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La modification de la densité de plantes est, avec le choix de la date de
semis, une des techniques culturales les plus importantes qui conditionne la
production d’'une culture. Cela est plus particuliérement vrai dans le cas du
mais qui n'a pas pratiquement pas de possibilités de modifier le nombre de
tiges productives par rapport au nombre de plantes levées (Barloy, 1983).

Unedensité de semis trop faible se traduira, pour cette culture, par une
diminution du nombre d'épis par unité de surface, avec de trés faibles
régulations possibles de ce nombre, dans le cas de génotypes prolifiques, et
par un plafonnement du nombre de grains par épi, surtout pour les génotypes
précoces cultivés dans nos régions. Une densité de plantes trop forte
conduira aussi & un nombre de grains, par unité de surface, réduit, par suite
de la stérilité plus ou moins forte de nombreux épis; cette forte densité
provoquera également des probiémes accrus de verse compte-tenu de la
faible biomasse disponible pour chaque tige.

Le progrés génétique, en matiére de mais précoces, a cependant porté sur
une capacité accrue de la culture & étre cultivée & des densités plus élevées,
tout en réduisant les risques de verse, sans conduire & une sénescence
anticipée du systéme foliaire, et en maintenant une production de grains par
plante élevée (Derieux et al., 1987; Tollenaar, 1991).

Malgré le fort développement actuel des modéles de simulation du
fonctionnement des cultures, y compris sur mais, il est curieux de constater
que la variable « densité de plantes » n'est pas réeliement prise en compte
dans ceux-ci. Sans pouvoir étre exhaustif, il est intéressant de discuter
comment les effets de la densité de plantes sont pris implicitsment ou
explicitement dans différentes options de modélisation:

- dans les modéles qui « fabriquent » une surface foliaire, et des grains, a
partir de fractions de la biomasse produite, la densité de plantes entre en fait
dans les coefficients variables de partition de Ia biomasse (et dans la surface
massique), qui doivent étre calés sur les données expérimentales (cas, par
exemple, de CORNGRO: Tscheschke et Gilley, 1979; Voltz et Rambal, 1987).




- dans le modéle CERES-Maize (Jones et Kiniry, 1986), qui comporte une
production de surface foliaire pilotée par la température (pour I'apparition des
feuilles) et qui n'est couplée a la production de biomasse que par une masse
surfacique minimale des feuilles, la simulation de l'effet de la densité de
plantes est assez incohérente, surtout pour les fortes densités (Piper et

Weiss, 1990).

- dans beaucoup d’autres modéles, le passage d’'une simulation de la surface
foliaire par plante a celle de I'indice foliaire de la culture est fait de fagon
multiplicative par la densité de plantes (par exemple dans Muchow et al,,
1990). L'’hypothése implicite est alors que la surface d'une plante n'est pas
modifiée par la densité, c'est une hypothése qui n'est veérifiée que pour de
petites variations de densité dans des gammes ou celle-ci est faible.

Dans ces démarches de modélisation 'effet d’'un facteur, ou d'une technique
culturale, doit étre évalué successivement sur un certain nombre de
processus: phénologie de la culture, dynamique de surface foliaire,
production de biomasse, production de grains,... d’abord en conditions de
milieu peu limitantes, puis ensuite avec des contraintes hydriques, minérales,
phytosanitaires,...

Nous chercherons donc dans ce travail;

- a faire un point bibliographique strictement orienté vers les effets de la
densité de plantes,

- a suivre des expérimentations faites, en conditions hydrique et minérale peu
limitantes, dans une trés grande gamme de variation de la densité de plantes,
avec des dispositions de ces plantes analogues quelle que soit la densité
(dispositifs de « type Nelder »),

- a analyser dans ces dispositifs les dynamiques de surface foliaire et de
biomasse,

- & tester si ces dispositifs conduisent & des résultats comparables & ceux
utilisés dans la pratique agricole (semis en lignes),

- a introduire I'ensemble des processus modifiés par la densité de plantes
dans un modéle simple de fonctionnement de la cuiture de mais dont les
réponses seront évaluées au moins qualitativement.
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Bien que l'importance agronomique de la manipulation de la densité de
plantes soit indiscutable, surtout dans le cas du mais, il nexiste que
relativement peu de travaux utilisables dans un but de compréhension des
processus modifiés par les variations de concurrence entre plantes. Nous
avons choisi de présenter ces travaux selon trois axes d’analyse:

- relations entre production agronomique et densité de plantes,

- variations de structure de plantes en fonction de leur densité,

- relations « taille des plantes » / densité de plantes.

2.1 RELATIONS ENTRE PRODUCTION ET DENSITE DE PLANTES
2.1.1 Production de matiére séche et densité de plantes

L'absorption d'énergie utile & la photosynthése (PAR) par ie couvert végétal
est une des composantes majeures de la production de matiére séche de ce
couvert (Monteith, 1972). Cette absorption d’'énergie est elle-méme fonction
de la surface foliaire de la culture, souvent caractérisée par son indice foliaire
(LAl surface de feuille par unité de surface de sol), jusqu'a une valeur
maximale pour laquelle il y a environ 85% de I'énergie incidente (en PAR) qui
est absorbée (Varlet-Grancher et Bonhomme, 1979). La densité de plantes
nécessaire pour atteindre cette absorption maximale dépend évidemment de
la surface foliaire individuelle d’'une plante; ainsi une densité de plantes
d’environ 65.000 plantes ha™ pour le mais conduit & une absorption d’énergie
comparable a celle effectuée par 2.500.000 plantes d’avoine (Gardner et al.,
1985).

Beaucoup de plantes d'intérét agronomique présentent des mécanismes de
compensation de lindice foliaire, et, dans le cas de faibles densités,
augmentent celui-ci par tallage (céréales,...), ramification (Iégumineuses,...)
ou modification de la croissance foliaire (tournesol,...). La plante de mais
présente elle de faibles possibilités de régulation de I'indice foliaire, car le
tallage est quasi inexistant (ou de trés faible importance), ainsi que les
ramifications, et les modifications de taille des feuilles restent limitées. En
conséquence, pour des densités assez faibles, et surtout pour des génotypes
a nombre de feuilles réduit (cas des mais précoces), le développement
foliaire peut étre insuffisant pour atteindre une absorption maximale d’énergie
(Gosse et al., 1986).




Il existe, dans les publications agronomiques, surtout dans les plus
techniques, un grand nombre de résultats expérimentaux cherchant a montrer
qu'il existe un optimum de densités de plantes pour la production de
biomasse, et/ou de grain. Mais ces résultats sont de peu d’intérét, et nous ne
les présenterons pas ici, car il n'apportent pas d’information explicative sur
les mécanismes mis en jeu. De plus leur interprétation est souvent
compliquée par le fait que les conditions climatiques sont mal précisées
(alors que la connaissance de l'interaction rayonnement x température est
primordiale), ainsi que le type de génotype utilisé (précocité), et qu'il existe
souvent des traitements complémentaires introduisant des conditions de
contrainte hydrique ou minérale (cf § 2.1.3).

Le tableau 2.1 présente des résultats obtenus en conditions non limitantes
(Andrade et al., 1996), avec séparation des effets de la densité de plantes sur
la quantité d’énergie absorbée et sur l'efficience de transformation de cette
énergie absorbée. Il apparait que la biomasse produite varie surtout avec
I'énergie interceptée (les auteurs citent un R? de 0.93), mais qu'il existe aussi
une légére augmentation de I'efficience de transformation avec la densité de
plantes.

