une augmentation de
la densité de ramification ou la conséquence d’une augmentation de la longueur des
racines d’ordre supérieur.
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Figure III-53 Schéma décrivant les modifications de la gestion du carbone par la
plante causée par une déficience en P et ses conséquences sur la
morphogenése racinaire.
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CONCLUSIONS

Les signatures d'une carence en P et d'une limitation de la disponibilité en
carbone sur la morphogenése racinaire sont elles similaires?

Les réponses morphogénétiques racinaires que nous observées sous carence en
P s'apparentent fortement a celles décrites lorsque la disponibilité en assimilats carbonés
a l'échelle de la plante entiere est réduite. Sur mais Demotes-Mainard et Pellerin (1992)
ont montré sur mais que le rythme d'émission des racines primaires est ralenti lorsque la
compétition pour la lumiére entre les plantes augmente. Une limitation de la production
d'assimilats carbonés par plante réduit aussi le nombre total de racines primaires émises
(Pellerin et Tardieu, 1990; Pellerin, 1991; Demotes-Mainard et Pellerin, 1992). Sur des
plantules de mais ombrées, l'allongement des racines séminales est maintenu, alors que
la longueur totale des racines secondaires est tres fortement réduite (Tatsumi et al.,
1992, Muller et al., 1997). De méme sur mais, Lambers et Posthomus (1980) observent
une réduction de la biomasse racinaire lorsque l'intensité du rayonnement incident est
réduite. Cette réduction de biomasse racinaire est expliquée par une forte réduction de
l'allongement des latérales tandis que celui des primaires est peu affecté. Sur les
dicotylédones, les mémes modifications morphologiques sont observées en situation de
disponibilit¢ en carbone réduite (par exemple Buttery et Stone 1988 sur soja;
Aguirrezabal et al., 1994 sur tournesol; Thaler et Pages, 1996 sur 'hévéa). A l'inverse
un enrichissement en CO, de l'atmosphére se traduit par une stimulation de
l'allongement des racines d'ordre élevé (Larigauderie ef al., 1994).

Les résultats sur les effets de la disponibilité en assimilats carbonés sur les
densité de racines secondaires divergent davantage suivant les auteurs. Certains auteurs
observent un effet de la nutrition carbonée sur les densités de ramifications (Tatsumi et
al., 1992; Tester et al., 1986), tandis que d'autres n'observent pas de modification des
nombres des secondaires par unité de longueur de primaires (Aguirrezabal et Tardieu,
1996; Larigauderie et al., 1994). La forte réduction de 1'allongement des racines d'ordre
secondaires lorsque le pool de carbone disponible est trés réduit (par une réduction du
rayonnement intercepté) rend cependant difficile le dénombrement des ramifications et
pourrait étre a 1'origine des divergences entre les auteurs.

Les effets d'une carence en P sur le fonctionnement carboné de la plante
entiére peuvent-ils expliquer les effets observés au niveau du systéme
racinaire?

Les fortes similitudes entre les modifications morphologiques du systéme
racinaire que nous avons observées sous contraintes en P et celles qui sont décrites dans
la littérature sous limitation de la disponibilité en carbone nous ont conduit a proposer
un schéma d'interprétation a 1'échelle de la plante enticre (Figure I1I-53). L'interprétation
proposée est que dans la gamme de carence explorée, la carence en P modifierait la
croissance racinaire uniquement via ses effets sur le fonctionnement carboné de la
plante enti¢re sans qu'interviennent d'autres effets spécifiques du P sur la morphogenese
racinaire. La carence en P ayant des effets précoces et séveres sur la mise en place de la
surface foliaire, la_demande en assimilats carbonés pour la croissance des parties
aériennes serait fortement réduite. Khamis et al., 1990 ont observé sur mais une
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augmentation de la teneur en sucre des limbes a la suite d'une courte période de carence
en P. Le maintien du niveau de production d'assimilats carbonés, et la réduction de la
croissance foliaire causée par la carence en P, pourraient expliquer cette augmentation
de la teneur en sucre des parties aériennes. Une partie des assimilats qui étaient destinés
aux parties aériennes serait alors allouée au systéme racinaire. Cette augmentation de
l'offre en carbone pour la croissance racinaire (du fait de la réduction de la demande des
parties aériennes) expliquerait ['augmentation de la teneur en sucre des apex racinaires
que nous avons observée (Figure 111-42). Cette augmentation de I'offre en carbone au
systéme racinaire expliquerait la 1égére stimulation de l'allongement racinaire que nous
avons observée en temps court lors de l'expérience de sevrage en P. Ce résultat est
cohérent avec ceux de Muller et al., (1998) qui ont observé une relation entre la teneur
en sucre des apex et leur vitesse d'allongement. Cette stimulation de la croissance
racinaire est souvent observée dans la littérature sur des expériences conduites en temps
court (Narayanan et Reddy, 1982; Anuradha et Narayanan, 1991; Rychter et Randall,
1994).

L'augmentation de la teneur en sucre des apex que nous avons observée au
moment de la stimulation de I'allongement juste apres le début du sevrage en P renforce
I'hypothése d'une augmentation de la disponibilité en carbone pour les racines. Cette
augmentation de la teneur en sucre des apex racinaires a été souvent observée au
moment de l'augmentation du root/shoot ratio par une déficience en P par plusieurs
auteurs (Cakmak et al., 1994; Ciereszko et al., 1996; Fredeen et al., 1989; Khamis et
al., 1990; Paul et Stitt, 1993; Rychter et Randall, 1994).

Sur des périodes plus longues de carence en P, la réduction de la surface foliaire
induite par la déficience en P provoquerait une diminution de la capacité d'interception
du rayonnement et donc de l'assimilation carbonée totale. La diminution de l'offre en
assimilats carbonés deviendrait alors insuffisante pour satisfaire la demande du systéme
racinaire. En conséquence, en plus de la réduction de la croissance aérienne par la
déficience en P, la croissance du systéme racinaire serait réduite par la limitation de
I'offre en C. Cette réduction de la croissance racinaire sur de longues périodes de
déficience en P a été observée par de nombreux auteurs (Atkinson, 1973; Tennant,
1976; Amijee et al., 1989; Bruce et al., 1994; Hajabbasi et Schumacher, 1994; Rosolem
et al., 1994). Les diminutions de teneur en sucre du systéme racinaire a la suite d'une
longue période de déficience en P observées par Khamis ef al. (1990) renforcent cette
interprétation.

Le schéma d'interprétation des effets d'une déficience en P sur la croissance du
mais que nous proposons permet donc de rendre compte des apparentes contradictions
relatées dans la littérature (stimulation ou réduction de la croissance racinaire). La
réponse du systeme racinaire a une déficience en P dépend de I'échelle de temps
considérée et doit étre interprétée en relation avec le développement et la gestion du
carbone a 1'échelle de la plante entiere. Les résultats présentés et leur interprétation
ouvrent la voie a la modélisation des effets d'une déficience en P sur la morphogenése
racinaire basée sur un modele de fixation et de gestion du carbone au sein de la plante
entiére de mais.
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IV MODELISATION
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IV.1 OBJECTIFS

Le chapitre précédent a montré que les modifications de la morphogenése
racinaire observées en situation de carence en P pouvaient étre interprétées comme la
conséquence des effets de la carence en P sur la production de biomasse (notamment
par réduction de l'interception du rayonnement) et sa répartition dans la plante.
L'hypothése associée est qu'il n'y a pas, dans la gamme de carence explorée, d'effet
spécifique de la carence en P sur la morphogeneése racinaire. Afin de tester plus avant
cette interprétation nous avons développé, en collaboration avec L. Pageés (INRA,
Laboratoire d'Ecophysiologie, Avignon), un modele d'architecture racinaire du mais
dans lequel la croissance individuelle des racines dépend de la disponibilité en carbone.

L'objectif est de tester dans quelle mesure un tel modele permet de rendre
compte des modifications d'architecture observées sous carence en P.

IV.2 PRESENTATION DU MODELE

Le modé¢le proposé est un couplage entre un modele de croissance basé sur
l'interception du rayonnement et la production de biomasse, et un modele d'architecture
racinaire. Le modele d'architecture qui a été utilisé est celui développé sur mais par
Pages et al., (1989). 1l simule au cours du temps 1'apparition des racines des différents
ordres (primaires, secondaires et tertiaires) et leur allongement. La régulation de la
croissance des racines en fonction de la biomasse allouée au systéme racinaire a été
introduite en s'inspirant d'un modele couplant l'architecture racinaire et la disponibilité
en assimilats carbonés développé récemment sur Hévéa par Thaler et Pages (1998). Le
modele simule la croissance de la plante entiere et le pas de temps pour les simulations
est la journée.

IvV.2.1 DETERMINATION DE L'OFFRE EN BIOMASSE ET REPARTITION
ENTRE LES PARTIES AERIENNES ET RACINAIRES

Avant la levée, la graine constitue la seule de source de carbone disponible pour
la croissance. Cette offre est supposée €tre fonction de la masse de la graine et d'un taux
de vidage de la graine. Dés la levée, la production de biomasse est calculée en fonction
de la quantité de rayonnement interceptée par le couvert végétal (Monteith, 1977;
Varlet-Grancher, 1982; Gosse ef al., 1986; Russel ef al., 1989). La biomasse produite
est alors répartie entre les parties aériennes et racinaires en faisant 'hypothése que les
parties aériennes sont un puits prioritaire sur les racines pour les assimilats carbonés.
Cette hypothése s'appuie sur de nombreux travaux ayant montré qu'en situation de
limitation de I'offre en carbone, la croissance en biomasse des racines était affectée
avant celle des parties aériennes (Lambers et Posthumus, 1980; Tatsumi et al., 1992;
Desmotes-Mainard et Pellerin, 1992; Aguirrezabal, 1994; Thaler, 1996). La demande en
biomasse des parties aériennes est fonction de la surface foliaire des plantes'. La
biomasse allouée au systéme racinaire est la différence entre la matiére seéche produite et
la biomasse allouée aux parties aériennes (Figure IV-1).

1 En début de cycle la partie aérienne d'un pied de mais est presque exclusivement constituée de feuilles. Ultérieurement
apparait un compartiment tige, mais sur la partie du cycle qui nous intéresse, il subsiste une relation robuste entre la
surface foliaire et la biomasse aérienne totale. par simplicité, nous avons asservi la demande en biomasse des parties
aériennes a la croissance en surface des feuilles.
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Figure IV-2 Relation entre la vitesse d'allongement (cm par jour) et le diamétre
apical de pivots et de racines secondaires (en cm) sur Hévéa (Thaler et
Pagées, 1998).

