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hormone responsable de l’inhibition des bourgeons par la dominance apicale ; la lumière module la 
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l’échelle de l’axe de blé dont l’architecture est représentée. Il a été évalué sur des expérimentations 

écophysiologiques en plein champs. Il est capable de simuler les comportements observés de 
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Introduction générale 

Les plantes ont un rôle majeur en tant que ressources alimentaires (animal, humaine) et non-

alimentaires, ainsi que dans le bien-être des hommes (ornement, services de rafraîchissement en ville). 

L’efficacité avec laquelle elles fournissent ces services est étroitement liée à leur capacité à croître et 

à allouer la masse produite aux organes d’intérêt (ex : grains chez les céréales, axes latéraux chez les 

ornementales). Depuis plusieurs années, l’environnement de croissance des plantes devient de plus 

en plus contraignant, plus hétérogène, et moins prévisible en lien avec une réduction du recours aux 

intrants chimiques et le changement climatique ; de nouvelles pratiques, plus écologiques, émergent 

également, qui augmentent la diversité et la complexité des scénarios de croissance des plantes. Ces 

nouveaux scénarios contrastent avec les scénarios plus standardisés pratiqués jusqu’à aujourd’hui et 

exigent de repenser les approches développées jusqu’alors pour identifier des génotypes adaptés et 

optimiser les pratiques.  

En particulier, les modèles écophysiologiques qui sont des outils pour prédire la performance 

agronomique en fonction du génotype, de l’environnement, et des pratiques culturales, doivent être 

renouvelés. D’une part, plusieurs études soulignent leurs limites dans la prévision de l’impact du 

changement climatique (CO2, température) ou d’itinéraires techniques moins traditionnels (ex : dates 

de semis en grandes cultures, éclairage modulé en horticulture) (e.g., Dieleman et al., 2019; Tao et al., 

2020; Dueri et al., 2022). D’autre part, il reste difficile de les utiliser pour aider à l’identification de 

génotypes du fait de la difficulté à prédire des caractères complexes, tels que le rendement, depuis 

des informations génétiques, du fait notamment de leur trop grand éloignement avec la réalité 

physiologique de la plante pour certains processus (Hoogenboom et al., 1997; Hammer et al., 2019; 

Muller and Martre, 2019). 

Mon travail s’inscrit dans cet enjeu global d’amélioration des modèles pour qu’ils puissent 

effectivement être des outils fiables face aux nouveaux contextes agronomiques et pour 

l’identification de nouveaux génotypes. Les nouveaux scénarios étant multiples et complexes, il est 

fondamental de pouvoir prédire la réponse de la plante face à une diversité de combinaisons de 

variables environnementales, ainsi que leur hétérogénéité spatiale et temporelle. Cela nécessite de 

prendre en compte les phénomènes de plasticité de la plante, par lesquels, en tant qu’organisme 

sessile, elle adapte son fonctionnement et sa morphologie face à l’environnement, ce qui a un impact 

sur la performance agronomique. Or, aujourd’hui, comme je l’expose plus en détails par la suite, les 

modèles ne sont pas armés pour cela et font face également au manque de connaissances sur les 

mécanismes en jeu. 

Dans ce cadre, mon travail de recherche consiste à mieux comprendre certains processus de la 

plasticité de la plante et l’intégrer dans les modèles pour améliorer leur robustesse face à l’enjeu 

d’identifier de nouvelles stratégies plus adaptées aux contextes agronomiques actuels et futurs. 
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Figure 1. Réponse des racines d’Arabidopsis à la 

disponibilité locale en nitrates (NO3
-). Les racines ont été 

divisées en deux parties, l’une immergée dans un milieu 

fortement concentré en NO3
- (+NO3

-), l’autre dans un 

milieu faiblement concentré en NO3
- (-NO3

-). Le 

développement racinaire est stimulé pour la zone riche 

en NO3
-. Source : P. Nacry 

 

Figure 2. Effet du stress hydrique sur le développement 

aérien (a) et le taux relatif d’expansion des surfaces 

foliaires (b) chez Arabidopsis. Trois niveaux d’alimentation 

en eau ont été appliqués : un niveau de confort (WW : 

well-watered), un niveau de stress modéré (MWD : mild 

water deficit), un niveau de stress fort (SWD : severe 

water deficit). Source : Hummel et al. (2010) 