Tableau 2.1 Effet de Ia densité de plantes sur la production de biomasse aérienne
totale, le rayonnement utile a la photosyntheése absorbé par la culture (PARInt), et
l'efficience de transformation de ce rayonnement absorbé (RUE). Hybride Ax225
cultivé avec imigation et bonne alimentation minérale, en 1987-1988; d'apres
Andrade et al., 1996.

Densité de Biomasse
plantes aérienne RUE
PARInt cumulé accumulée

(m?) (MJ m?) (tha™ (@MJ")
47 726 15.8 217
7.0 821 18.5 2.25
8.4 858 19.8 2.31
9.3 858 21.0 2.45

L'accroissement de la densité de plantes permet d'obtenir précocement une
meilleure couverture du sol, et d’obtenir ainsi, plus tot dans le cycle végétatif,
un indice foliaire assurant une absorption maximale d'énergie. Mais si la
production de matiére séche croit avec la densité de plantes, la relation
obtenue tend vers une asymptote car I'apport additionnel de plantes est
compensé par le fait que celles-ci ont un poids individuel de plus en plus
réduit par la concurrence (figure 2.1).

Analyse bibliographique



1800

-t
N
(=]
o

Biomasse (g m?
D
o
o
\\\
° n
)
. I
1@ M |
o=
A

0 :
0 3 6 9 12 15

Densité de plantes (m?)

Figure 2.1 Production de biomasse aénienne totale et de rendement de grains en
fonction de Ia densité de plantes - hybride Dekalb 636 semé en novembre en
conditions non limitantes d'eau et de nutriments - année 1993/1 994, Balcarce. Les
trait verticaux indiquent l'ereur standard (d’aprés Andrade et al., 1 996).

Pour une surface foliaire par plante et une densité données, I'absorption
d'énergie varie aussi un peu avec la disposition spatiale des plantes (Willey
et Heath, 1969). Tout dispositif qui permettra d’absorber plus d'énergie sera a
priori favorable & une meilleure production de biomasse; c'est le cas, par
exemple, des dispositions équidistantes de plantes. Cependant ces
dispositifs sont d’'un intérét agronomique réduit car ils s'opposent a une
mécanisation indispensable de la culture (opérations de semis, récolte,
traitements phytosanitaires,...).

2.1.2 Production de grains et densité de plantes

Pour beaucoup d’espéces cultivées la modification de la densité de plantes
n'a qu'une influence réduite sur la production de grains. Par exemple des
variations de densité de 1 & 2 pour le tournesol (Robinson et al., 1976), de 1
a 5 pour le soja (Shibles et Weber, 1966), et de 1 a 10 pour le blé (Puckridge
et Donald, 1967), ne produisent des variations de productions de grains que
de l'ordre de 25%. Dans le cas du mais, comme le montre Ia figure 2.1, il
existe un optimum de densité de plantes, autour duquel les réductions de
production de grains sont importantes.

Analyse bibliographique



Si I'on réduit la densité de plantes de mais, le nombre de grains fixé par épi
afteint trés vite une valeur maximale (Edmeades et Daynard, 1979; Ruget,
1989). La limitation de la production de grains est donc due, dans ce cas, a
Pincapacité de I'épi a différencier suffisamment de structures reproductives.
Seule I'utilisation d’hybrides prolifiques (a plus d’'un épi par plante) permet de
mieux valoriser les densités de plantes faibles (Prior et Russell, 1975).
Tollenaar et al. (1992) montrent que I'amélioration génétique des mais
cultivés en Ontario a surtout porté sur 'augmentation de la vitesse
d’accumulation de la matiére séche autour de la floraison et sur une tendance
& avoir, pour une vitesse d'accumulation donnée, une plus grande prolificité
dans les hybrides récents. Des densités de plantes faibles, et donc un
nombre de grains par plante réduit, conduisent a une i6égére augmentation du
poids d'un grain, mais cette composante ne peut croitre que de fagon assez
réduite (Fisher et Palmer, 1984).

Dans le cas des fortes densités de plantes, la réduction de la production de
grains est due aussi bien a l'augmentation des plantes stériles, qu'a la
diminution du nombre de grains par épi et & celle du poids d'un grain.
L'importance relative de ces divers phénomenes est trés discutée (Daynard
et Muldoon, 1983; Tetio-Kagho et Gardner, 1988b; Hashemi-Dezfouli et
Herbert, 1992).

Il semble bien que les densités de plantes élevées jouent peu sur le nombre
de primordiums, et donc sur le nombre potentiel de grains, mais qu'elles
réduisent le développement des fleurs initiées et augmentent donc
lavortement des structures reproductrices (Edmeades et Daynard, 1979;
Wilson et Allison, 1978; Hashemi-Dezfouli et Herbert, 1992). La réduction du
nombre de grains par épi est donc a relier, dans ces conditions, a la
disponibilité en assimilats par plante et donc a une valeur de biomasse
minimale par plante (avant et aux environs de la floraison) qui est élevée
dans le cas du mais (Gardner et Gardner, 1983). Méme si les fortes densités
réduisent un peu de poids d'un grain, cette variation reste beaucoup plus
faible gque celle du nombre des grains par plante (Hashemi-Dezfouli et
Herbert, 1992).

Il existe une variabilité génétique pour la tolérance aux densités de plantes
élevées, elle a d'ailleurs été utilisée pour le progrés génétique du mais aux
USA (Russell, 1986).

2.1.3 Interactions entre les effets dus aux contraintes hydrique ou
minérale et ceux dus a la densité de plantes

La densité de plantes qui conduit & une production maximale de grains
dépend des possibilités d'alimentation hydrique et minérale: I'optimum de
densité est plus réduit en conditions de contrainte. En effet lorsque les
facteurs du milieu sont limitants aux environs de la floraison, la vitesse de
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croissance de la plante est réduite et en conséquence le nombre de grains
fixés. L'interaction entre disponibilité en eau et densité optimale de plantes a
été montrée par Gardner et Gardner (1983), tandis que Russell (1986) cite
une interaction comparable entre apport azoté et densité de plantes.

Ces interactions qui ont souvent été introduites, volontairement ou non, dans
nombre d'essais de type agronomique peuvent conduire a des résultats
différents; elles rendent donc souvent Pinterprétation de ces essais trés
difficile.

2.2 VARIATIONS DES STRUCTURES DE PLANTES EN FONCTION DE
LEUR DENSITE

Il n'existe en fait que trés peu de travaux présentant une analyse fine des
modifications de structure, au niveau des organes foliaires par exemple,
engendrées par la modification des densités de plantes.

Le fait, évident, le plus cité est I'accroissement de I'indice foliaire de la cuiture
avec celui de la densité de plantes. Certains travaux citent des indices
foliaires extrémement élevés ainsi obtenus: Williams et al. (1968) obtiennent,
par exemple, des LAI supérieurs & 20 avec leurs génotypes et des densités
de 28.3 plantes m? Le fait que le LAl croit proportionnellement moins vite
gue la densité de plantes (ce qui suppose donc une réduction de la surface
foliaire par plante) est assez souvent observé: Tetio-Kagho et Gardner
(1988a) indiquent, par exemple, un accroissement du LAl de 1.7 a 4.0
lorsque la densité de plantes passe de 1.7 & 6.3 plantes m?. Ces mémes
auteurs observent, qu'a forte densité, il y a une accumulation |mportante de la
surface foliaire autour de la position de I'épi, mais leur analyse s'arréte a
cette observation.