0.6

0.5+

04 +

= 0.3

Vitesse d'allongement
(cm par °C.j base 10°C)

0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30
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Figure IV-3 Relation entre la vitesse d'allongement (cm par °C.j de la solution
nutritive base 10°C) et le diameétre apical (cm) des racines primaires et
secondaires observée lors de l'expérience de sevrage en P. La courbe
enveloppe est une fonction mono moléculaire ajustée aux quantiles 95%.
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IV.2.2 DEMANDE DES RACINES ET REALISATION DE LEUR
CROISSANCE

Une fois déterminée la quantité de biomasse allouée au systéme racinaire, celle-
ci est répartie entre les racines des différents ordres en fonction de leur demande
individuelle. Les processus a la base de la construction de l'arborescence racinaire
(émission, allongement, ramification des racines) sont prédits par le modele de Pages et
al., (1989), mais réalisés en fonction de la biomasse disponible.

Calcul de la croissance potentielle des racines et de la demande en
biomasse pour la croissance

Chaque racine est considérée comme un puits individuel qui posséde un
potentiel de croissance en longueur. De nombreux travaux sur plusieurs especes ont mis
en évidence une étroite relation entre la vitesse d'allongement des racines et leur
diametre (Mason et al., 1970; Hackett et Rose, 1972; Thaler et Pages, 1996 et 1998,
Figure 1V-2). Sur mais un tel résultat a été observé par Cahn et al. (1989). La Figure
IV-3 montre la relation observée entre la vitesse d'allongement des racines et leur
diamétre dans l'expérience de sevrage en P présentée dans le chapitre I11.2. Tous ordres
racinaires confondus (primaires et secondaires) les diametres ont varié entre 0.01 et 0.26
cm. Les vitesses maximales observées augmentent avec le diamétre des racines pour des
diamétres variant entre 0.01 et 0.1 cm environ. Au dela, contrairement aux autres
auteurs ayant analysé ce type de relation, on observe des vitesses d'allongement un peu
moins ¢élevées. Cela pourrait étre du au jeu de données utilisé si, dans l'expérience en
question, l'offre en assimilats n'était pas suffisante pour que les racines de diamétre
¢leveé s'allongent au potentiel. Comme Pagés (1995) et Thaler et Pages (1998), nous
avons émis 1'hypothése que la limite supérieure de la relation entre le diamétre et la
vitesse d'allongement des racines représente l'allongement potentiel des racines d'un
diamétre donné. Un modéle mono moléculaire a été utilisé pour construire la courbe
enveloppe du nuage de point qui détermine l'allongement potentiel des racines en
fonction de leur diametre :

(—b*(D—Dseuil)J

V max

Voot = Vinax *11—-exp

> Vpot la vitesse d'élongation racinaire potentielle (cm par °C.j)

> D diamétre apical racinaire (cm),

» Vmax vitesse maximale d'allongement (cm par °C.j),

> Dseuil diameétre en dega duquel l'allongement est nul (cm),

> b coefficient d'augmentation de la vitesse d'allongement avec le

diamétre (°C.j"), ou pente initiale de la relation vitesse d'allongement —
diametre.
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Figure IV-4 Evolution du diamétre des racines en fonction du taux de satisfaction
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La demande individuelle des racines pour leur croissance en biomasse est alors
calculée a partir de leur allongement potentiel, leur diametre et la densité massique des
racines (g cm™). La demande globale en biomasse pour la croissance potentielle du
systéme racinaire est la somme des demandes individuelles des racines des différents
ordres.

Taux de satisfaction de la demande des racines et réalisation de leur
croissance. Principe de répartition entre les racines.

Lorsque la somme des demandes est inférieure a 1'offre (quantité de biomasse
allouée au systéme racinaire), I'allongement potentiel de toutes les racines est réalisé.

Lorsque la somme des demandes est supérieures a l'offre, la biomasse allouée
aux racines est répartie entre les racines sans regle de priorité. Le taux de satisfaction de
la demande est alors calculé en divisant 1'offre par la somme des demandes :

Taux de satisfaction = Offre / ¥ Demandes

Ce taux de satisfaction de la demande est le méme pour chacun des puits
racinaire, et permet donc de déterminer la croissance réelle des racines en fonction de la
biomasse qui leur est allouée :

Allongement = Allongement potentiel * Taux de satisfaction

Evolution de la croissance potentielle des racines au pas de temps t+1 en
fonction du taux de satisfaction de la demande au pas de temps t.

Comme dans le modéle de Thaler et Pages (1998), le diametre apical des
racines dont dépend leur allongement potentiel, évolue en fonction du taux de
satisfaction de la demande. Ce principe s'appuie sur des résultats expérimentaux ayant
montré un effet de la disponibilité en assimilats sur I'évolution du diamétre des racines
(Thaler et Pages, 1996).

Pendant la phase de développement du primordium des racines secondaires et
tertiaires, leur accroissement en diameétre est fonction du taux de satisfaction de la
demande. Le rapport entre la durée de développement du primordium et le diamétre
initial potentiel détermine la vitesse d'accroissement potentiel en diamétre du
primordium. Cette vitesse est affectée par le taux de satisfaction de la demande. Si cette
vitesse est fortement réduite, cela peut aboutir a la non émergence de la racine latérale,
et donc a une réduction de la densité de ramification.

Apres 1'émergence des racines, leur diametre apical évolue également en
fonction du taux de satisfaction de la demande. Suivant que le taux de satisfaction de la
demande en carbone est supérieur ou inférieur a un seuil, le diametre apical augmente
ou diminue (Figure IV-4). Il en résulte qu'a chaque pas de temps le taux de satisfaction
de la demande affecte non seulement l'allongement des racines au pas de temps
considéré, mais aussi l'allongement potentiel au pas de temps suivant.



120

Tableau IV-1 Composition des solutions nutritives de référence et des différents

traitements.
Solution de Traitements P
référence
Le Blevenec T1 T2 T3
(1986) 1 pmol P /1 10 pmol P /1 50 pmol P /1
Macro éléments

mmol /1
KNO; 2 2 2 2
Ca(NO3), 2.1 2.1 2.1 2.1
(NH4),SOs 0.55 0.55 0.55 0.55
H,KPO,  0.55 } 1100 0.0005?r Lumol 0.005 } 10umol 0.025 }50 ol
HK:PO, 055 J "™ 0000s) P/i 0005 | P/i 0025 | P
MeS0s 1.1 1.1 1.1
7 H,0
NaCl 0.17 0.17 0.17 0.17
KCl 1.648 1.635 1.575

Oligo-éléments
pmol /1

Mn' 3.64
Zn’ 1.53
cu’ 0.188
B* 9.26
Mo’ 0.26
Fe® 44.6

1 Solution acide EDTA de Mn 226 g Mn / 1

2 Solution acide EDTA de Zn4285¢gZn /1
3 Solution acide EDTA de Cu228.5¢gCu /1
4+ HBO3

5 (NH4)sMo:Ons, 4 H,O

¢ EDDHA Fe a 6 % de Fer
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IV.3 EVALUATION DU MODULE DE PREDICTION DE LA MORPHOLOGIE
RACINAIRE EN FONCTION DE LA BIOMASSE ALLOUEE AUX RACINES
SOUS CONTRAINTE EN P

Dans un premier temps nous avons voulu évaluer le module de prédiction de la
morphogenése racinaire en fonction de la biomasse allouée aux racines. Dans cette
premicre étape la biomasse allouée au systéme racinaire est donc considérée comme une
variable d'entrée. Nous avons acquis un jeu de données morphologiques racinaires en
situation d'offre en P non limitante (témoin) afin d'évaluer si le modele proposé
permettait de simuler la croissance racinaire du mais non carencé en P. Ce jeu de
données est complété par des données sur des plantes modérément carencée en P, afin
de tester si les modifications de la morphogenése racinaire observées en situation de
carence en P sont correctement reproduites par le modéle.

IV.3.1 ACAQUISITION D'UN JEU DE DONNEES TEST : CULTURE DE
PLANTS DE MAIS EN HYDROPONIE A TROIS NIVEAUX DE
DISPONIBILITE EN P

L'objectif de cette expérimentation est de disposer d'un jeu de données
détaillées sur la morphologie racinaire en condition de déficience en P. Compte tenu de
cet objectif, nous avons choisi un dispositif de culture en hydroponie de plants de mais
avec trois niveaux de disponibilité en P.

IV.3.1.1 Dispositif expérimental et variables mesurées

L'expérimentation en hydroponie avec différents niveaux d'offre en P a été
conduite en serre sur le domaine expérimental de 1'NRA de Bordeaux (Gironde,
France). Les conditions de germination et le dispositif de culture des plants de mais ont
¢été les mémes que pour l'expérimentation du sevrage en P (cf. II1.2.1 p. 69 et Annexe 2).
Apres 5 jours de germination, les plantules ont été transférées en serre sur des pots
contenant la solution nutritive.

Les niveaux d'offre en P que nous avons sélectionnés, répondent a plusieurs criteres :

» les différents niveaux d'offre en P doivent aboutir a une gamme de
plantes avec des statuts P contrastés, mais avec des niveaux de déficience en P
modérés,

» les concentrations en P de la solution nutritive doivent étre dans des
gammes assez proches des concentrations en P rencontrées dans la solution du sol
en condition de culture au champ. Dans les sols agricoles sous climats tempérés,
la concentration du sol en P est comprise entre 0.02 mg P.I" et 2 mg P.I"
(Fardeau, 1993; Barber et al., 1962), soit en pumol de P.I' 0.645 et 64.5
respectivement.

Nous avons retenu les concentrations suivantes pour les différents traitements :

> Le traitement T1 1 pmol P.I" de solution correspond a un niveau d'offre
faible en P

> Le traitement T2 intermédiaire 4 10 pmol.I"' de solution

> Le traitement T3 & 50 pmoL.I" correspond un niveau d'offre élevée.
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Tableau IV-2 Paramétres climatiques enregistrés dans la serre sur la période
09/08/96 au 07/09/96 (Expérimentation en serre en 1996).

Période Jour Nuit
(7h00-21h00) (21h00-7h00)

T® air (°C)

Moyenne 279 21.6

Min et Max 16 - 38 15.6 - 28.5

Nb Jour avec T° > 30 °C 5 0

T° Solution nutritive (°C)

Moyenne 253 259

Min et Max 204 -31.7 21.1-31.5

Nb Jour avec T° > 30 °C 0 0

Hr air (%)

Moyenne 59 88

Nb Jour Hr < 40 % 5 0

Figure IV-7 Echantillonnage des racines pour les mesures morphologiques
détaillées sur les racines secondaires et tertiaires
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L'objectif de l'expérimentation en hydroponie était d'avoir des niveaux
d'offre en P différenciés. Nous nous sommes donc fixé comme objectif de maintenir
en moyenne a un pas de temps journalier les concentrations citées ci-dessus, mais des
fluctuations de la concentration en P dans la solution au cours de la journée sont
tolérées. Les concentrations en macro éléments autres que le P, et en oligo-éléments
sont celles recommandées par Le Blevenec (1986), tandis que la concentration en P a
été ajustée en fonction des traitements (Tableau IV-1). Le pH de la solution est
maintenu entre 5.3 et 6. La solution nutritive a été renouvelée quotidiennement de fagon
a maintenir la concentration en P la plus proche possible de la concentration choisie
pour les différents traitements a un pas de temps journalier (Annexe 2). La
représentation de 1'évolution de la concentration moyenne en P de la solution nutritive
dans les pots (Figure IV-5) montre que les concentrations observées ont été
généralement inférieures a celles visées, surtout en fin d'expérimentation compte tenu
du prélevement important des plantes. En moyenne les concentrations ont été de 0.7; 7.3
et 38 pmol P.I"" pour les traitements T1, T2 et T3 sur la période de I'expérimentation
avec des fluctuations importantes au cours de la journée.