 

Figure 3. Effet du ratio rouge clair : rouge sombre (chiffres 

en dessous des plantes) de la lumière sur le 

développement aérien de plantes de tomate. Source :  

Kalaitzoglou et al. (Kalaitzoglou et al., 2019) 

 

Figure 4. Effet du ratio rouge clair : rouge sombre de la 

lumière sur la ramification de deux variétés de rosier, 

KnownOut® (KO) et The Fairy® (TF). A gauche, les plantes 

sont cultivées sous une lumière blanche enrichie en rouge 

(WR : white red), à droite sous la même lumière enrichie 

en rouge sombre (WRFR : white red far-red). La 

ramification est stimulée par le rouge sombre 

uniquement pour la variété The Fairy. Source : Crespel et 

al. (2022) 

 

 

 

(a) 

(b) 
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Bibliographie 

1. La plasticité des plantes comme réponse adaptative à leur environnement 

Les plantes, en tant qu’organismes sessiles, mettent en place un ensemble de stratégies pour s’adapter 

à leur environnement. De manière générale, ces stratégies consistent en des adaptations visant à 

optimiser la prospection et l’utilisation des ressources présentes dans le milieu. Ces adaptations 

concernent la physiologie de la plante et son architecture, c’est-à-dire les dimensions et l’agencement 

spatial des organes. C’est ce qu’on appelle la plasticité de la plante. 

Il existe de nombreux exemples de plasticité dans la littérature, à la fois au niveau de l’appareil 

souterrain et aérien. Ainsi, en réponse à une déficience en azote (N) global du sol, le développement 

racinaire est généralement favorisé par rapport au développement aérien de la plante (réduction du 

ratio aérien/souterrain), permettant ainsi à la plante de prospecter les ressources souterraines plutôt 

qu’aériennes (Hermans et al., 2006); à cela s’ajoute, en cas d’une hétérogénéité du N dans le sol, une 

stimulation du développement des racines latérales dans les zones les plus riches en N permettant 

d’optimiser l’investissement des ressources internes à la plante (ex: Zhang and Forde, 1998) (Fig. 1). 

En réponse à un déficit hydrique, le développement aérien est généralement réprimé et les stomates 

responsables de la transpiration fermés pour réduire les pertes en eau et ainsi maximiser l’utilisation 

de l’eau disponible (Tardieu et al., 2018) (Fig. 2). Enfin, en réponse à la lumière comme une réduction 

de son intensité ou du ratio entre le rouge clair et le rouge sombre (RC/RS) indiquant la présence de 

plantes voisines (Ballare et al., 1987), un ensemble de modifications architecturales est induit qui 

favorisent la croissance en hauteur (stimulation de l’élongation des tiges, un port foliaire plus érigé, 

inhibition du développement d’axes latéraux) et la prospection de la lumière (Demotes-Mainard et al., 

2016) (Fig. 3). Cela s’accompagne, à l’échelle de la feuille, d’une réduction de l’investissement dans les 

protéines de l’appareil photosynthétique pour des feuilles à l’ombre par rapport à des feuilles plus 

éclairées, un investissement inutile pour la photosynthèse du fait de sa limitation par la lumière (Nobel, 

1976; Terashima et al., 2005).  

Les réponses adaptatives de la plante sont cependant très liées à l’espèce et au génotype (ex: Tisné et 

al., 2010; Welcker et al., 2011; Li-Marchetti et al., 2015; Crespel et al., 2022) (Fig. 4). Cela résulte de 

différences, selon le génotype ou l’espèce, dans les mécanismes responsables de l’acquisition des 

ressources depuis l’environnement et leur allocation entre les différents organes de la plante (ex : 

aérien vs. souterrain, tiges, axe primaire vs. axes latéraux individuelles) et vers les différentes fonctions 

physiologiques (ex : protéines photosynthétiques). Je détaille ci-dessous les connaissances actuelles 

sur ces mécanismes. 
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Figure 5. Les deux phases de la photosynthèse. Durant la phase photochimique, l’énergie lumineuse est convertie 

en énergie chimique (transfert d’électron et flux de protons) sous forme d’ATP et de pouvoir réducteur (RH2) ; ces 

produits sont utilisés lors de la phase chimique, ou cycle de Calvin, pour produire du glucose à partir du CO2, grâce 

à l’action de la Rubisco (Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase). Source : maxicours. 