Une autre variable de structure assez souvent étudiée, compte tenu de la
facilité de sa mesure !, est la hauteur de plantes. Il ressort d'un certain
nombre de travaux (dont Tetio-Kagho et Gardner, 1988a, et Williams et al.,
1968) gque cette hauteur commence par croitre avec la densité de plantes
(étiolement), passe par un maximum, puis décroit. A noter qu'avec
I'accroissement de la densité de plantes il se crée une dissymétrie dans la
distribution des hauteurs de plantes (Daynard et Muldoon, 1983); celle-ci
s'explique par I'accentuation des concurrences entre plantes dominantes et
dominées au cours de la croissance. Les interactions entre densité de
plantes et alimentation hydrique sont importantes (Alessi et Power, 1976).

Enfin, & notre connaissance, un seul travail porte sur la variation du systéme
racinaire avec la densité de plantes pour le mais: Williams et al. (1968)
montrent ci ue, méme dans une trés forte gamme de densités (de 2.7 4 28.3
plantes m™), la biomasse racinaire représente toujours une part identique de

Analyse bibliographique
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la biomasse totale de la plante, soit 5.4 + 1.6% juste avant floraison et,
respectivement, 6.0+ 1.0% et 12.11 2.6% pour des prélévements antérieurs.

2.3 RECHERCHE DE RELATIONS ENTRE « TAILLE » ET DENSITE DE
PLANTES

Dans les mémes conditions de milieu extérieur, des plantes placées selon
différentes dispositions spatiales se développent difféeremment. Cela peut étre
attribué a la compétition, définie par Begon et al. (1986) comme I'interaction
entre les individus induite par la nécessité de partager des ressources
limitées, menant a une réduction du nombre de survivants, de la croissance
et/ou de la reproduction des individus concemeés.

Une importante mise au point a été faite pendant les années soixante, par les
chercheurs japonais (Hozumi et al., 1956; Kira et al., 1954; Kira et al., 1956;
Kira et al., 1953; Koyama et Hira, 1956; Shinozaki et Kira, 1956; Yoda et al.,
1963), dans une série de publications “Intraspecific Competition among
Higher Plants”. lls ont identifié trois effets majeurs de la compétition
intraspécifique:

- la taille moyenne des plantes est réduite (I'effet C-D, compétition - densité),
- la structure par taille et/ou par biomasse des populations est altérée
(Koyama et Kira, 1956),

- la probabilité de survie est réduite (le phénomeéne “self-thinning”).

Les similarités de la forme des équations qui décrivent les phénomenes de
type C-D et le "self-thinning" conduisent parfois a des confusions entre ces
deux types de phénoménes. Cependant, il s'agit de deux situations
difféerentes: les relations C-D se référent & des peuplements a différentes
densités a un instant donné, tandis que la loi de "self-thinning" concerne le
méme peuplement dont la densité varie au cours du temps a cause de la
mortalité induite par la compétition (au-dela d’'une « boundary line »). |i s'agit,
dans les deux cas, de lois établies de fagon empirique, méme si les
fondements théoriques en ont été régulierement discutés, particulierement
dans le cas du « self-thinning » (Sackville Hamilton et al., 1995, par
exemple). Nous ne traiterons que du cas des relations competition - densité.

Le paramétre le plus facile & manipuler par I'agriculteur étant la densité de
semis, cette variable a été souvent considérée comme variable explicative
des effets de la compétition intraspécifique, et des relations mathématiques
entre le rendement et Ia densité de semis ont été testées. Une autre variable
proposée a été la surface du sol allouée & une plante; pour un couvert a
disposition homogéne des plantes, cette variable est linverse de la densité
de semis. Pour aller plus loin, la disposition spatiale des plantes a aussi été
considérée, et des paramétres qui rendent compte de celle-ci ont été
proposés. Dans leur revue, Willey and Heath (1969), remarquent que

Analyse bibliographique
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beaucoup d'études sur la compétition intraspécifique ne distinguent pas entre
les effets de la densité de semis et ceux de la disposition spatiale des plantes
et portent en fait sur des combinaisons des deux (par exemple, en comparant
des traitements a différentes densités de semis avec le méme écartement
entre les rangs).

Pour la prise en compte de la distribution spatiale des plantes voisines a une
plante donnée, Firbank et Watkinson (1987) distinguent trois classes de
modéles:

- des modéles ol le poids de la plante individuelle est reli@ a I'aire du
polygone Voronoi (construit avec tous les éléments de surfaces plus proches
de la plante-cible que de toute autre plante): par exemple, Mead (1966),
Sutherland et Benjamin (1987),

- des modéles ou la taille des plantes est reliée au nombre des plantes
voisines dans un cercle de rayon donné (Mack et Harper, 1977),

- des modéles qui relient le nombre et la taille de toutes les plantes voisines,
dans une aire donnée, avec les performances de la plante-cible (Wiener,
1982).

Une présentation détaillée des différentes relations C-D, nombreuses,
trouvées en bibliographie, est faite dans I'annexe A. Nous signalerons
seulement ici qu'il existe:
2.3.1 des modeles qui prennent en compte la densité de plantes
lls peuvent étre:
- de type parabolique, soit par exemple Hudson (1941):
y=a+bN+cN?

(ou y est le rendement par unité de surface de sol et N la densité de plantes),
- de type exponentiel, dont Duncan (1958):

logY=Ilogk+bN soity=kNexp(bN)
(ol Y est le rendement par unité de surface de sol)

- de type reciproque, dont la relation proposée indépendamment par
Shinozaki et Kira (1956), Holliday (1960), et de Wit (1960):

Y'=a+bN

Analyse bibliographique
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2.3.2 des modéles qui prennent en compte la disposition spatiale des
plantes:

Cette disposition peut étre décrite en utilisant:
- les distances entre plantes, comme par exemple Berry (1967),
- le nombre de voisins et leur distance a la plante-cible: Wiener (1982),

- un paramétre de compétition déterminé expérimentalement (« crowding »:
Duncan, 1984),

- les différences d’espace alloué a chaque plante, a I'aide des «polygones de
surface minimale» (Mead, 1966),

- un espace de croissance, en dynamique, pour une plante en fonction de la
présence et la taille des plantes voisines (Bonan, 1993).

2.4 CONCLUSION
Il ressort de cette situation bibliographique de notre projet de travail que:

- beaucoup de travaux, dans le « domaine agronomique », ou dans celui de
la « concurrence entre plantes » portent sur des relations empiriques qui
doivent étre calibrées en fonction des conditions de milieu, génotypes, stades
de croissance,...

- peu de travaux se rapportent & Fanalyse fine des effets de la densité de
plantes sur la mise en place des organes végétatifs; ce sera donc la partie
majeure de notre travail, car c'est le point de départ indispensable de toute
construction d’'une modélisation dynamique du fonctionnement d’'une culture,

- notre travail peut étre centré, dans un premier temps, sur Fanalyse de ia
partie aérienne; il ne semble pas y avoir en effet de modification, en
biomasse, de I'équilibre souterrain / aérien en fonction de la densité de
plantes,

- la qualité de la simulation des effets « densité de plantes » pourra étre
évaluée par leur influence sur la production de biomasse, a partir d'un
schéma « absorption d’énergie par la culture / transformation en biomasse de
I'énergie absorbée », et sur la production de grains, en supposant que la
fixation du nombre de grains dépend de la biomasse par plante aux environs
de ta floraison.

Analyse bibliographique
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3.1 DISPOSITIFS DE SEMIS ET ECHANTILLONNAGE

Toutes les expérimentations ont été réalisées sur les terrains expérimentaux de
I'Unité de Recherche en Bioclimatologie INRA & Thiverval - Grignon (48°51'N,
1°58’E, 103 m altitude), en 1994 et 1995; les dates de semis (semis manuel)
ont été, respectivement, le 30.05.1994 et le 4.05.1995. Des interventions
culturales classiques pour la région ont été mises en oeuvre, avec un apport
azoté de 250 kg ha™, et un désherbage chimique complété, quand nécessaire,
par un deésherbage manuel. Un dispositif d'irrigation goutte a goutte a été
utilisé en 1995, comme cela sera précisé ultérieurement.