CONDITIONS ENVIRONNEMENTALES DE CULTURE

Le systéme de contrdle du climat de la serre et les consignes étaient les mémes
que lors de l'expérimentation du sevrage en P. Nous avons enregistré les variables
environnementales (température, rayonnement et hygrométrie) au moyen de capteurs
répartis dans la serre au voisinage des plantes. Le PAR incident moyen (8 MI.m™ jour”
" sur la période d'expérimentation a été relativement constant (Figure IV-6) et a été le
méme pour les trois traitements. Les deux jours ou le rayonnement incident a été faible,
correspondent a des journées nuageuses. Le Tableau IV-2 synthétise les données de
température et d'hygrométrie enregistrées dans la serre sur la période d'expérimentation.
La température moyenne de 1'air était de 28 °C, mais pouvait atteindre ponctuellement
38 °C. Des températures supérieures a 30 °C conduisent a un ralentissement de la
croissance des plantes (Blacklow 1972, Barber et Kovar, 1991), mais lors de
I'expérimentation le nombre de jours ou la température de l'air a pu étre limitante a été
faible. La température moyenne de la solution nutritive est restée inférieure au seuil 30
°C de réduction de la croissance racinaire du mais (Blacklow 1972, Barber et Kovar,
1991; Pahlavanian et Silk, 1988). L'humidité relative de l'air est toujours restée élevée
(>40 %) excepté 5 jours en fin d'expérience ou le systéme de brumisation n'a pas été
suffisamment efficace.

ECHANTILLONNAGE ET MESURES SUR LES PLANTES

Huit plantes par traitement ont été prélevées a 4 dates (22/08, 29/08, 3/09 et le
6/09/96). Les mesures réalisées ont été les suivantes :

Sur les parties aériennes : stade (nombre de feuilles visibles, nombre de feuilles
ligulées, nombre de feuilles seéches), la surface foliaire, biomasse, teneur en P.

Sur le systéme racinaire (Figure IV-7) : biomasse et nombre de primaires. Aux
trois premiéres dates : nombre, longueur, diamétre basal et apical' et longueur de la
zone apicale non ramifiée des racines primaires; nombre, longueur et diamétre des
racines secondaires; nombre, longueur et diamétre des racines tertiaires. Les mesures
sur les racines primaires ont été faites sur la totalité des racines.

U'mesuré a 1 cm en arriere de I'extrémité apicale de la racine
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Figure IV-8 Quantité de P accumulée par les plantes des trois traitements T1, T2 et

T3 (mg P par plante) au cours du temps dans toute la plante.
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Figure IV-10 Evolution de la surface foliaire verte par plante au cours du temps
exprimé en STb6 air depuis le germination.
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Figure IV-11 Rythme d'émission des feuilles visibles pour les traitements T1, T2 et
T3.
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Tableau IV-3 Dimensions finales des limbes des différents étages foliaires (surface
foliaire verte, longueur finale et largeur maximale)

Dimensions finales des limbes

(e]
Surface verte du limbe Long. finale du limbe Larg. max. du limbe

étage
foliaire — cm? pl'1 cm cm
T1 T2 T3 T1 T2 T3 T1 T2 T3
F 01 6.3" 627 7.4 58" 6.1™ 6.4 1.46™ 1.36 1.48
F 02 15.0™ 14.3 15.4 13.0° 13.17 141 155 1.47™ 1.45
F 03 275 294" 305 23.8° 24.7™  26.0 155" 158™ 1.56
F 04 69.1  743™ 765 394™ 39.3™ 403 2317 250™ 251

F 05 131.7™ 140.9™ 1417 53.9™ 522™ 516 3.25° 358™ 365
F 06 194.7™ 211.0™ 200.7 67.1 64.9™ 63.9 3.86 4.32™ 419
F 07 274.7" 300.3"™ 306.1 77.4™  746™ 76.7 4737 513™ 532
F 08 430.8™ 424.4 86.9™ 85.8 6.60™  6.60
F 09 518.0" 512.0 93.1™ 913 741" 747

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par étage foliaire), ns : Différence non significative
au seuil 5% par rapport au T3; *, ** *** : différence significative par rapport au traitement T3 aux seuils
5%, 1 % et 0.1%., respectivement.
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Figure IV-12 Biomasse s¢che aérienne (g par plante) en fonction de la surface
foliaire totale (cm? par plante).
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Les mesures sur les secondaires (nombre, longueur, diametre) ont été faites sur
des segments de 1 cm échantillonnés dans la zone ramifiée d'une primaire de chaque
phytomere. De méme les mesures sur les tertiaires (nombre, longueur, diamétre) ont été
faites sur des segments de 1 cm échantillonnés dans la zone ramifiée d'une racine
secondaire par segment.

Ces mesures lors des prélévements ont €té complétées par un suivi en continu
(tous les trois jours) pour quelques variables : stade, surface foliaire, nombre de racines
primaires émises par phytomere et allongement d'une racine primaire par phytomere.

IV.3.1.2 Résultats

EFFET DES TROIS NIVEAUX D'ALIMENTATION EN P SUR LA TENEUR EN P DANS
LES PLANTES, LA CROISSANCE FOLIAIRE ET L'ACCUMULATION DE BIOMASSE.

La Figure V-8 et Figure IV-9 montrent I'évolution de la quantité de P prélevée
et la teneur en P dans les plantes. Les quantités de P prélevées par les plantes des trois
traitements ont été tres différentes (Figure IV-8). Pour le traitement a faible niveau
d'offre en P (T1) les quantités de P absorbées ont été trés inférieures a celles des
traitements T2 et T3. A la dernicre date de mesure, les quantités de P accumulées par les
plantes du traitement T3 ont été plus de 6 fois supérieures a celles du T1 et 2 fois
supérieures a celles du T2. La réduction d'accumulation de P concerne a la fois les
parties aériennes et le systéme racinaire (résultat non illustré).

Les teneurs en P des plantes sont trés différentes suivant les traitements, et
diminuent au cours du temps (Figure IV-9). Ce résultat est proche de celui que nous
avons observé au champ. La réduction de la teneur en P a affecté a la fois les parties
aériennes et racinaires. La conduite de la culture en hydroponie que nous avons choisie
pour les différents traitements a bien permis d'atteindre 1'objectif que nous nous étions
fixé : obtenir des plantes avec des statuts P différents afin d'étudier les effets d'une
limitation de I'offre en P sur la morphogenése racinaire. Les teneurs en P des plantes des
traitements T2 (8 2 3.5 g P kg™ MS) et T3 (10 a 6 g P kg MS) sont proches de celles
des plantes des traitements P1.5 (7 4 3.7 g P kg MS) et P3 (9 4 4.3 g P kg MS) au
champ (Figure I11-6). En revanche les teneurs en P des plantes du traitement T1 (2.6 a 1
g P kg! MS) sont inférieures a celles du traitement PO (5 4 3 g P kg MS).

La Figure IV-10 montre I'évolution de la surface foliaire verte par plante. Les
cinétiques de mise en place de la surface foliaire ont été¢ les mémes pour les traitements
T2 et T3. Des 400 °C.j la surface foliaire des plantes du T1 a été significativement
réduite. A la derniére date de mesure, les capacités d'interception du PAR (surface
foliaire verte) étaient réduites de 60 % sur T1 par rapport a T2 et T3. Ces écarts de
surface foliaire s'expliquent principalement par un retard de stade qui atteignait jusqu'a
3 feuilles visibles en fin d'expérience (Figure IV-11). Une légere réduction de la surface
finale individuelle des feuilles a été observée sur T1 (Tableau IV-3). Le desséchement
des feuilles du bas a été accéléré et a contribué a réduire la surface foliaire verte des
plantes (résultat non illustré).

Sur la Figure IV-12 est représentée la biomasse séche aérienne en fonction de la
surface foliaire. Sur la période que nous avons suivi, la biomasse aérienne est constituée
par les limbes et les gaines des feuilles. La relation qui existe entre ces deux variables
n'a pas €t¢ modifiée par les traitements. Pour les stades jeunes a une surface foliaire
produite correspond donc une biomasse seche qui est indépendante du niveau de
nutrition P pour la gamme d'offre en P que nous avons explorée.
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MS Totale (g par plante)
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Figure IV-13 Biomasse s¢che totale produite par plante pour les différents niveaux
d'offre en P au cours du temps.

Tableau IV-4 Production de biomasse séche et répartition entre les parties
aériennes et racinaires pour les traitements T1, T2 et T3. Les valeurs sont
les moyennes de 8 plantes par date de prélévement.

Biomasse séche g / plante

Aérienne Racinaire Totale

Stb6 T1 T2 T3 T1 T2 T3 T1 T2 T3

360 13977 255 266  0.56™ 0.58™ 057 195 3.13™ 323
493 505 11.05™ 10.58  1.85™ 235" 2.00 6907 13.40™ 12.58
586 7.88° 24.41™ 2495 2757 4.63™ 4.63 1063 29.03™ 29.58
647 93877 30.84™ 3147 34477 635 670 1280 37.04™ 38.01

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par date), ns : Différence non significative au seuil
5%
* ) wk  différence significative par rapport au traitement T3 aux seuils 5%, 1 % et 0.1%.
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Figure IV-14 Evolution du rapport matiére séche racinaire sur matiére séche totale
au cours du temps.
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plante (NFV).
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PARac (MJ pl™")

Figure IV-16 Relation entre la biomasse séche totale produite et la quantité de
rayonnement photosynthétiquement actif accumulé par plante (PARac).
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Figure IV-17 Evolution du nombre total de racines primaires émises par plante au
cours du temps exprimé en somme de température base 10 (°C.j) de la
solution nutritive. Les points correspondent aux dénombrements sur les
plantes suivies et prélevées.
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La cinétique de production de mati¢re seche est représentée sur la Figure IV-13
et dans le Tableau IV-4. Les niveaux de production de biomasse seéche totale ont été
identiques pour les traitements T2 et T3. En revanche pour le traitement T1, la
production de matiére seche totale a été significativement réduite dés la premicre date
de prélévement. La réduction d'accumulation de biomasse a d'abord affecté les parties
aériennes (a la 1°° date de prélévement), puis a la fois les parties aériennes et racinaires.
En conséquence le rapport matiére seche racinaire sur matiére seche totale a été
augmenté sur les plantes déficientes en P du T1 (Figure IV-14). Les représentations du
rapport maticre séche racinaire sur matiere seche totale en fonction de la biomasse totale
accumulée et en fonction du stade foliaire (Figure IV-15) montrent que les différences
entre les traitements ne sont pas imputables seulement au retard de stade du T1, mais
surtout aux effets spécifiques de la carence en P sur la répartition du carbone entre les
parties aériennes et les racines.