Figure 6. Pourcentage de l’azote total des feuilles 

en C3 dans les principaux groupes de composés 

contenant du N. Source : Evans et Seemann (1989). 
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2. Les mécanismes régissant l’acquisition et l’allocation des ressources C et N 

Parmi les ressources participant à la construction de l’architecture de la plante et à son 

fonctionnement, le carbone (C) et l’azote (N) jouent un rôle majeur. Ainsi, le C est un constituant 

élémentaire de la cellulose et de la lignine des parois cellulaires, et fournit l’énergie nécessaire aux 

processus de croissance ; le N est un constituant majeur des protéines des parois cellulaires et des 

enzymes qui catalysent les réactions physiologiques. 

2.a. L’acquisition et l’assimilation  

L’assimilation de C par la plante passe par la photosynthèse. Dans ce processus en deux phases, la 

lumière, captée par des pigments chlorophylliens, génère un transfert d’électrons et de protons 

fournissant l’énergie (ATP) et du pouvoir réducteur (NADPH) (phase photochimique), qui sont alors 

mobilisés au cours du cycle de Calvin pour convertir le CO2 atmosphérique en glucose grâce à une 

enzyme majeure, la Rubisco (Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase) (phase chimique) 

(Fig. 5). Les produits immédiats de l’assimilation de C sont répartis entre (i) le saccharose, une forme 

immédiatement disponible pour la croissance ou transportée vers les autres organes de la plante, et 

(ii) les formes de stockage notamment l’amidon. Ce stockage pendant la journée permet de fournir le 

C nécessaire à la croissance durant la nuit, et constitue également des réserves pour faire face à des 

périodes plus contraignantes pour la plante (Stitt and Zeeman, 2012).  

Le N est acquis par l’absorption racinaire de NO3
- (non-légumineuses sur des sols bien aérés) ou de 

NH4
+ (sols acides ou imbibés d’eau, climats froids) via des transporteurs spécifiques situés dans la 

membrane plasmique des cellules racinaires (Maillard et al., 1998; Touraine et al., 2001). Il est assimilé, 

c’est-à-dire réduit en acides aminés qui sont les composants élémentaires des protéines, soit 

directement dans les racines comme pour les herbacées ou dans les parties ariennes (Gojon et al., 

1994). Ces protéines sont soumises à un turnover permanent, c’est-à-dire qu’elles sont en permanence 

dégradées en acides aminés et resynthétisées de manière à maintenir leur intégrité et s’adapter aux 

besoins de la plante (Mae et al., 1983; Gallais et al., 2006). 

L’acquisition des ressources C et N par la plante est étroitement couplée. L’N est un constituant majeur 

des protéines de l’appareil photosynthétique, notamment de la Rubisco (Fig. 6), et contrôle donc 

l’assimilation de C par la plante. L’import de N par les racines est régulé par le statut C de la plante : 

l’expression et/ou l’activité des transporteurs de N au niveau des racines est stimulé par le sucre qui 

joue à la fois un rôle signal et énergétique ; ce phénomène de régulation par le statut C intervient en 

plus d’un feedback négatif par le statut N de la plante (Touraine et al., 2001; Gojon et al., 2009; 

Masclaux-Daubresse et al., 2010). 
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Figure 7. Description du processus de transport de 

solutés dans le phloème selon la théorie de Münch 

(Minchin et al., 1993).  Au niveau des sources, les sucres 

chargés dans le phloème créent localement un flux d'eau 

depuis le xylème vers le phloème, en raison de la pression 

osmotique élevée, ce qui provoque une augmentation de 

la turgescence. Cette turgescence au niveau des sources, 

plus fortes qu’au niveau des puits où les sucres sont 

utilisés, génèrent une différence de pression 

hydrostatique entre la zone à proximité des sources et 

celle à proximité des puits, et ainsi un flux de masse 

responsable du transport de sucre. Source : B. Touraine. 