Le méme génotype, DEA (hybride simple, semi-précoce), a toujours été utilisé.

3.1.1 Dispositifs de semis

Deux types de disposition des plantes ont été mis en place: des dispositifs de
type « Nelder » et des semis « en lignes » classiques.

Les dispositifs de type Nelder, réalisés selon un modéle proposé par J.A.
Nelder (Nelder, 1962), créent un espacement régulier des plantes; ce type de
dispositif est illustré par la figure 3.1 et les détails en sont présentés dans
Fannexe B. Le polygone correspondant & chaque plante peut étre assimilé a
un carré, dont le coté varie selon une progression géométrique. Ainsi, dix
traitements a des densités variant de 5 et 25 plantes par métre carré ont été
mis en place. Deux rangs & I'extérieur du dispositif et trois rangs a l'intérieur
ont été prévus pour éviter les effets de bord. Plusieurs graines ont été semées
a chaque position et le nombre de plantes a été ramené & un par position, au
stade 3 feuilles visibles environ.

Les semis en lignes lignes ont été réalisés selon trois configurations
différentes:

densité théorique des plantes 10 plantes par métre camré, avec un écartement
entre les rangs de 0.80 m, configuration considérée classique pour la culture
du mais,

densité théorique des plantes 20 plantes par métre carré, avec un écartement
de 0.80 m entre les rangs,
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iii. densité théorique des plantes 20 plantes par métre carré, a 040 m
d'écartement entre les rangs.

Deux lignes a configuration classique (10 plantes par métre carré, a 0.80 m
d'écartement entre les rangs) ont subi strictement le méme traitement
technique que les dispositifs de type Nelder (levée sous voile, irrigation en
1995), afin que cet essai puisse étre considéré comme témoin pour les
traitements de type Nelder. Les dispositifs de type Nelder ainsi gu’'un essai en
ligne ont été irrigués en 1995.

9

Figure 3.1. Dispositif de semis de type «Nelder»

3.1.2 Echantillonnage

Des suivis non-destructifs ont été effectués sur trois groupes de 5 plantes, soit
15 plantes par essai. Les mesures et observations faites sur ces plantes ont
été: des observations périodiques (tous les 2-5 jours) sur |'évolution des stades
phénologiques, des mesures des dimensions (longueur, largeur maximale) des
feuilles matures, des azimuts des feuilles matures, des distances finales entre
les points d'insertion des feuilles, de la hauteur finale de la plante, de la
hauteur de la panicule, du diamétre final de la tige a la base, des diameétres
d’'entre-noeuds. Les sites de mesures pour chague groupe de 5 plantes ont été
choisis en veillant a que les plantes suivies et les plantes voisines soient
disposées de fagon assez homogeéne.

Pour les mesures et observations destructives (forme des feuilles, biomasse,
prise des photos nécessaire a I'application de la méthode des silhouettes), des
plantes et/ou des feuilles ont été récoltées sur les essais, en imposant toujours
la condition d’homogénéité de la distribution spatiale des plantes sur le site de
récolte.

Matériel et méthodes
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3.1.3 Estimation de la densité réelle de plantes

La densité réelle des plantes a été estimée comme linverse de la surface
disponible pour chaque plante. Cette surface a été calculée & partir des
mesures de distances entre la plante-cible et les quatre plantes les plus
proches, deux sur la ligne et deux sur les lignes voisines (les dispositifs Nelder
ont été considérés localement comme des dispositifs en ligne). Le calcul de la
surface disponible pour une plante a été fait individuellement, pour chaque
plante, et la moyenne pour chague essai ensuite calculée; les résultats sont
indiqués dans le tableau 3.1.

Tableau 3.1 Valeurs théoriques et calculées (moyennes par essaj) des densités de
semis des différents essais
(N: essais « Nelder», L: essais «fignesx»)

Traitement Densité de Densité de Densité de

semis semis calculée semis calculée
théorique (1994) (1995)
(plantes m?)  (plantes m?)  (plantes m?)
N1 50 5.1 56
N2 6.0 6.2 6.4
N3 7.1 7.2 7.3
N4 8.5 7.9 8.8
N5 10.2 10.2 97
N6 12.2 12.5 11.9
N7 14.6 13.8 156.1
N8 17.5 17.4 17.2
N9 20.9 20.3 221
N10 25.0 22.6 23.2
L1 10.0 10.3 9.6
L2 10.0 10.5 94
L3 20.0 15.9 17.7
L4 20.0 19.0 17.6

Matériel et méthodes
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3.2 OBSERVATIONS ET MESURES NON-DESTRUCTIVES

3.2.1 Observations concernant les phases phénologiques

Les notations du nombre de feuilles visibles, du nombre de feuilles matures
(complétement déployées), et du nombre des feuilles séches, ont été faites,
tous les 2 a 5 jours; des précisions sur les méthodes de notation et de
traitement des données sont présentées dans Fannexe C. A partir de ces
notations, les dates d’apparition de la pointe, d’apparition de la ligule, et de
desséchement, ont été calculées pour chaque feuille. La durée de croissance
des feuilles a pu étre calculée par différence entre la date d'apparition de la
ligule et celle d’apparition de la pointe. Des notations sur I'apparition des soies
ont permis I'évaluation de la date ol 50% des plantes ont atteint cette phase.

3.2.2 Mesure des grandeurs concernant les feuilles

La longueur du limbe foliaire (L) et sa largeur maximale (ly) ont été mesurées,
pour chaque feuille, aprés I'apparition de sa ligule. A partir de ces mesures, Ia
surface de chaque feuille a été calculée en utilisant la relation de Montgomery:

S=k Lm IM,
avec un coefficient k estimé au cours d'une expérimentation en 1994.

La surface foliaire totale de chaque plante a été calculée comme la somme des
surfaces des feuilles complétement déployées, et I'indice foliaire LAl a été
évalué en multipliant la surface foliaire d'une plante par la densité de plantes.
Ainsi, I'évolution de ces grandeurs en fonction du numéro de la demniére feuille
complétement déployée a pu étre suivi, ce numéro de la demiére feuille
complétement déployée pouvant étre considéré comme définissant une échelle
de “temps biologique” pour le développement de la culture.

En 1994, les azimuts de toutes les feuilles ont été mesurés sur toutes les
plantes suivies. La mesure a été faite environ 2-5 jours aprés |'apparition de la
ligule de la feuille. L'appareil de mesure était un rapporteur circulaire avec une
aiguille mobile, qui était orientée dans la direction de la nervure de feuille, prés
de son insertion sur la tige. La direction «0» du rapporteur a été maintenue fixe
(le long des rangs des traitements en lignes). Douze classes de direction
azimutales ont été considérées, centrées sur les valeurs 0, 30, 60,..., 330
degrés.

Matériel et méthodes
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3.2.3 Mesure des grandeurs concernant la tige

A la fin de la phase de croissance, les hauteurs des points d’'insertion des
feuilles ont été mesurées, sur toutes les plantes suivies, & partir de la feuille
numeéro 6. La hauteur finale de la plante, ainsi que la longueur de la panicule &
partir de sa premiére ramification, ont été mesurées.