Les niveaux de production de matieére seche totale pour une méme quantité de
PARac' ont été similaires pour les traitements T2 et T3 (Figure IV-16). En revanche, les
quantités de PARac ont ét¢ moindre sur T1 du fait de la réduction de surface foliaire. La
réduction de PARac sur T1 explique en grande partie la moindre production de matiere
seéche. L'efficience de conversion du PAR en biomasse n'a pas été affectée aux deux
premicres dates de prélevement, en revanche en fin d'expérience elle a été 1égerement
réduite (Figure IV-16).

En conclusion, le niveau d'alimentation en P a fortement affecté la croissance
des plantes du traitement T1, de maniere analogue a ce que nous avons observé
précédemment au champ et lors de l'expérience en hydroponie de sevrage en P. En
revanche les croissances des plantes des traitements T2 et T3 ont été similaires sauf en
fin d'expérience ou un léger retard de stade et une petite réduction de biomasse ont été
observés sur T2.

EFFETS DES TROIS NIVEAUX D'ALIMENTATION EN P SUR LA MORPHOGENESE
RACINAIRE

Rythme d'émission et nombre de racines primaires

La Figure IV-17 et la Figure IV-18 montrent 1'évolution du nombre total de
racines primaires émises et I'évolution du rang du dernier phytomeére portant des racines
pour les trois traitements. L'émission des primaires a été similaire sur T2 et T3 (sauf a la
derni¢re date de mesure ou le nombre de primaires €tait un peu moindre sur T2, mais les
différences n'étaient pas significatives). A partir du phytomere 3, 1'émission des racines
primaires a €té retardée sur T1, mais le synchronisme entre le rythme d'émission des
feuilles et le rythme d'émission des primaires sur les phytomeéres successifs n'a pas été
modifié par la carence en P (Figure IV-18-b). Il n'y pas eu d'effet des traitements sur les
nombres finaux de racines primaires sur les phytomeéres 0 a 4 (Tableau IV-5). Le
nombre plus faible de racines primaires sur les plantes du T1 est essentiellement du au
retard d'émission de nouvelles primaires. Sur le phytomere 5, sur lequel le nombre final
de racines a été atteint seulement sur T2 et T3, on observe significativement moins de
racines sur T2 par rapport a T3.

1 Calculé en multipliant le PAR incident par la surface foliaire comme lors de l'expérience de sevrage en P. Ce calcul
impose d'émettre I'hypothese que la totalité du PAR incident a été intercepté par les feuilles. Par ce mode de calcul,
nous négligeons 'effet de I'auto-ombrage entre les feuilles d'une méme plante et 'ombrage entre les plantes
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Figure IV-18 Rythme d'émission des racines primaires sur les phytoméres
successifs représenté par 1'évolution du rang du dernier phytomére portant
des racines primaires a) au cours du temps (STb10 solution nutritive), b) en
fonction du stade (NFV).

Tableau IV-5 Nombre final moyen de racines primaires par phytomere (Expérience
en serre 1996). X indique les cas ou le nombre final de racines primaires par
phytomere n'était pas atteint a la derniere date de prélevement.

Traitements

Numéro du

phytomere T1 ") T3
0 1.0a 1.0a 1.0a
1 2.8a 2.8a 25a
2 37a 4.0a 39a
3 43a 4.0 a 4.1a
4 4.4 a 4.4 a 45a
5 X 5.9a 7.0b
6 X 7.8 X

a, b, ¢ : Phytomeére par phytomére, les moyennes indicées par la
méme lettre ne sont pas significativement différents au seuil de
5%.
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Tableau IV-6 Diametre basal moyen (mm) des racines primaires en fonction du
numéro du phytomeére dont elles sont issues, toutes dates de mesure

confondues.
Diamétre basal (mm)
N° du
hytomeére
PRy T1 T2 T3
0 1.22™ 1.27™ 1.22
1 0.70™ 0.68™ 0.66
2 0.78™ 0.71™ 0.76
3 1.42™ 1.46™ 1.35
4 1.97™ 2.05™ 2.09
5 2.647° 3.09™ 3.30

6 4.15™ 4.44

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par
phytomére), ns : Différence non significative au seuil 5%, *,
** *%% . différence significative par rapport au traitement T3
aux seuils 5%, 1 % et 0.1% respectivement.

Tableau IV-7 Diameétre apical des primaires aux trois dates de prélévement

Diameétre apical des primaires (mm)

STb10 . Phytomére
SN (°C.j) Trait.

0 1 2 3 4 5

T1 0.81ns 0.71 ns 0.79* 1.22 ns

303 T2 0.81 ns 0.74 ns 0.91 ns 1.10 ns 1.43 ns
T3 0.78 0.77 0.97 1.21 1.42
T1 0.77 ns 0.67 ns 0.76 ns 1.03*%**  1.28 ns 1.90 ns
405 T2 0.74 ns 0.65 ns 0.97 ns 1.35ns 1.34 ns 1.99 ns
T3 0.68 0.70 1.01 1.41 1.29 2.16 ns
T1 0.94 ns 0.55%* 0.79%**  (0.85***  1.10*** 1.62*
474 T2 0.85ns 0.82 ns 1.06 ns 1.44 ns 1.50 ns 1.79 ns
T3 0.96 0.72 1.01 1.26 1.54 2.00

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par phytomeére et par date), ns : Différence non significative au seuil 5%

* Rk Rk différence significative par rapport au traitement T3 aux seuils 5%, 1 % et 0.1% respectivement.
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Figure IV-19 Longueur moyenne d'une racine ptimaire par phytomére (phytomere
0 a 5) au cours du temps exprimé en somme de température de la solution
nutritive (base 10 °C) depuis la mise en germination des graines (STb10 SN
°C.j).
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Diametre basal et diamétre apical des racines primaires

Les données sur les diamétres des primaires sont présentées sur le Tableau
IV-6. Le diametre basal des racines primaires des phytomeres 0 a 4 n'a pas ét¢ modifié
avec le niveau d'offre en P. Une réduction significative du diametre basal des primaires
est intervenue sur le phytomere 5 des plantes du T1. Pour les traitements T2 et T3, bien
que les différences ne soient pas statistiquement significatives, a partir du phytomére 4
le diamétre basal des racines primaires du T2 a toujours été inférieur a celui mesuré sur
les racines du T3.

Les diametres apicaux des racines primaires des phytomeres 0 et 1 n'ont pas été
modifiés par les traitements (Tableau IV-7). A 1'opposé sur les phytomeres 2 a 5, le
diameétre apical des racines du traitement T1 a été significativement réduit en particulier
a la derniere date. Les racines primaires des traitements T2 et T3 ont des valeurs de
diamétre apical trés proches.

Globalement le diameétre moyen des racines primaires des plantes carencées en
P a été réduit. Cette réduction a été plus importante sur les phytomeres supérieurs.

Allongement des primaires

Sur la Figure IV-19 est représentée la longueur moyenne d'une racine primaire
par phytomere en fonction du temps écoulé depuis la mise en germination des graines.
Sur les phytomeres 0 a 3, les cinétiques d'allongement des racines primaires des trois
traitements ont ¢t¢ comparables et les longueurs moyennes des racines des premiers
phytoméres étaient élevées a la derniére date de mesure' (160 cm en moyenne pour les
phytomeres 0 et 1). Les racines primaires des phytomeres 4 et 5 du traitement T1 ont
des longueurs inférieures a celles des traitements T2 et T3 a une méme date de mesure
(Figure IV-19). Cependant, nous avons montré précédemment qu'il y avait eu un retard
d'émission racinaire pour les plantes du traitement T1. Ce retard est apparu a partir du
phytomere 4. La représentation de la longueur des racines primaires sur les phytoméres
4 et 5 en fonction du temps écoulé depuis la date d'émission moyenne des racines sur le
phytomeére montre que les cinétiques d'allongement moyennes des racines primaires des
phytomeres 4 et 5 n'ont pas été modifiées par la carence en P (Figure [V-20).

En résumé, les vitesses d'allongement des racines primaires des différents
phytomeres n'ont pas été modifiées par la carence en P. Les différences de longueur des
racines primaires des phytomeres 4 et 5 a une date donnée entre les traitements sont
essentiellement expliquées par le retard d'émission de ces racines sur le traitement T1.

1 Le dispositif de culture des plantes (hydroponie en pots volumineux de 28 L) ne semble pas avoir exercé de contrainte
majeure sur l'allongement des racines primaires
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Figure IV-20 Longueur moyenne d'une racine primaire sur les phytomeres 4 et 5 en
fonction du temps écoulé depuis la date d'émission des racines sur ces
phytoméres exprimé en STb10 SN (°C.j).
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o7 . . -1 .
Tableau IV-8 Densité moyenne de racines secondaires (cm™) pour les racines
primaires des différents phytomeres.

Traitements
Numéro du
phytomeére T1 T2 T3
0 10.0 10.9 ns 11.6
1 9.6 10.8 ns 11.6
2 10.2 12.3 ns 12.7
3 10.1 s 12.0 ns 12.4
4 8.9 ns 10.0 ns 11.1

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par phytomeére), ns :
Différence non significative au seuil 5% par rapport a T3

* ) Rk k%% différence significative par rapport au traitement T3 aux seuils 5%,
1% et 0.1%.

Tableau IV-9 Diameétre en (mm) des racines secondaires des différents phytomeres
pour les traitements T1, T2 et T3.

Diamétre des secondaires (mm)

STb10 . Phytomére
SN (°C.j) Trait.

0 1 2 3 4 5

T1 0.24ns 0.22ns 0.21ns 0.25ns

303 T2 0.23ns 0.22ns 0.24ns 0.26ns
T3 0.25 0.22 0.23 0.28
T1 0.20%**  (.19%**  (.22%**  (.22%* 0.26ns
405 T2 0.25ns 0.24ns 0.25ns 0.27ns 0.30ns
T3 0.25 0.24 0.27 0.29 0.34
T1 0.21* 0.20ns 0.19%%% Q. 21%%*  (.22%%*% (27"
474 T2 0.29ns 0.28%* 0.31ns 0.33ns 0.38* 0.42ns
T3 0.25 0.22 0.28 0.30 0.32 0.36

Test t de Student sur échantillon apparié (appariement par date et par phytomeére), ns : Différence non significative au seuil 5%
* k% Rk différence significative par rapport au traitement T3 aux seuils 5%, 1 % et 0.1% respectivement.

+ pas assez de mesures pour effectuer un test
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Ramification des primaires

La longueur de la zone apicale non ramifiée des racines primaires des différents
phytomeéres a peu varié entre les dates de prélevement (résultats non présentés). Ce
résultat est cohérent avec les faibles variations de vitesse d'allongement des racines
primaires que nous avons observées, car la LZANR est étroitement reliée a la vitesse
d'allongement de la racine (Figure I11-48, p.95). Sur les phytomeéres 0 a 2, les longueurs
de la zone apicale non ramifiée n'ont pas été¢ différentes entre les traitements. Sur les
phytomeres 3 a 5, la LZANR du T1 a été supérieure en moyenne a celle mesurée sur les
racines des traitements T2 et T3 (résultats non présentés).