 

Figure 8. Les voies de transport entre les cellules. La voie 

apoplasmique passe par les parois cellulaires (rouge) par 

diffusion au sein de la paroi (rouge) et intègre les cellules 

via des transporteurs spécifiques (violet) ; la voie 

symplasmique passe par le cytoplasme des cellules via des 

canaux traversant les parois, les plasmodesmes (bleu).  

Source : https://uel.unisciel.fr 
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2.b. L’allocation  

L’allocation du C et N entre les différents organes de la plante passe par des mécanismes de transport. 

Le transport à longue distance implique le système vasculaire, constitué du phloème et du xylème. Le 

xylème est constitué de faisceaux de cellules mortes alignées, et le phloème de cellules vivantes 

allongées (les tubes criblés), communiquant entre elles via des pores (les cribles), auxquelles sont 

accolées des cellules compagnes qui approvisionnent les tubes criblés en éléments nutritifs 

(notamment le sucre).  

Le saccharose est transporté via le phloème. Cela implique un mécanisme de flux de masse (théorie 

de Münch, 1930; Minchin et al., 1993) dont le principe est décrit sur la figure 7. Il dépend à la fois de 

l’activité des organes dits « source » (feuilles matures) qui alimentent le phloème en sucre, et de 

l’activité des organes dits « puits » (organes en croissance : tige, feuille, fleurs, fruits, racines) qui 

utilisent le sucre du phloème, car le transport dépend du gradient de concentration en sucre entre les 

sources et les puits. Le chargement du phloème depuis les sources et le déchargement du phloème en 

sucre vers les puits impliquent un transport à courte distance via deux grandes voies: la voie 

apoplasmique, qui passe par les parois cellulaires via des transporteurs spécifiques, et la voie 

symplasmique, qui passe par le cytoplasme des cellules via des canaux spécifiques, les plasmodesmes 

(Fig. 8). De manière générale, le chargement du phloème fait intervenir la voie apoplasmique (Lemoine 

et al., 2013; Xu and Liesche, 2021) : des facilitateurs SWEET (SUCROSE WILL EVENTUALLY BE 

EXPORTED) transportent d’abord le saccharose du cytosol des cellules source vers l’apoplaste de 

manière passive selon le gradient de concentration, puis des transporteurs actifs chargent le 

saccharose depuis l’apoplaste vers les cellules compagne, concentrées en saccharose (Fig. 9). Le 

déchargement du phloème se fait soit de manière apoplasmique via des transporteurs et/ou 

symplastique via des plasmodesmes selon l’organe considéré (Lemoine et al., 2013).  

  

 

 

Small vein 

Figure 9. (a) Coupe transversale d’une feuille avec 

visualisation d’un système vasculaire comprenant des tubes 

criblés (bleu, vert foncé) et des cellules du mésophylle (vert). 

(b) Chargement du sucre depuis les cellules du mésophylle 

vers le phloème ; le sucre est transporté de manière 

symplasmique et apoplasmique vers les cellules compagnes 

qui déchargent le sucre de manière symplasmique dans le 

phloème. Source : B. Touraine 

 

(b) 

(a) 
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Figure 13. Un bourgeon axillaire de rosier en cours de 

débourrement (a) et dormant (b). pl : feuille préformée dans le 

bourgeon (preformed leaves) ; * : feuille néoformée. 

 

 
 

Figure 11. Méristème apical caulinaire (les 3 photos 

de gauche) et le méristème apical racinaire (photo 

de droite).  

 

 

 

 

 

Cohésion des 

molécules d’eau. 

Figure 10. Mécanisme de tension-cohésion (Dixon and Joly, 

1894) pour la montée de la sève brute dans le xylème. La 

transpiration génère une diminution du potentiel hydrique 

dans les organes transpirants par rapport au xylème, ce qui 

provoque un flux d’eau entre le xylème et les organes et une 

diminution du potentiel hydrique dans le xylème. Une 

tension est ainsi créée. Les molécules d’eau étant liées 

(cohésion), cette tension crée une colonne d‘eau 

ascendante. A cette tension, se rajoute les forces de 

capillarité, ainsi que la poussée racinaire, contribuant 

également à la création d’un flux d’eau ascendant. Source : 