Le diamétre du premier entre-noeud & partir du sol (en dessous de la feuille de
rang 6) sera considéré comme le diamétre a la base de Ia tige. Cette grandeur
a été estimée en calculant la moyenne géométrique des dimensions
transversales maximale et minimale de la tige au niveau de la mesure. Les
mesures ont été faites sur toutes les plantes suivies, les deux années
d’expérimentation.

En 1995, la mesure des diamétres a été faite aussi sur tous les autres entre-
noeuds des tiges. A partir de ces données et des longueurs mesurées des
entre-noeuds, les volumes de ceux-ci ont pu étre calculés.

3.3 MESURES DESTRUCTIVES

3.3.1 Mesures de biomasse

Pour le suivi de la dynamique de la biomasse, des plantes entiéres (partie
aérienne seule) ont été récoltées a différentes dates et séchées a Pétuve (72
heures & 80° C). L'échantillonnage a été fait comme suit:

- en 1894, 3 plantes par essai (autres que les plantes suivies pour des
mesures non-destructives) ont été récoltées a trois dates: 35, 48 et 70 jours
apres semis. Cinq catégories d’'organes ont été envisagées: feuilles matures,
feuilles en croissance, feuilles séches, tige, et autres organes (panicule,
épis,...).

- en 1995, 3 plantes par essai ont été récoltées & quatre dates: 27, 48, 58, et
74 jours aprés semis, selon les mémes catégories d’organes. Le jour 84 aprés
semis (soit a la floraison), les plantes suivies en champ en mesures non-
destructives ont été récoltées et des mesures de biomasse faites, pour chaque
étage foliaire: limbe (voile et nervure), tige.

3.3.2 Test des modéles d’estimation de la surface des feuilles

Une expérimentation spécifique a été faite en 1994 pour évaluer les
coefficients des modéles donnant la forme des feuilles et la relation entre la
surface de la feuille et ses dimensions linéaires, ainsi que I'éventuelle
influence de la densité de semis sur ces coefficients.
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Pour ces tests, la mesure de référence de la surface de chaque feuille a été
faite au planimetre (LI - 3100, LI-COR Inc., Lincoln, Nebraska, USA).

3.3.3 Estimation de la distribution des inclinaison des feuilles - méthode
des silhouettes

Immédiatement aprés récolte, les plantes ont été prises en photo devant une
mire graduée. Les photos ont ensuite été numérisées et la méthode des
silhouettes (Bonhomme et Varlet-Grancher, 1978; Prévot et Brunet, 1993) a été
utilisée pour estimer la distribution des angles d'inclinaison des éléments
foliaires, pour les traitements N3, N6 et N9 (en 1994), sur des échantillons de
trois plantes par traitement. Les surfaces des éléments foliaires ont été
calculées en utilisant les relations établies précédemment (§ 3.2.2).

3.4 METHODES D’ANALYSE STATISTIQUE

L'analyse statistique des données a été faite avec le logiciel SAS (SAS, 1988),
aussi bien pour les régressions (procédure REG) que pour les analyses de
variance (procédure GLM, avec comparaison des moyennes par le test de
Student-Newmann-Keuls).

Matériel et méthodes
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4.1 MODIFICATIONS DE TAILLE DU SYSTEME FOLIAIRE

4.1.1 Variation des longueurs foliaires

Les résultats de I'expérimentation 1994 sont présentés en détail dans le
tableau 4.1; ceux de 1995 sont analogues (tableau T.IV.1 en annexe), mais la
variabilité plus importante entre plantes, due sans doute  l'irrigation, rend les
résultats moins nets.

Tableau 4.1 Analyse de variance des longueurs maximales des feuilles de mais
de differents rangs (No feuille) en fonction de la densité de plantes, pour un essai
réalisé en 1994. Pour chaque rang de feuille on a, pour les différentes densités
théoriques de plantes (donc sur une ligne):

- la valeur moyenne des longueurs (en cm),

- l'écart - type des longueurs (entre paranthéses),

- une lettre qui indique, si elle est différente, une valeur moyenne significativement
différente au seuil 5% (moyennes décroissantes selon I'ordre alphabétique).

Densité

théorique = 5 6 7 8 10 12 15 17 21 25
! m?» @y @) @) @wH my) mHy mH wy)
No feuille U
7.15 6.73 6.84 6.84 713 7.09 6.68 6.90 6.60 6.71
1 (059) (0.70) (045) (@51) (052 (068) (0.43) (0.67) (063) (0.60)
a a a a a a a a a a
14.38 14.46 1457 14.29 14.43 14.41 14.02 14.21 1351 14.41
2 (0.78) (083) (091) (1.08) (069) (1.01) (1.08) (081) (145 (1.53)
a a a a a a a a a a
23.43 22.48 23.29 2213 21.76 291 2257 22.16 227 22,00
3 (150) (1.35) (160) (207) (154) (1.97) (1.27) (1.83) (235 (1.79)
a a a a a a a a a a
31.90 31.45 31.54 30.45 2959 30.33 29.61 29.12 2952 20.36
4 (215) (1.87) (1.74) (262) (267) (287) (213) (155 (263) (238)
a ab ab ab ab ab ab b ab ab
40.98 40.11 40.46 38.98 38.36 39.38 38.27 38.12 39.05 39.18
5 (268) (261) (216) (241) (212) (283) (203) (217) (277) @77)
a a a a a a a a a a
54.01 53.66 54.11 52.61 54.03 5276 5263 52.71 53.29 52.39
6 (290) (272) (269) (1.98) (250) (208 (301} (317) (291) (206)
a a a a a a a a a a

Résultats essais « Nelder »
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Tableau 4.1 suite

Densité
théorique = 5 6 7 8 10 12 15 17 21 25
(m?) (m? (m®) (m? (m?) (m?) (m?) (m?) (m?) (m?)
No feuille U
66.16 65.37 66.63 64.78 66.03 65.31 64.87 65.65 67.47 65.99
7 (3.42) (2.36) (3.70) (3.25) (3.82) (3.26) (2.55) (2.54) (3.06) (1.95)
a a a a a a a a a a
76.46 76.44 7729 75.60 7717 76.53 77.41 78.43 79.98 77.88
8 (3.48) (3.24) (3.65) (4.35) (3.66) (3.14) (5.249) (2.65) (3.12) (4.00)
a a a a a a a a a a
83.76 83.37 85.31 83.42 85.17 84.85 84.31 85.67 85.43 86.59
9 (4.00) (3.08) (2.91) (3.48) (3.77) (3.65) (5.33) (2.72) (3.53) (3.28)
a a a a a a a a a a
87.70 86.73 86.87 86.29 88.42 86.81 86.98 87.43 85.57 87.83
10 (2.46) (2.30) (2.26) (2.90) 3.75) (2.60) (3.04) (2.48) (2.51) (3.93)
a a a a a a a a a a
85.44 84.68 84.89 85.32 85.60 84.39 83.68 84.29 81.45 82.82
1 {2.47) (2.16) (1.96) (2.04) (3.28) (2.53) (3.09) (2.87) (3.27) (2.96)
a a a a a a ab a a ab
84.36 84.09 82.65 8222 82.41 79.64 79.28 78.27 74.05 75.77
12 (3.22) (2.10) (3.29) (2.93) (3.87) (3.62) (5.66) (3.24) (2.87) (3.50)
a a ab ab ab bec bec cd e de
79.85 78.06 76.66 7714 75.24 7272 72.01 70.21 65.63 67.15
13 (3.35) (2.06) (3.28) (3.15) (3.73) (3.54) (5.96) (4.65) (3.95) (4.54)
a ab ab ab bc cd cd d e e
74.08 73.09 69.60 69.80 67.93 63.97 63.89 60.37 55.61 55.96
14 (3.70) (2.65) (5.53) (5.13) (3.58) (3.44) (7.11) (6.01) (4.67) (4.39)
a a ab ab bec cd cd d e e
65.58 64.80 61.08 60.99 55.57 52.27 54.03 50.78 4521 46.99
15 (4.41) (4.07) (4.52) {4.83) (3.84) {4.96) (6.44) (5.33) (4.68) (3.91)
a a a a b c c c d d
4462 45.59 43.47 41.06 39.30 35.25 36.67 32.66 26.33 29.28
16 (5.10) (6.17) (7.32) (7.58) (5.52) (4.12) (8.64) (6.54) (4.76) (4.17)
a a a ab ab be be cd e de