A partir des mesures détaillées sur la ramification des racines primaires, nous
avons construit les profils de densité de racines secondaires le long des racines
primaires des différents phytomeres. L'émission des racines secondaires étant acropete,
sur un segment de racine primaire situ¢ a une distance fixée de la base de racine, une
fois la ramification réalisée sur ce segment, le nombre de racines secondaires par unité
de longueur de racine primaire n'évolue pas. Nous avons donc moyenné les comptages
de racines secondaires sur les segments de 1 cm des racines primaires échantillonnées
sur I'ensemble des trois dates de prélévement et situés a une méme distance de la base
de la racine primaire (Figure IV-21). Quels que soient le phytomére et le traitement, la
densité de racines secondaires est treés variable le long de la racine primaire (de 4 a 20
secondaires par centimétre de primaire). Nous avons observé une réduction de la densité
de secondaires localisées sur des segments de primaire a 60, 70, 30 et 2 cm de la base de
la primaire respectivement sur les phytoméres 0 a 3. La date d'émission calculée' des
racines secondaires sur ces segments de primaire (vers le 18-19 aolit 1996) coincide
avec des journées a faible rayonnement incident (Figure IV-6). Nous pouvons émettre
I'hypothése que la diminution de l'offre en carbone causée par le faible niveau de
rayonnement ces jours-1a a dii conduire a un arrét précoce de I'allongement des racines
secondaires sur ces segments et a une diminution du nombre de secondaires émises. La
densité de secondaires le long de la racine primaire sur T1 a été trés souvent légerement
inférieure a celle observée sur les traitements T2 et T3 (Figure IV-21). Les densités
moyennes” de secondaires par phytomére ont été légérement, mais significativement
réduites sur le traitement T1 pour les phytomeres 0 a 3 par rapport au traitement T3
(Tableau I1V-8). Cependant méme réduites, les valeurs moyennes de densité de
secondaires observées sur le traitement T1 ont été peu différentes de celles citées dans
la littérature pour du mais (7 a 12 cm’! Varney et al., 1991; Jordan et al., 1992; Pages et
Pellerin 1994).

Il existe des variations du diameétre des racines secondaires entre les dates de
mesure, mais ces variations sont trés faibles (Tableau IV-9). Le diamétre moyen® des
racines secondaires des plantes du traitement carencé en P (T1) a été significativement
réduit sur l'ensemble des phytoméres dés la 2'°™ date de prélévement. Les diamétres
mesurés sur le traitement T2 sont légérement supérieurs a ceux du T3, mais les
différences ne sont pas significatives.

1 La date d'émission des racines secondaires sur un segment de racine primaire distant de la base de la racine de "dbase"
cm est calculée par : date émission = date mesure - [(Lgtotale-dbase-LZANR) /Vitesse d'élongation moyenne], ce calcul
impose d'émettre I'hypothese que la vitesse d'élongation (cm . °C.j1) de la racine primaire est constante.

2 Regroupement des mesures de densité de secondaires de I'ensemble des dates de prélevement.

3 Moyenne des mesures de diamétre des secondaires par phytomere, par date et par traitement
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Figure IV-22 Distribution des fréquences de racines secondaires échantillonnées
par classes de longueur en cm pour les différents phytoméres et dates de
prélevement de plantes. L'ordonnée a droite des graphiques correspond a la
fréquence cumulée en pourcentage. Le nombre entre parenthese indique le
nombre de mesures effectuées sur les trois traitements.
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La Figure IV-22 montre la distribution des longueurs des racines secondaires
par date de prélévement et par phytomere pour chacun des trois traitements. Ces
distributions sont fortement asymétriques avec une majorité de racines courtes. Au plus
10 % des racines secondaires avaient des longueurs supérieures a 10 cm a la derniére
date de mesure. Quelle que soit la date de prélévement, les distributions de longueur de
secondaires ne sont pas différentes entre traitements sur les phytomeéres 0, 1 et 2. Sur le
phytomere 3, on observe une fréquence plus élevée de racines secondaires courtes dans
le traitement T1 aux deux derniéres dates de prélévement. Les racines primaires du
phytomere 3 ayant été émises au méme moment pour tous les traitements, et leurs
vitesses d'allongement ayant été identiques, la fréquence plus élevée de racines
secondaires courtes dans le traitement T1 ne peut pas étre expliquée par une fréquence
plus élevée de racines secondaires jeunes. La vitesse d'élongation de ces racines
secondaires et / ou leur durée d'allongement semblent avoir ¢été réduites dans le
traitement T1. Enfin sur le phytomére 4, on observe une fréquence plus €levée de
racines secondaires courtes dans le traitement T1 a la 2'°™ date de prélévement, et dans
les traitements T1 et T2 a la 3™ date de prélévement. Dans le traitement T1, cette
fréquence plus élevée de racines secondaires courtes peut provenir a la fois de
I'émission plus tardive des racines primaires sur ce phytomére et / ou d'un effet
spécifique sur l'allongement des secondaires. Dans le traitement T2 par contre, a la
derni¢re date de mesure, il y a du y avoir un effet spécifique sur l'allongement des
secondaires puisque les racines primaires du phytomere 4 ont été émises au méme
moment dans les traitements T2 et T3.

La représentation du pourcentage de racines secondaires portant des racines
tertiaires en fonction de la longueur de la racine secondaire (Figure IV-23) montre que
seules les racines secondaires les plus longues étaient ramifiées. Les racines secondaires
d'une longueur inférieures a 3 cm n'étaient jamais ramifiées. La carence en P a
fortement affecté¢ le processus de ramification des racines secondaires. En effet, la
probabilité pour qu'une racine secondaire soit ramifiée a été¢ fortement réduite pour les
plantes du traitement T1. Par exemple seulement 30 % des racines secondaires ayant
une longueur de 7 cm sont ramifiées sur le traitement T1, alors que sur les traitements
T2 et T3, 80 % des racines secondaires de méme longueur portent des tertiaires. Les
densités de tertiaires sur les secondaires ramifiées ont été réduites sur T1 pour
I'ensemble des phytomeres (Tableau IV-10). La réduction de la densité de tertiaires et la
réduction de la proportion de racines secondaires ramifiées sur le traitement carencé en
P"auront comme conséquence une forte réduction de la longueur cumulée des racines
tertiaires. Sur T2, une légere réduction de la densité de tertiaires a été observée a partir
du phytomere 1. Le diamétre moyen des tertiaires du T1 a également été affecté par la
carence en P. Il était en moyenne de 0.107, 0.131 et 0.122 mm sur les traitements T1,
T2 et T3 respectivement.
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Figure IV-23 Pourcentage de racines secondaires ramifiées pour chaque classe de
longueurs des racines secondaires. Pourcentage calculés sur I'ensemble des
mesures réalisées aux trois dates de prélevement.
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Tableau IV-10 Nombre de tertiaires par cm de zone ramifiée des racines
secondaires. (Les valeurs entre parentheses sont les nombres de segments

de racines secondaires ramifiés de 1 cm échantillonnés).

Numéro du
phytomeére

Traitements

T1 T2 T3
3.0 4.4 4.2
(35) (29) (37)
3.5 2.8 3.8
(®) (13) 4
34 4.0 5.0
(23) (37) (32)
2.9 4.6 5.5
(12) (29) (20)

43 6

(15) (20)
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Tableau IV-11 Synthéese des données morphologiques aériennes et racinaires.

Temps Trait. Parties aériennes Systeme racinaire
Jours STb10 NFV  Surface  Longueur totale par ordre Long.
dez’“‘ OSCN. foliaire racinaire totale
)
germ. m? / pl m / plante m / pl.
Primaires Secondaires Tertiaires
5.2 771 25.2
T 71 0.032 (@8)t (71.7) (23.4) 107.5
16 303 T2 80  0.049 e 1383 28 1613
5.6 87.2 30.2
T3 83 0.051 46) (70.9) (24.5) 123.0
14.0 349.4 74.0
T1 10.0 0.071 (3.2) (79.9) (16.9) 437.3
23 405 T2 120  0.117 "3 s 1Ml 5333
13.4 346.8 138.6
T3 11.9 0.113 2.7) 69.5) (27.8) 498.8
19.2 469.2 68.8
T1 11.8 0.132 (3.4) (84.2) (12.4) 557.2
28 474 T2 146  0.261 299 480 1t 6403
22.0 592.4 253.0
T3 15.0 0.301 25) (68.3) 29.2) 867.5

T Les chiffres entre parenthéses sont les pourcentages de la longueur totale de racine par plante pour les
différents ordres racinaires.

35 0.6
30 + . 054
= 25 By
5 = 0.4 |
g 20+ g
[\ “ 03 L
= 15 1 =
£ £ o2
g 10t -
& 2
5 0.1
0 ‘ ‘ 0.0 ‘ ‘ ‘
0 10 20 30 0 200 400 600 800
Longueur de 1" (m par plante) Longueur de 2™ (m par plante)

Figure IV-24 a) rapport 'longueur de secondaites / longueur de primaires' en
fonction de la longueur de primaires et b) rapport 'longueur de tertiaires /
longueur de secondaire' en fonction de la longueur de secondaires.
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Données morphologiques globales

L'ensemble des mesures morphologiques réalisées sur les racines
¢chantillonnées nous a permis de recalculer les longueurs et les volumes cumulés de
racine par ordre racinaire et par plante pour les trois dates de prélévement (Tableau
IV-11). Les racines secondaires constituent la fraction prépondérante de la longueur
totale du systéme racinaire du mais. La carence en P sur le traitement T1 a conduit & une
réduction de l'allongement des racines a partir de la deuxiéme date d'échantillonnage,
mais les différents ordres racinaires n'ont pas ¢été affectés de la méme facgon.
L'allongement total des racines primaires a €té similaire pour les 3 traitements. Les
légers écarts de longueur totale de primaire s'expliquent principalement par les écarts de
stade. Le rapport 'longueur de secondaires / longueur de primaires' a été¢ peu modifié par
les traitements, sauf a la dernieére date de prélévement (Figure IV-24-a). Cela confirme
que l'allongement des secondaires a été 1égerement réduit dans les traitements T1 et T2.
Le rapport 'longueur de tertiaires / longueur de secondaires' est beaucoup plus faible
dans le traitement T1 aux deux dernicres dates de prélévement, ce qui confirme un fort
effet de la carence en P sur l'allongement des tertiaires (Figure IV-24-b). Cet effet est
également visible dans le T2 a la derniére date'.