H. Cochard. 

 

Figure 12. Architecture générale d’une plante dicotylédone (a) et monocotylédone (b). Le méristème apical caulinaire fait 

croître l'axe principal de la plante en initiant continuellement des phytomères, constitués chacun d'un entrenœud, d'un 

nœud avec sa feuille attachée, et le bourgeon axillaire à la feuille. Le bourgeon axillaire, une fois débourré, forme un axe 

secondaire construit de la même manière que l’axe primaire. La racine primaire est établie par le fonctionnement du 

méristème apical racinaire et peut également se ramifier. Source : Teichmann et Muhr (2015). 

 

 

(a) (b) 
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Le transport du N à longue distance se fait à la fois via le phloème (acides aminés) et le xylème (formes 

minérales comme le NO3
-) (Maillard et al., 1998; Ourry et al., 2001; Touraine et al., 2001). Le transport 

des acides aminés dans le phloème suit le flux de sucre ; le transport des formes minérales dans le 

xylème se fait de manière ascendante, depuis les racines vers la partie apicale, par la transpiration des 

organes aériens, notamment des feuilles, suivant un mécanisme de tension-cohésion (Fig. 10).  

Les ressources C et N, une fois dans les organes, sont répartis entre différents pools métaboliques pour 

assurer différentes fonctions biologiques (structure, respiration, stockage, …). 

2.c. Le rôle central des méristèmes 

Le transport du saccharose et des acides aminés via le phloème est étroitement lié à l’activité des 

organes puits c’est-à-dire des organes en croissance. Celle-ci dépend du fonctionnement des 

méristèmes, des tissus caractérisés par une activité de division cellulaire intense et de différenciation 

en différents types cellulaires, et qui contrôlent l’édification de l’architecture de la plante (Steeves and 

Sussex, 1989).  

Il existe différents types de méristèmes ayant chacun un rôle précis. Le méristème apical caulinaire 

(shoot apical meristem, SAM), situé à l’extrémité des tiges, et le méristème apical racinaire (root apical 

meristem, RAM), situé à l’extrémité des racines, sont responsables de la croissance primaire, c’est-à-

dire de la croissance en longueur de la plante (Fig. 11). Au niveau de la partie aérienne, le 

fonctionnement du SAM conduit à l’apparition successive de phytomères (feuille + entre-nœud + 

bourgeon axillaire à l’aisselle de la feuille) et leur allongement (Fig. 12). Le fonctionnement du SAM est 

soit indéterminé, donnant naissance de manière continue à de nouveaux phytomères, soit déterminé, 

conduisant à un axe se terminant par une structure différenciée comme la fleur. Les bourgeons 

axillaires présents au niveau de chaque phytomère contiennent des méristèmes « dormants » (Fig. 

13) ; la reprise d’activité de ces méristèmes, qui intervient uniquement lors de conditions favorables, 

conduit à la formation de nouveaux axes (processus de ramification), responsable de l’accroissement 

en « volume » de la plante. Le méristème secondaire permet lui la croissance radiale. 

Si le fonctionnement des méristèmes est essentiel dans l’allocation des ressources entre organes, il 

impacte en retour l’acquisition de ces ressources en contrôlant l’architecture aérienne et donc 

l’interception de la lumière pour la photosynthèse et l’architecture racinaire responsable de 

l’acquisition des ressources minérales et hydriques. 

2.d. Un système de régulation de la plasticité intégré et dynamique impliquant nutriments et 

hormones 

Différents travaux ont été réalisés pour comprendre la plasticité de la plante face à son 

environnement. Ils mettent en avant un contrôle à la fois local et systémique qui implique notamment 

les nutriments et les hormones. 

Parmi les nutriments, un rôle majeur du sucre a été mis en évidence. Au-delà de son rôle trophique, 

comme pourvoyeur d’énergie et de molécules C pour les structures cellulaires, qui est nécessaire à la 

réalisation de la croissance, le sucre joue un rôle de signalisation par lequel s’ajuste les mécanismes 

moléculaires qui contrôlent la croissance (Smith and Stitt, 2007; Wang et al., 2021). Le trehalose 6-

phosphate (Tre6P), un dérivé du saccharose, en est un acteur clé. La perception du signal sucre fait 

intervenir deux complexes, SUCROSE NON-FERMENTING 1 (SNF1)-RELATED KINASE 1 (SnRK1) and 

TARGET OF RAPAMYCIN (TOR), dont l’activité est régulée par le statut énergétique des cellules et qui 

reprogramme leur métabolisme (Fichtner et al., 2021).  