On observe bien évidemment une croissance de la longueur foliaire jusque
vers les rangs de feuilles 10 (correspondant environ a la feuille de I'épi) puis
une décroissance pour les feuilles du haut. Ce tableau montre que I'effet de
la densité de plantes est surtout marqué pour les feuilles de rang élevé.
Méme si tous les résultats ne sont pas statistiquement significatifs, la figure
4.1 montre qualitativement I'effet de la densité de plantes:

- les feuilles de rang inférieur ou égal a 8 présentent une légére décroissance
de leur longueur ou sont peu influencées par I'augmentation de la densité de
plantes,

- les feuilles de rang compris entre 8 et 10 ont une Iégére tendance a avoir
des feuilles plus longues pour les densités de plantes les plus fortes,

- la longueur des feuilles supérieures est plus faible a forte densité de
plantes.

Résultats essais « Nelder »
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LONGUEUR FINALE DE LA FEUILLE DE RANG 6
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Figure 4.1 Représentation plante & plante des longueurs, en cm, pour les feuilles
de rang 4, 6, 8, 10, 12 et 14 en fonction de la densité de plantes; essai réalisé en
1994. Les gros points noirs sont les valeurs moyennes par traitement.
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La figure 4.2, tracée en valeur relative, en prenant les longueurs de feuilles
de la densité la plus faible comme référence, permet une visualisation plus
précise de ces effets. La représentation de la figure 4.3 met bien en évidence
les faits déja évoqués, qui ne sont pas & notre connaissance cités en

bibliographie:

- une élongation légérement supérieure des feuilles de rang moyen a forte
densité: I'explication est peut-étre a rapprocher des phénoménes d'évitement
de «l'auto-ombrage » cités par Ballaré et al., 1987 pour des dicotylédones,

- une réduction de taille des feuilles de rang élevé, lorsque le couvert est bien
développé, et que donc la captation d'énergie a déja atteint son maximum;
cette réduction de longueur peut atteindre environ 25%.

Des résultats comparables ont été obtenus en 1995; ils sont représentés
dans les figures F.IV.1 et F.IV.2 en annexe.
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0.7
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0.4 \—\//\——-&

03]

02l
5 10 15 20 25

DENSITE DE PLANTES (m-—2)

Figure 4.2 Représentation, pour les feuilles paires de rang compris entre 4 et 14,
du rapport des Iongueurs moyennes des feuilles a celles de la plus faible densité (5
plantes m), en fonction de la densité de plantes; essai réalisé en 1994.

Pour faciliter la lecture du graphique seule la feuille 10 est placée a la valeur relative
1.0; des décalages d’'ordonnée de 0.2 sont effectués pour les autres rangs de feuille
ce qui fait cormrespondre 0.4 a Ia feuille 4, 0.6 a la feuille 6, etc...
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Figure 4.3 Représentation, en moyenne sur deux densités consécutives, du
rapport des longueurs des feuilles a celles de la plus faible densité (moyenne de 5.7
plantes m), en fonction du numéro de feuille; essai réalisé en 1994.

La densité croit comme I'épaisseur du trait en prenant les valeurs moyennes: 7.6,
11.5, 15.6 et 21.7 plantes m. Des décalages d'abscisse permettent d’avoir une
meilleur vision des courbes superposées.

Le tableau 4.2 montre que le rang de la feuille de plus grande longueur varie
de facon significative entre années (rang moyen de 9.93 en 1994 et de 10.61
en 1995) mais aussi en fonction de la densité. L’interaction AN*DENSITE est
a peine significative, ce qui signifie que f'effet de la densité est analogue les
deux années. La figure 4.4 montre que le rang de la plus longue feuille est
Iégérement inférieur pour les fortes densités.
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Tableau 4.2 Analyse de variance de I'effet de Ja densité sur le rang de Ia feuille de
plus grande longueur, essais réalisés en 1994 et 1995,

Source de Degrés de Carré moyen |Valeurde F |Seuil de
variation liberté signification
AN 1 34.00 70.98 0.0001
DENSITE 9 3.62 7.55 0.0001
AN*DENSITE (9 0.94 1.96 0.0445
Nb Plantes
30
20+
10+
0
9111 9111 9111 9111 9111 Rang feuille
012 012 012 012 012
57 76 M5 156 217 Plantesm-2

Figure 4.4 Représentation de Ia fréquence relative des rangs des feuilles de plus
grande longueur, pour les différentes densités de plantes; essai réalisé en 1994.
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4.1.2 Variation des largeurs foliaires

Les résultats de I'expérimentation 1994 sont présentés en détail dans le
tableau 4.3; ceux de 1995 sont analogues (tableau T.IV.2 en annexe), mais la
variabilité plus importante entre plantes, due sans doute a l'irrigation, rend les
résuitats moins nets.

Tableau 4.3 Analyse de variance des largeurs maximales des feuilles de
mals de différents rangs (No feuille) en fonction de la densité de plantes, pour un
essai réalisé en 1994. Pour chaque rang de feuille on a, pour les différentes
densités théoriques de plantes (donc sur une ligne):

- la valeur moyenne des largeurs, en cm,

- I'écart - type des largeurs (entre paranthéses),

- une lettre qui indique, si elle est différente, une valeur moyenne significativement
différente au seuil 5% (moyennes décroissantes selon I'ordre alphabétique).

Déh—sité i

théorique = 5 6 7 8 10 12 15 17 21 25
; My @y @y my) mHy ) mH) m) @y )
No feuille U
1.30 1.43 147 1.43 1.4 1.47 1.4 1,50 1.44 1.47
1 (0.08) (0.09) (0.05) (0.11) (0.07) {0.09) (0.11) (0.13) (0.06) (0.08)
a a a a a a a a a a
1.3 1.28 1.3 1.32 1.26 1.30 129 1.31 133 1.30
2 (0.08) (0.07) (0.10} (0.10) (0.12) (0.11) (1.00) (0.08) (0.08) (0.07)
a a a a a a a a a . a
1.75 1.75 1.79 1.79 1.78 1.76 167 1.73 1.78 1.77
3 (0.09) (1.00) (0.16) (0.13) (0.15) (0.11) (0.16) (0.15) (0.10) (0.15)
a a a a a a a a a a
3.26 3.19 3.27 3.25 3.14 3.26 3.15 3.27 3.13 3.18
4 (0.30) (0.20) (0.22) (0.23) (0.25) (0.19) (0.24) (0.17) (0.23) (0.19)
a a a a a a a a a a
433 427 435 433 430 427 4.20 433 413 4,16
5 (0.20) (0.19) (0.23) (0.29) {0.35) (0.19) (0.40) (0.30) (0.26) (0.25)
a a a a a a a a a a
550 542 545 5.40 5.55 §.27 513 492 493 485
6 (0.395) (0.31) (0.33) {(0.26) (0.45) (0.36) {0.25) (0.25) (0.14) (0.24)
a ab a ab a ab be c c [
7.4 7.33 7.43 7.14 7.10 7.01 6.99 6.43 6.27 6.30
7 (0.50) (0.59) (0.39) (0.46) (0.57) (0.24) (0.40) (0.47) (0.41) (0.32)
a a a a a a a b b b
8.81 8.60 8.76 8.51 8.39 8.15 7.9 7.57 711 7.23
8 (0.36) (0.25) {0.32) (0.44) (0.50) (0.37) (0.38) (0.52) (0.52) (0.38)
ab ab ab ab bec cd d e f f
9.86 9.65 9.81 929 9.11 8.95 8.78 8.29 7.91 7.79
9 (0.28) (0.32) (0.43) (0.45) (0.38) (0.31) (0.30) {0.35) (0.45) (0.50)
a a a b c c c d e e
10.24 10.25 9.90 9.59 [ Iv.2] 9.15 8.79 8.47 7.83 791
10 (0.36) (0.33) {0.47) (0.36) (0.34) (0.50) (0.41) (0.56) (0.41) (0.57)
a a a b [ [ d e f f
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Tableau 4.3 suite