IV.3.1.3 Conclusions

Les niveaux d'alimentation en P imposés ont abouti a une gamme de niveau de
carence en P. La croissance des plantes du traitement T1 a été affectée tres tot. Les
modifications morphologiques des plantes et leur ordre d'apparition ont été similaires a
celles observées lors de l'expérience de sevrage en P. Les premiers effets de la carence
en P sont apparus sur le développement des parties aériennes. Le rythme d'émission des
feuilles a été ralenti et la surface des feuilles réduites. Les effets de la carence en P au
niveau de la croissance du systéme racinaire apparaissent apres les premiers symptomes
visibles sur le développement aérien. Ce sont les racines d'ordre le plus élevé qui ont été
les premieres affectées, c'est-a-dire les tertiaires, puis les secondaires. Le rythme
d'émission des racines primaires a été retard¢, mais l'allongement des racines primaires
n'a pas été modifié par la déficience en P. Sur le traitement T2, les modifications de la
morphogen¢se racinaire sont apparus en fin d'expérience.

1 La valeur du rapport 'longueur de tertiaites / longueur de secondaires' est plus basse dans le traitement T2 2 la premicére
date de prélévement. Nous n'avons pas d'explication a cette observation. Il faut cependant noter qu'a la premiére date
de prélevement ce rapport est calculé avec des longueurs absolues de tertiaires faibles.
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Tableau IV-12 Parameétres communs aux trois traitements utilisés lors des

simulations

Parametres communs a I'ensemble des racines

Relation entre la vitesse d'allongement potentielle et le diamétre apical

Vitesse potentielle maximale (pour & infini)

b

Diamétre seuil en deca duquel Vit. =0

0.6
7
0.014

cm . °C.j"!
°Cj!

cm

Variation du diamétre apical en fonction du taux de satisfaction de la demande

Taux au dela duquel la diamétre augmente 0.98
Taux de satisfaction en deca duquel le diamétre diminue 0.97
Coefficient d'augmentation du diamétre 1.15
Coefficient de diminution du diamétre 0.80
Densité des racines 0.036 g.cm’
Paramétres définis par phytomére
Phytomeére

0 1 2 3 4 5 6
Nombre de primaires 1 3 3 4 4 6 6
Primaires
Diamétre potentiel atteint a 15 o0 99 013 019 033 0.45
I'émergence (cm)
Distance entre primordia de ¢ 59 o 009 009 010  0.12 0.12
2res initiés (cm)
Secondaires
Diametre potentiel atteint a5 (015 0022 0020 0033 004 004
I'émergence (cm)
Distance entre primordia de 3 030 033 025 025 025 0.25
tertiaires initiés (cm)
Durée de développement du = ¢, 60 60 60 40 40 40
primordium (°C.j)
Tertiaires
Diametre potentiel atteint a 513 o012 0013 0012 0013 0013 0013
I'émergence (cm)
Durée de développement du 50 50 30 30 30 20 20

primordium (°C.j)
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Tableau IV-13 Longueur totale simulée de racine par ordre racinaire pour chacun
des trois traitements et rapports: longueur totale de secondaires sur
longueur totale de primaires, et longueur totale de tertiaire sur longueur
totale de secondaire. Rapport du nombre total de tertiaires par plante sur la
longueur totale de secondaires (cm par plante)

Longueur (m par plante) Rapport des Rapport
longueurs To‘igllbdr:
STb10 . Trait. Ordre totales tertiaires
SN (°Cy)) sur
Ig de 2"
Primaires  Secondaires Tertiaires 2"%/1™ 3" /2™ (cm)
T1 6.7 70.3 1.5 10.5 0.021 0.10
303 T2 7.3 76.9 3.1 10.5 0.041 0.09
T3 6.8 70.2 3.2 10.3 0.045 0.27
T1 12.6 305.3 43.7 24.2 0.143 0.71
405 T2 14.4 341.1 121.3 23.7 0.356 0.76
T3 13.5 322.4 133.1 23.8 0.413 0.79
T1 17.2 596.2 84.4 34.6 0.142 0.60
474 T2 21.1 671.5 296.3 31.8 0.441 1.05
T3 20.0 650.4 303.3 32.6 0.466 1.07
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Figure IV-25 Comparaison des longueurs de racine simulées et des longueurs
moyennes de racines primaires, secondaires et tertiaires observées par
traitement (m par plante).
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IV.3.2 ANALYSE DES SIMULATIONS ET CONFRONTATION AVEC LES
OBSERVATIONS

PARAMETRAGE DU MODELE

L'objectif de ce travail étant de tester l'effet spécifique de la biomasse allouée
aux racines sur la morphogenése racinaire, nous avons réalis¢ les simulations en
introduisant la quantité de matiére séche allouée aux racines comme variable d'entrée du
modele. La biomasse allouée quotidiennement aux racines a été calée sur les mesures
effectuées sur les trois traitements (Tableau IV-4).

L'ensemble des parametres utilisés pour les simulations sont présentés dans le
Tableau IV-12. La relation entre la vitesse d'allongement et le diamétre apical des
racines permettant de calculer 1'allongement potentiel des racines est celle observée lors
de l'expérience de sevrage en P (Figure IV-3). La relation entre la vitesse d'allongement
et le diamétre, et les régles de variation du diamétre en fonction du taux de satisfaction
de la demande en biomasse sont communes pour I'ensemble des trois traitements.

Les parameétres de structure racinaire (diametre potentiel, distance inter
ramification et durée de développement du primordium) sont communs pour les trois
traitements. Les valeurs ont été calées sur les mesures correspondant au traitement T3
(P non limitant).

Les températures des apex sont les températures de la solution nutritive
enregistrées lors de I'expérimentation.

Le rythme d'émission des racines primaires est reli¢ au stade de développement
de la plante. A cette étape du travail, le développement des parties aériennes n'ayant pas
été simulé, nous avons donc entré les rythmes d'émission des racines observés sur
chacun des traitements (Figure IV-18).

RESULTATS DES SIMULATIONS

Les longueurs totales par ordre racinaire et par plante simulées pour chacun des
traitements et pour les trois dates correspondant aux dates de prélévement sont
présentées sur la Tableau IV-13. Les longueurs totales de racines primaires et de racines
secondaires simulées sont peu différentes entre traitements. Les légers écarts de
longueur de primaires et de secondaires entre les traitements a la derniere date sont
probablement dus au retard de stade entre T1 d'une part, et T2 et T3 d'autre part. La
longueur de racines tertiaires sur le traitement T1 est fortement réduite aux deuxiéme et
troisiéme dates.

Les ordres de grandeur des longueurs de racine simulées sont proches de ceux
observés lors de l'expérimentation (Figure IV-25). A la derniére date, les longueurs de
secondaires simulées sont 1égérement supérieures a celles observées sur T1 et T2. La
longueur de tertiaire simulée est également supérieure a celle mesurée a la dernicre date
sur T2. Les longueurs de racines simulées sur le traitement T3 (non carencé en P) sont
trés proches de celles mesurées.
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Figure 1IV-26 Allongements simulés des racines primaires des différents
phytomeres.

Tableau IV-14 Diametre apical des racines primaires simulé.

Diameétre apical des primaires simulé (mm)

gll\}b(lo(é N Trait. Phytomére
0 1 2 3 4 5

T1 1.11 1.44 1.01 1.20

303 T2 1.59 1.80 1.45 1.38
T3 1.11 1.25 1.01 1.20
T1 0.99 1.29 0.90 1.07 1.40

405 T2 1.24 1.40 1.13 1.07 1.61 3.30
T3 0.99 1.12 0.90 1.07 1.61 3.30
T1 0.97 1.26 0.88 1.04 1.36 3.30

474 T2 1.21 1.37 1.10 1.04 1.57 3.21

T3 0.97 1.09 0.88 1.04 1.57 3.21
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Figure IV-27 Distributions des fréquences de racines secondaires par classes de
longueur en (cm) simulées pour les différents phytomeres a la derniére
date. L'ordonnée a droite des graphiques cortespond a la fréquence
cumulée en pourcentage.




156

Tableau IV-15 Diamétre des racines secondaires. Moyenne des diamétres des

segments composant chacune des secondaires

STb10
SN (°C.j)

Trait.

T1
303 T2
T3
T1
405 T2
T3
T1
474 T2

T3

Diameétre des racines secondaires simulé (mm)

Phytomeére
0 1 2 3 4 5

0.221 0.183 0.261

0.236 0.176 0.266

0.224 0.179 0.266

0.205 0.177 0.228 0.29 0.44

0.212 0.173 0.228 0.28 0.46

0.209 0.173 0.235 0.30 0.45

0.190 0.170 0.213 0.27 0.39

0.197 0.168 0.213 0.26 0.40 0.36
0.195 0.167 0.214 0.27 0.39 0.36
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Figure IV-28 Distributions des longueurs des racines tertiaites simulées sur
I'ensemble des phytomeres confondus aux trois dates 303, 405 et 474 °C,j,
a), b) et c) respectivement.
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Tableau IV-16 Diamétres apicaux simulés des racines tertiaires

Diameétre des racines tertiaires (mm)

STb10 . Phytomére
SN (°C.j) Trait.
0 1 2 3 4
T1 0.150 0.193
303 T2 0.165 0.136
T3 0.162 0.169
T1 0.121 0.131 0.128 0.126
405 T2 0.126 0.136 0.145 0.135
T3 0.125 0.131 0.147 0.133
T1 0.125 0.131 0.128 0.129 0.170
474 T2 0.126 0.136 0.148 0.146 0.165
T3 0.125 0.131 0.147 0.150 0.165
Rapport Long. 3res/2res
0.6
< Tl
L o712 A
2 044 |aT3 A
= T .’
=
E i
n 02—+ /
1 o o
T o A
0.0+ ; i
0.0 0.2 0.4 0.6
Observations

Figure IV-29 Comparaison des rapports 'longueur de tertiaires sur longueur de
secondaires' simulés et observés aux trois dates et pour les trois

traitements.
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La Figure IV-26 montre les allongements simulés des racines primaires de
chaque phytomeére dans les trois traitements. Bien que la biomasse allouée au systéme
racinaire ait été¢ trés différente entre traitements, l'allongement simulé des racines
primaires n'a quasiment pas été affecté. Ce résultat est conforme aux observations qui
montraient un fort effet de la déficience en P sur la biomasse allouée aux racines, mais
trés peu d'effet sur l'allongement des primaires. Le Tableau IV-14 montre les diamétres
apicaux simulé des primaires aux dates correspondant aux observations. Les valeurs
tendent a diminuer au cours du temps. Les valeurs sont souvent inférieures dans le
traitement T1 par rapport a T2, mais proches de celles du traitement T3. En cela le
modele ne reproduit que partiellement les observations.

La Figure IV-27 montre les distributions des longueurs simulées des racines
secondaires a la dernicre date. Les formes de ces distributions sont fortement
asymétriques. Aux deux premicres dates les distributions de longueur des secondaires
sont les mémes pour les trois traitements (résultats non présentés). A la derniere date,
sur le phytomere 4, la fréquence de racines secondaires longues (> 10 cm) est plus
¢levée sur les traitements T2 et T3. Ces différences entre traitements sont probablement
explicables par les différences de stade. En effet, d'une part les densités de secondaires
ne sont pas modifiées (résultats non montrés), et d'autre part le rapport de la longueur
totale de racines secondaires sur la longueur de racines primaires est similaire entre les
traitements pour les trois dates (Tableau IV-13). L'émission et I'allongement des
secondaires ne semblent pas avoir été spécifiquement touchés dans le traitement T1
simulé. De méme les diamétres simulés des racines secondaires sont assez peu
différents entre traitements. Globalement, et bien que la biomasse allouée au systéme
racinaire ait été différente entre traitements, le modéle reproduit le peu d'effet des
traitements sur les caractéristiques des secondaires. Cependant, dans le traitement T1
observé, on avait noté un léger début d'effet de la déficience en P sur les caractéristiques
des secondaires (densité, diamétre, allongement) que le modéle ne reproduit pas.

Le Tableau IV-13 indique dans le cas des simulations le rapport 'longueur de
tertiaires / longueur de secondaires', et le nombre de tertiaires par unité de longueur de
secondaire. Le rapport 'longueur de tertiaires / longueur de secondaires' est plus faible
dans le traitement T1 simulé. Il résulte d'un nombre de tertiaires par unité¢ de longueur
de secondaire plus faible (Tableau IV-13), et d'une légere réduction de 1'allongement
des tertiaires. La Figure IV-28 montre en effet une fréquence plus forte de racines
tertiaires courtes dans le traitement T1 simulé aux deux derniéres dates. On observe
également une réduction des diamétres simulés des tertiaires essentiellement sur les
phytomeres 2 et 3 (Tableau IV-16). Ces résultats montrent que les racines tertiaires ont
été spécifiquement affectées dans le traitement T1 simulé. Les effets simulés sur les
tertiaires sont assez conformes aux effets observés. La Figure IV-29 montre le rapport
'longueur de tertiaires / longueur de secondaires' pour les observations et les
simulations. A la premiére date ce rapport est beaucoup plus faible pour les simulations
que pour les observations, mais il faut noter qu'il correspond a des valeurs absolues de
longueur de tertiaires faibles. Aux deux autres dates, ce rapport est plus faible en T1
qu'en T2 et T3, et le modéle reproduit bien cette tendance. La réduction du nombre de
tertiaires par unité de longueur de secondaire dans le traitement T1 simulé est conforme
aux observations (Figure IV-23 et Tableau IV-10). De méme la réduction du diamétre
des tertiaires dans le traitement T1 simulé a aussi été signalée dans le cas du traitement
T1 observé.
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IV.3.3 CONCLUSIONS

Les grandes similitudes des modifications de la morphogenése racinaire
observées en condition de carence en P et simulées par le modele renforce notre schéma
d'interprétation sur les effets de la carence en P sur la croissance racinaire. Le mod¢le
restitue de fagon satisfaisante les ordres de grandeurs des longueurs de racines des
différents ordres pour les trois traitements et la nature des processus affectés sous
déficience en P. Il ouvre donc des perspectives encourageantes pour la modélisation de
la croissance racinaire du mais sous contrainte en P.

Pour l'instant, seule la partie du modele simulant la morphogenése racinaire en
fonction de la biomasse allouée aux racines a été testée. De plus, I'émission des racines
primaires n'a pas été prédite par le modele mais saisie en variable d'entrée. Une étape
ultérieure serait évidemment de tester le modele complet, dans lequel le rythme
d'émission des primaires sur les phytomeres successifs est directement fonction du stade
foliaire. Afin de rendre compte de 1'effet de la biomasse allouée au systéme racinaire sur
le nombre de racines primaires émises, on pourrait envisager de réguler la croissance
des primordia des primaires en fonction du taux de satisfaction de la demande.

Enfin, I'¢laboration et le test du mod¢ele complet simulant a la fois la croissance
aérienne et racinaire suppose d'étre capable de prédire la croissance foliaire en fonction
de la disponibilité¢ en P. Cette variable joue un réle clé¢ dans le modéle puisque c'est
d'elle que dépend l'interception du rayonnement, la demande des parties aériennes et,
par différence, la biomasse allouée aux racines. Un travail sur la croissance foliaire sous
déficience en P est actuellement en cours (Etchebest ez al., 1998).
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V  CONCLUSIONS GENERALES ET PERSPECTIVES
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L’objectif général de notre travail était d’étudier puis de modéliser la mise en
place du systéme racinaire du mais sous déficience en P.

L’étude expérimentale, au champ et en hydroponie, a montré que I’effet d’une
déficience en P sur la construction de I’arborescence racinaire pouvait étre interprété
comme la conséquence de I’effet de la déficience en P sur la croissance foliaire et ses
conséquences sur 1’assimilation et la répartition du carbone dans la plante. Cette
interprétation s’appuie sur la similitude des "signatures" observées au niveau racinaire,
sous déficience en P d’une part, et lorsque la disponibilité en assimilats carbonés est
modifiée d’autre part. Elle est corroborée par les mesures de teneur en sucres solubles
dans les apex racinaires. Enfin, le schéma d’interprétation proposé¢ permet de rendre
compte des apparentes contradictions signalées dans la littérature a propos de 1’effet
d’une déficience en P sur la croissance racinaire puisque le sens des effets observés
(stimulation ou réduction) dépend de 1’échelle de temps considérée. L’hypothése
associée au schéma d’interprétation proposé est que, dans la gamme de déficience en P
explorée, il n’existe pas d’autre effet direct ou spécifique de la déficience en P sur les
processus d’organogenése racinaire. Une confirmation de ce schéma pourrait étre
obtenue par un suivi, avec un pas de temps encore plus court, de la séquence
d’événements faisant suite a un sevrage en P d’une part, a une modification de la
disponibilité en assimilats carbonés d’autre part (obtenue par exemple par une
modification du régime d’éclairement).

Bien entendu, I’absence d’effet direct et spécifique de la déficience en P sur la
morphogenése racinaire vu dans nos expériences n’exclut pas que de tels effets
apparaissent a des niveaux de carence plus forts. La gamme de déficience explorée dans
nos expériences ¢était cependant relativement large par rapport aux situations
susceptibles d’étre rencontrées en sols de grandes cultures en Europe. Si des effets
spécifiques et directs d’une carence en P sur I’organogenése racinaire apparaissent a des
niveaux de carence plus forts, ils sont peu susceptibles d’étre importants dans la gamme
de niveaux d’offre en P qui nous intéresse. Par ailleurs, les résultats que nous avons
obtenus sur des variables racinaires macroscopiques (nombre, longueur, diametre, etc.)
n’excluent pas, méme a des niveaux de carence modérée, des effets spécifiques d’une
déficience en P sur des variables que nous n’avons pas étudiées (densités et longueur
des poils racinaires dans la zone pilifére par exemple (Bates et Lynch, 1996),
développement de mycorhizes (Tinker, 1975; Smith, 1982)). Ce deuxiéme aspect devra
étre abordé¢ car, dans la perspective d’une modélisation du prélévement, ces variables
ont un poids important.

Sur la base des résultats de la partie expérimentale du travail, nous avons
proposé un modele permettant de simuler la mise en place du systéme racinaire du mais
sous déficience en P. Ce modele associe un modele simple d’interception du
rayonnement et de production de biomasse et un modele d’architecture racinaire. Une
régulation de la croissance des racines individuelles, en fonction de la biomasse
globalement allouée au systéme racinaire, a été introduite, en s’inspirant d’un mode¢le
couplant architecture racinaire et disponibilité en assimilats développé et évalué sur une
autre espece (Thaler et Pages, 1998). Les architectures simulées ont été confrontées a
des architectures observées a trois niveaux de disponibilit¢ en P. Dans un premier
temps, afin de mieux tester la partie du modéle portant sur les relations entre croissance
en biomasse du systéme racinaire et morphogencse, la biomasse allouée au systéme
racinaire a ¢été saisie comme une variable d’entrée du modele. Des résultats
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encourageants ont ¢t¢ obtenus puisque les ordres de grandeur des longueurs de racines
de différents ordres (primaires, secondaires, tertiaires) sont correctement simulés par le
modele. Le modéle reproduit assez correctement les observations quant a la nature des
processus affectés sous déficience en P (croissance des ramifications d’ordre supérieur
notamment). A l’inverse, les processus non affectés sous déficience en P (vitesse
d’allongement des racines primaires par exemple) ne sont pas non plus affectés dans les
simulations.

Les résultats que nous avons obtenus appellent des travaux complémentaires
dans deux directions :

1. la croissance foliaire est apparue comme une variable clé pour comprendre et
simuler la croissance des plantes sous déficience en P, et notamment leur croissance
racinaire. La poursuite du travail de simulation que nous avons entrepris suppose
d’étre capable de prévoir la croissance des feuilles en fonction de la quantité¢ de P
prélevée par les plantes. Un tel travail est actuellement en cours dans le cadre d’une
autre thése (Etchebest et al., 1998).

il. le modele de mise en place du systéme racinaire que nous proposons doit étre
couplé a un modéle de prélévement du P, conformément a 1’objectif général dans
lequel s’inscrivait ce travail.
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Annexe 1 Données climatiques de 1'essai au champ en 1996.

Température moyenne (°C)
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Figure 1 Température de I'air et du sol a 6, 27 et 100 cm de profondeur, enregistrées
sur le site de I'expérimentation au champ.
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Figure 2 Comparaison des cumuls de température air enregistrés lors de
I'expérimentation en 1996 avec les températures moyennes sur la période
1961-1990 dans la région (1" Mai au 31 Octobre en base 6 °C).
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Figure 3 Comparaison de la pluviométrie mensuelle enregistrée lors de
I'expérimentation en 1996 avec la pluviométrie mensuelle moyenne sur la
période 1961-1990 dans la région (1" Mai au 31 Octobre).
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Annexe 2 Dispositif de culture en hydroponie en serre et calcul du renouvellement
de la solution nutritive.

Réserve de solution nutritive meére

Pot de culture
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Calcul du volume (Vxmere €n litre) de la solution nutritive mere a la
concentration Cp mere (moles de P .I'Na apporter dans les pots de culture (de volume
(V pot_en litre)) pour maintenir la concentration en P de la solution fille proche de la
concentration en P visée par traitement (Cp gait en moles de P .17

La concentration en P dans la solution nutritive des pots de culture est
déterminée quotidiennement le matin : Cp ymesurée (moles de P .1'1).

L'apport d'une solution concentrée (solution mere) dans une solution moins
concentrée (solution dans les pots) consiste en une dilution (cette méthode permet de
limiter les volumes de solution nutritive a apporter) :

(CPmesurée * Vpot ) + (CPmére * VXmére)

CPtrait = 1% 1%
pot + Xmere
&
— %
v . (CPtraiz CPmesurée) Vpot
Xmeére — ( C e )
Pmere Ptrait

Le volume Vxmere est apporté de fagon fractionnée sur I'ensemble de la journée
au moyen du dispositif décrit ci dessus.
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Annexe 3

Méthode de calcul du temps de sortie des latérales

L'objectif est de calculer le temps écoulé entre la date de formation des
¢bauches des racines secondaires et la date a laquelle les secondaires deviennent
visibles, a partir des mesures réalisées a pas de temps journalier (noté respectivement ti
et tj pour les méthodes 1 et 2).