Densité
théorique = 5 6 7 8 10 12 15 17 21 25
™) @) @) @) @ m) mH @D ™)  (m?
No feuille U
10.38 10.26 9.84 9.48 9.13 8.79 857 8.26 7.71 756
1 @31) (0368) (037) (044) (040) (0.32) (042) (058) (053) (0.45)
a a b c d e ef f g
10.09 9.95 9.50 9.19 8.65 8.21 7.99 767 6.97 7.1
12 033) (35 (045 (062 (059 (050) (0.62) (0.77) (048)  (0.46)
a a b b c d de e f f
9.96 957 9.23 891 822 7.98 7.70 7.28 6.58 6.67
13 (0.38) (0.53) (0.58) (0.63) (0.50) (0.60) (0.76) (0.73) (0.46) (0.51)
a ab be c d de e f g g
9.06 8.71 8.23 8.15 7.24 7.08 6.91 6.39 5.75 5.83
14 (0.48) (0.59) (0.63) (0.64) (0.73) (0.53) (0.73) 0.77) (0.57) (0.49)
a a b b [ c c d e e
7.72 728 7.03 6.59 6.13 541 5.71 5.27 456 479
15 (0.66) (0.59) (1.07) (0.67) (0.59) (0.73) (0.65) (0.80) 0.47) (0.44)
a ab be cd de f ef fg h gh
5.43 5.18 5.04 482 4.41 3.93 3.90 3.52 3.15 3.23
16 (063) (048 (092 (1.19) (034 (052 (077) (064 (052 (0.44)
a a a ab bc cd cd de e e

On observe bien évidemment une croissance de la largeur foliaire jusque
vers les rangs de feuilles 10 ou 11 puis une décroissance pour les feuilles dy
haut. Ce tableau montre que I'effet de Ia densité de plantes est de plus en
plus marqué avec le rang des feuilles.

Méme si tous les résultats ne sont pas statistiquement significatifs, la figure
4.5 montre qualitativement qu'il y a, aprés la feuille de rang 4, décroissance
de la largeur des feuilles lorsque la densité augmente.
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Figure 4.5 Représentation plante & plante des largeurs, en cm, pour les feuilles de
rang 4, 6, 8, 10, 12 et 14 en fonction de la densité de plantes; essai réalisé en 1994,
Les gros points noirs sont les valeurs moyennes par traitement.
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La figure 4.6, tracée en valeur relative, en prenant les largeurs de feuilles de
la densité la plus faible comme référence, permet une visualisation plus
précise de ces effets.

1.5-
14
1.3-

3.3\\>:

0.9

0.8 ~<

0.7_ \/\
0.6 —

0-5— \
0-4 T~ W \'"_
0.31

0-2----,.---.--'1"-r7

5 10 15 20 25
DENSITE DE PLANTES (m-2)

Figure 4.6 Représentation, pour les feuilles paires de rang compris entre 4 et 14,
du rapport des largeurs moyennes des feuilles a celles de la plus faible densité (5
plantes m’), en fonction de la densité de plantes; essai réalisé en 1994.

Pour faciliter la lecture du graphique seule la feuille 10 est placée 3 la valeur relative
1.0; des décalages d'ordonnée de 0.2 sont effectués pour les autres rangs de feuille
ce qui fait correspondre 0.4 & la feuille 4, 0.6 a la feuille 6, etc...

La représentation de la figure 4.7 met bien en évidence, & partir de la feuille 5
environ, la décroissance de la largeur foliaire en fonction de I'augmentation
de densité de plantes. Cette réduction de largeur peut atteindre 40% pour les
densités elevées. Il existe donc une différence de régulation entre longueur et
largeur des feuilles en fonction de la densité; c'est, & notre connaissance, un

résultat original.

Des résultats comparables ont été obtenus en 1995; ils sont représentés
dans les figures F.IV.3 et F.IV.4 en annexe.
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Figure 4.7 Représentation, en moyenne sur deux densités consécutives, du
rapport des largeurs des feuilles a celles de la plus faible densité (moyenne de 5.7
piantes m’), en fonction du numéro de feuille; essai réalisé en 1994.

La densité croit comme I'épaisseur du trait en prenant les valeurs moyennes: 7.6,
11.5, 15.6 et 21.7 plantes n2. Des décalages d’abscisse permettent d’avoir une
meilleur vision des courbes superposées.

Le tableau 4.4 montre que le rang de la feuille de plus grande largeur varie
de facon significative entre années (rang moyen de 10.22 en 1994 et de
11.41 en 1995) mais aussi en fonction de la densité. A noter que les rangs
des feuilles dont la largeur est maximale sont toujours supérieurs aux rangs
des feuilles dont la longueur est maximale. La figure 4.8 montre que le rang
de la feuille la plus large est |égérement inférieur pour les fortes densités.
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Tableau 4.4 Analyse de variance de I'effet de Ia densité sur le rang de la feuille de
plus grande largeur; essais réalisés en 1994 et 1995,

Source de Degrés de Carré moyen |Valeurde F |Seuil de
variation liberté signification
AN 1 105.61 171.40 0.0001
DENSITE 9 5.14 8.35 0.0001
AN*DENSITE |9 3.46 5.61 0.0001
Nb Plantes

20

18

161

144 .

121

10

8.

6.

4.

2.

o/

9111 9111 9111 9111 9111 Rang feuile
012 012 012 012 012
57 76 115 156 217 Pantesm-2

Figure 4.8 Représentation de Ia fré
largeur, pour les différentes de

quence des rangs des feuilles de plus grande
nsités de plantes; essai réalisé en 1994.
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4.1.3 Variation de la forme des limbes foliaires

Une analyse détaillée des méthodes utilisées et des mesures faites pour
studier la forme des feuilles se trouve en Annexe D. Seuls seront présentés

ici les résultats principaux.

Parmi les différentes lois utilisées pour décrire la forme des feuilles:

- Bonhomme et Varlet-Grancher (1978):
()l = a(x/lu)* + bx/ly +C

ol x est la distance par rapport au point d'insertion de la feuitle sur la tige, 1(x)
la largeur foliaire & cette distance x, et lu et Lw respectivement les largeur et
longueur maximales de la feuille,

- Edmeades et Daynard (1979):
I(x)/lm = sin (r{Lwm - X)/2Lu)
ol X est la distance par rapport a la pointe de la feuille,

- Sanderson et al. (1981):

. Ly —x)

I(x)/ly = sin * (e x)

(x)/Im ( = )

ol r est la valeur du rapport x/Ly pour la largeur maximale de la feuille et a
est une constante qui décrit les différences de forme entre les feuilles,

aucune ne met en évidence de différence significative des coefficients en
fonction de la densité de plantes: le tableau 4.5 les valeurs obtenues pour les
coefficients a, b, ¢ de la formule de Bonhomme et Varlet-Grancher (1978).