Le pas de temps de mesure journalier ne permet pas un acces direct au temps de
sortie des latérales. Nous utiliserons donc les méthodes de calcul indirect ci-dessous en
faisant dans un I'hypothése simplificatrice que les ébauches des latérales se différencient
au niveau de l'apex.

Les mesures utilisées pour les calculs sont :

La longueur totale de la racine primaire

La longueur de la zone apicale non ramifiée (LZANR)

La vitesse d'allongement journaliere de la primaire (VAR)
La vitesse d'allongement de la zone ramifiée (VZr)

1. Méthode "ascendante"

Echelle de temps

v

ti-(n—%—l) tx

COAN
////

GO f
v

AX
t(i-(n+1))

RN
o

»
»

h 4 h 4 Lzanr;
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On recherche ty, date a laquelle se sont formées les ébauches des latérales qui
sont devenues visibles a t;, sous I'hypotheése que les latérales se sont différenciées au
niveau de l'apex. Cela revient a rechercher la date a laquelle la longueur totale de la
primaire ¢tait égale a la longueur ramifiée a t;. Ceci revient a calculer le temps (d;)
nécessaire pour fabriquer Lzanr;

On recherche d'abord les deux dates de mesures ti(n+1) et ti., qui encadrent la
date t.

Equation 1-1 dy=t;—t,
=
Equation 1-2 dl = (tl o ZLi—n ) - (ti—n o tx)

Pour calculer le premier terme de I'Equation 1-2 il faut d'abord rechercher la
valeur entiere de n. Pour trouver la valeur n, nous réalisons un test sur les allongements.
Comme le délai (t;-tx) est le temps qui a été nécessaire pour que la racine s'allonge de
d'une longueur égale a Lzanr;, on recherche les deux dates telles que :

- l'allongement cumulé depuis tin+1) est immédiatement supérieur a
Lzanr;. C'est la derniére date de mesure avant t,.

- l'allongement cumulé depuis ti., est immédiatement inférieur a Lzanr;.
C'est la premicre date de mesure apres t.

Le deuxieme terme de 1'équation 1.2 (tin-ti) est le temps qui a été nécessaire
pour que la racine s'allonge de Y (Longueur de la primaire a ti, (Li,,) moins la longueur
de la zone ramifiée a t;). (tin-tx) est calculé en supposant que la vitesse d'allongement de
la primaire entre tim+1) et tin (VAR-n)) €tait constant sur cette période.

Equation 1-3 (ti—n —1, ) = L

VAR(t_i )

Finalement d1 est calculé¢ a partir de 1'équation 1-2. Cette méthode de calcul

suppose de remonter dans le temps pour rechercher la date de différenciation des

¢bauches des latérales. Nous l'avons donc nommer arbitrairement "méthode
ascendante".



193

2. Méthode "descendante"

Echelle de temps

v

ti+m tx G (me+1)

k=j+m
X AZr

Lzanr; k=j+1

4

YZr

NN

AZr
(t- o)

TN

A la date t; (date d'observation), la longueur totale de la primaire et de la longueur de la
zone apicale non ramifiée (Lzanrj) sont mesurées.

L'objectif est de déterminer le temps écoulé entre la date t; et la date t, qui correspond a
la date de sortie des latérales au niveau de la zone apicale de la date ;.

On calcule la durée d, nécessaire pour que le front de sortie des latérales
atteigne l'endroit ou était l'apex a la date t;.

Equation 2-1 d2 = tx o tj
<
Equation 2-2 dzz(tx_tj+m)_<tj+m_tj)

(t+m - tj) est le délai entre la date d'observation tj et la derniére date
d'observation avant que le front de ramification ne dépasse la position de 1'apex de la
primaire a t;.

(tx-tj+m) est le délai nécessaire pour que le front de ramification parcoure la
distance Y, (distance entre la position de I'apex a t; et la limite de la zone ramifiée a
ti+m. ce délai est calculé en supposant que la vitesse de progression du front de
ramification (VAZr(tj+m+1)) est constante entre tjim €t tj+(m+1).
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Y,

_ Zr

t —t, =—*=—
T VAZr,

+(m+1)
Finalement d2 est calculé au moyen de 1'équation 2-2.

Cette méthode de calcul revient a calculer le temps pour que les latérales en
cours de différenciation au temps t; deviennent visibles. Nous avons donc nommé
arbitrairement cette méthode : "méthode descendante" par opposition a la premiere.
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Titre : Croissance racinaire du mais (Zea mays L.) sous déficience en
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Résumé :

Ce travail étudie I’effet d’une déficience en phosphore (P) sur la construction de
I’arborescence racinaire du mais (Zea mays L.). Un mod¢le prédictif est ensuite proposé
et évalué.

L’effet d’une déficience en P sur le développement aérien et racinaire d’une
plante de mais a été étudié au champ a 3 niveaux d’offre en P, et en hydroponie par une
expérience de sevrage en P. Une déficience en P réduit trés tot et trés fortement la
croissance foliaire. La réduction d’accumulation de biomasse totale par plante (aérienne
et racinaire) est principalement expliquée par cette réduction de surface foliaire. Le
coefficient de conversion du rayonnement intercepté en biomasse n’est affecté¢ qu’a des
niveaux de déficience forts. Immédiatement aprés un sevrage en P, la croissance
racinaire est légérement stimulée. Cette stimulation coincide avec un accroissement de
la teneur en sucres solubles dans les apex. A plus long terme elle est par contre réduite,
mais plus tardivement et moins fortement que la croissance aérienne. Les processus de
construction de I’arborescence racinaire affectés sont principalement I’émission des
racines adventives primaires et 1’allongement des racines latérales. L’allongement des
racines primaires, et les densités de latérales, sont peu affectés. Ces effets, observés a la
fois au champ et en conditions hydroponiques, s’apparentent & ce qui est observé
lorsque la croissance racinaire est limitée par la disponibilité en assimilats carbonés.
L’interprétation générale proposée est qu'une déficience en P affecterait la croissance et
la morphogenése racinaire uniquement via son effet sur la croissance foliaire et ses
conséquences sur 1’assimilation et la répartition du carbone dans la plante. Il n’y aurait
pas, dans la gamme de déficience explorée, d’autre effet direct ou spécifique de la
déficience en P sur les processus d’organogenese racinaire.

Le modele proposé combine un modele classique d’interception du
rayonnement et de production de biomasse et un modele d’architecture racinaire
simulant D’apparition, 1’allongement et la ramification de l’ensemble des racines
considérées individuellement et leurs connections entre elles. L’interfagage entre ces
deux mod¢les a été fait en s’inspirant d’un modele existant combinant disponibilité en
assimilats et architecture racinaire développé et test¢é sur une autre espece.
L’allongement potentiel des racines a chaque pas de temps dépend de la température et
du diameétre apical des racines. Leur allongement effectif dépend du rapport entre la
biomasse allouée aux racines et la biomasse nécessaire pour satisfaire la somme des
allongements potentiels. Ce taux de satisfaction de la demande modifie aussi le diamétre
des racines et donc leur allongement potentiel ultérieur. Ce modéle a été testé sur un jeu
de données indépendant, obtenu par culture de plantes de mais en hydroponie a 3
niveaux d’offre en P. Le modéle restitue de facon satisfaisante I’ordre de grandeur des
longueurs de racines des différents ordres dans les trois traitements. La nature des
processus racinaires affectés dans le traitement déficient en P est également
correctement restitué.

Mots clés: Zea mays L., mais, phosphore, systéme racinaire, racine,
développement, croissance, mod¢le d'architecture.
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Summary :

The objective of this work was to study how phosphorus (P) deficiency affects
the maize root system growth and morphogenesis. A predictive model was also
proposed and evaluated.

The effect of phosphorus deficiency on aerial and root growth of maize was
studied in an experimental field at three levels of soil P availability. A P starvation
experiment was also carried out on plants grown on a nutrient solution. Phosphorus
deficiency early and severely reduced leaf growth. The lower biomass produced per
plant (shoot + root) was mainly explained by this reduced leaf area. The ratio between
the total biomass produced per plant and the amount of photosynthetically active
radiation intercepted by leaves was only affected at the most severe P deficiency levels.
Just after P starvation, root growth was slightly stimulated. An higher concentration of
soluble sugars in root apices was also observed. Later on however, root growth was
reduced by P deficiency, but this reduction was lower and occurred later for roots than
for shoots. Root developmental processes which were affected were mainly the
emergence of new adventitious roots, and the elongation of laterals. Elongation of
adventitious roots, and the density of laterals, were almost not affected. On the whole,
the pattern of modifications of the root system morphology under P deficiency was very
similar to what is observed when root growth is limited by availability in carbohydrates.
It was concluded that P deficiency affects root growth only through its effect on leaf
growth and its consequences on carbon assimilation and distribution in the plant. In the
range of P deficiency explored, there was no evidence of any other direct or specific
effect of P deficiency on root organogenesis.

The proposed model combines a model based on radiation interception and
biomass accumulation on the one hand, and an architectural root model on the other
hand. The architectural model simulates root appearance, elongation and branching for
each individual root and their connections with each others. The combination of both
models was made according to an existing model associating availability in
carbohydrates and root architecture developed evaluated on an other species. At each
time step, the potential elongation of each root is supposed to depend on temperature
and on its apical diameter. The actual elongation of each root depends on the ratio
between the amount of biomass allocated to the root system and the total biomass which
would be needed to satisfy the sum of potential elongation of all roots. This ratio also
controls the variations of each root apical diameter and, therefore, their subsequent
potential elongation. This model was tested on an independent set of data of maize
plants grown on a nutrient solution at three levels of P concentration. The model
correctly simulated root length per branching order for all three experimental
treatments. Root development processes which were affected in the P deficient
treatment were also correctly reproduced.

Key words : Zea mays L., maize, phosphorus, root system, root, development,
growth, architectural model.



198



	Thèse A Mollier 1999
	I Introduction
	Contexte et motivations
	Modèles de prélèvement de P
	Choix d'un objectif

	II Synthèse bibliographique
	Rappels sur la morphologie racinaire du maïs
	Effets d'une déficience en P sur la croissance racinaire
	Modèles de mise en place du système racinaire
	Conclusion et choix d'une problématique

	III Etude expérimentale de l'effet du P sur la morphologie racinaire du maïs
	Etude au champ
	Dispositif et variables mesurées
	Résultats
	Conclusions

	Etude en hydroponie de l'effet d'un sevrage en P sur la morphologie racinaire du maïs
	Dispositif et variables mesurées
	Résultats
	Conclusions

	Synthèse et discussion

	IV Modélisation
	Objectifs
	Présentation du modèle
	Evaluation du module de prédiction de la morphologie racinaire en fonction de la biomasse allouée aux racines sous contrainte en P

	V Conclusions générales et perspectives
	Références bibliographiques
	Annexes
	Résumé
	Abstract