Il en résulte que l'intégration sur L de ces lois va conduire a des coefficients
de proportionalité K entre surface S et dimensions de la feuille (S =K. Lu. Iv)
indépendants de la densité de plantes. La valeur de K trouvée par les
différentes lois est trés proche de 0.75, valeur classiquement utilisée pour le
mais depuis Montgomery (1911).

Ce résultat est trés important pour le calcul de la surface foliaire a partir de
mesures simples sur la feuille; la non-sensibilité du calcul a leffet de la
densité n'a pas, & notre connaissance, été cité clairement en bibliographie.
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Tableau 4.5 Valeurs moyennes et erreurs standard des coefficients a, b et c de Ia
formule de Bonhomme et Varlet-Grancher donnant la largeur relative de Ia feuille en
fonction de la distance relative au point d'insertion.

N° feuille a era b erb ¢ emc
6 -1.847a 0.202 1.489a 0.139 0.787a 0.040
9 -2.130a 0.230 1.397a 0.211 0.769a 0.026
11 -2.162a 0.250 1.178a 0.354 0.720a 0.079
traitement a era b erb c erc
N1 -2.160a 0280 1.461a 0.341 0.761a 0.065
N3 -1.982a 0.380 1.415a 0.336 0.724a 0.088
N5 -1.933a 0.190 1.200a 0.184 0.774a 0.021
N7 -2.160a 0.308 1.468a 0.323 0.743a 0.077
N9 -1.997a 0.201 1.228a 0.189 0.790a 0.023
Toutes a era b emrb c errc
les

plantes -2.046 0.257 1355 0.268 0.758 0.058

4.1.4 Variation des surfaces foliaires

La surface foliaire est donc calculée, dans toutes les traitements, par le
produit 0.75. Ly . Iu Les résultats de I'expérimentation 1994 sont présentés en
détail dans le tableau 4.6; ceux de 1995 sont analogues (tableau T.IV.3, en

annexe).

Tableau 4.6 Analyse de variance des surfaces maximales des feuilles de mais
de différents rangs (No feuille) en fonction de la densité de plantes, pour un essai
réalisé en 1994. Pour chaque rang de feuille on a, pour les différentes densités
théoriques de plantes:

- Ia valeur moyenne des surfaces, en cn?’,

- 'écart - type des surfaces (entre paranthéses),
- une lettre qui indique, si elle est différente, une valeur moyenne significativement

différente au seuil 5% (moyennes décroissantes selon l'ordre alphabétique).

e 7 10 12 15 17 21 25
théorique = 5 6 8
! @y @y @y @ @y @y @) @y @) ()
No feuille U
7.9 7.2 76 7.4 7.7 7.8 7.0 7.8 74 7.4
1 1.0 (0.9) 0.5) (0.9) (0.8) (0.9) 0.7) 1.2) 0.7 0.8)
a a a a a a a a a a
14.2 139 143 141 137 14.0 135 13.9 134 138
2 (1.3) 1.9 1.7 (1.3) 1.7) (1.4) (1.6) (1.2) (1.5) (1.6)
a a a a a a a a a a
308 29.6 31.2 29.8 29.1 30.2 28.2 288 2.7 292
3 2.1) @7 2.0) (4.0) (3.5) (3.1) 29 (33 (33 (3.4
a a a a a a a a a a
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Tableau 4.6 suite

Densia
théorique 5 6 7 8 10 12 15 17 21 25
@) @) @) @) @) m) m) md m* @3
No feuille |
78.2 753 77.2 745 70.0 74.4 70.2 71.4 69.4 70.1
4 (10.4) 72 64 (101) (@10.7) (9.8 (8.6) 6.7 (9.5) (7.5)
a a a a a a a a a a
133.1 1286 1320 1267 1240 1261 1204 1239 1213 1225
5 (123) (1300 (119 (1 43) (1500 (11.8) (11 3) (182 (138 (@ 4.2)
a a a a a a a a a a
233 2185 2137 2133 257 2089 2028 1988 1971 190.7
6 (245 (209) 212 @ 68) (278 (19.1) (@ 75) (189) (152 (15.0)
ab ab ab _abe a abed bed cd cd d
368.1 359.7 3712 3475 3520 3435 3401 3169 3174 3122
7 (343) (373) (292 (345 (393) (206 (21 A) (2700 (245 (23 1)
a a a a a ab abc bec be [+
5060 4930 5074 4835 4863 4678 4594 4452 4263 4225
8 4100 (2370 (219 (460) (438) (253 @82 (72 (297 (36.3)
a ab a ab ab bc be cd d d
619.7 6034 6277 5811 581.4 56900 5552 5323 5064 5061
9 (343) (24.3) (38.1) (38.7) @15 (256) (39.3) (268) (329 (43.1)
a ab a be be cd c de e e
6739 6663 6451 6207 611.6 5953 5734 5557 5025 5215
10 (370) (21.6) (36.6) (35.7) (38.09) (253 (375 (409) (33.1) (46.3)
a a ab bec c cd de e f f
665.1 6514 6227 6068 5866 5562 5381 5231 4714 4698
11 (275) (238) (33.0 (344) (369 (280) (41 2) (513) (402 (34.6)
a ab bc cd d e ef f
6383 6276 5891 5676 5353 491 3 4770 4519 3875 4050
12 (347) (258) (384) (51 8) (534) (476 (646) (60.9) (33.8) (40.9)
a a b bec c d d d e e
S96.7 5605 5350 5158 4654 4357 4185 3853 3248 3368
13 (37.1) (402) (520) (48.0) (455) (444) (69.6) (59.3) (384 (40.3)
a b be [ d de ef f
5038 4776 4314 4281 3702 3405 3333 2912 2408 2457
14 (426) (400) (619 (568) (530) (412 (636) (57.8) (39.3) (366)
a a b b [ [ [ d e e
369.2 3548 3233 3029 2608 21 34 2337 2033 1558 1694
15 0 @HM2) @B1.7) (504 (36.1) (420) (509) (51 7)) (309)  (24.3)
a ab be [ d e e e f f
16 1836 1776 1683 1536 1303 1049 1109 89.0 63.5 71.5
(385 (305 (565) (63.6) (230) (248) (45.1) (369 (20 @67
a a a ab be cde cd def f ef

La surface d'une feuille étant proportionnelle au produit longueur x largeur,
on observe bien évidemment une croissance de la surface de chaque feuille
jusque vers les rangs de feuilles 10 puis une décroissance pour les feuilles
du haut. Ce tableau montre que I'effet de la densité de plantes est de plus en
plus marqué avec le rang des feuilles.

La figure 4.9, tracée en valeur relative, en prenant les largeurs de feuilles de
la densité la plus faible comme référence, permet une visualisation plus
précise de ces effets. La représentation de la figure 4.10 met bien en
évidence les effets combinés de la longueur et de la largeur foliaires en
fonction de 'augmentation de densité de plantes. Pour les fortes densités Ia
réduction de surface peut dépasser 50%.

Des résuitats comparables ont été obtenus en 1995; ils sont représentés
dans les figures F.IV.5 et F.IV.6 en annexe.
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Figure 4.10 Représentation, en
moyenne sur  deux densités
consécutives, du rapport des surfaces
des feuilles & celles de la plus faible
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