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.00233/full
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.00233/full
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Figure 14. Illustration de la dominance apicale : la destruction 

de la zone apicale en croissance par décapitation provoque le 

débourrement des bourgeons axillaires et l’émergence d’axes 

latéraux. 

  
Figure 15.  Mode d’action de l’auxine (IAA : indole acetic acid) 

dans la dominance apicale. L’auxine est transportée vers la 

base de la plante via les protéines PIN. Sur son passage, elle 

inhibe les bourgeons en interagissant de manière complexe 

avec les cytokinines (CK) et les strigolactones (SL). Les CK et SL 

sont intégrés dans le bourgeon au niveau d’intégrateur 

comme le gène BRC1 (Branched1). L’acide abscissique est 

synthétisé en aval de BRC1. Source : Schneider et al. (2019)  

 

 

Figure 16. Effets du sucre et des cytokinines (CKs) dans les 

principaux processus de développement de la plante. Les flèches 

noires indiquent des effets positifs et les flèches rouges des effets 

négatifs. Source : Wang et al. (2021). 

 

 

Figure 17.  (a) Description des expériences de mise à l'obscurité de 

plantes entières et de feuilles individuelles d’Arabidopsis. Elles ont 

été mises à l’obscurité (barres noires) pendant deux ou cinq jours, 

puis le taux de sénescence des feuilles a été quantifié juste après la 

fin de la période d’obscurité ou 3 jours plus tard après une période 

de mise à la lumière (barres blanches). (b) Photographies de feuilles 

représentatives au moment de la quantification du taux de 

sénescence. Source : Weaver and Amasino (2001). 

 

(a) 

(b) 
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Le rôle du sucre a ainsi été mis en évidence dans le développement des différents organes de la plante, 

comme les racines (Thaler and Pages, 1996; Willaume and Pagès, 2006), les feuilles (Van Dingenen et 

al., 2016), le débourrement des bourgeons axillaires (Henry et al., 2011; Rabot et al., 2012), l’appareil 

reproducteur (Boyle et al., 1991; Munier-Jolain and Salon, 2003; McLaughlin and Boyer, 2004, 2004; 

Mäkelä et al., 2005). Le sucre est responsable notamment de la stimulation de la division cellulaire au 

niveau des méristèmes, en induisant l’expression de régulateurs cellulaires clefs (Wang et al., 2021). 

Ce rôle signal du sucre permettrait d’adapter de manière précoce la réponse de la plante à son statut 

trophique, et ainsi d’éviter d’investir par exemple dans des structures qu’elle ne peut maintenir par 

manque de ressources. Le sucre joue également un rôle majeur dans la gestion des réserves C au sein 

de la plante pour faire face à l’alternance quotidienne jour-nuit. En cas de modification du statut en 

sucre de la plante, les taux de synthèse et de dégradation de l’amidon sont ajustés de manière à 

pouvoir satisfaire les besoins pendant la nuit (Stitt et al., 2010). En coordination avec le sucre, le nitrate 

joue également un rôle signal dans la régulation du développement, et intervient notamment dans 

l’ajustement du développement racinaire à la disponibilité en N du sol (Krouk et al., 2010; Mounier et 

al., 2014; Fichtner et al., 2021). 

Au-delà de la signalisation par les nutriments, la signalisation hormonale joue aussi un rôle clef.  

L’auxine est impliquée à la fois dans le développement aérien et racinaire. Synthétisée par la zone 

apicale en croissance des axes et transportée vers les racines (via les protéines PIN), elle est impliquée 

dans la dominance apicale (Thimann and Skoog, 1933; Domagalska and Leyser, 2011) (Fig. 14): elle 

inhibe sur son passage, au niveau aérien, le débourrement des bourgeons axillaires qui donnent 

naissance aux axes latéraux, favorisant ainsi la croissance apicale au détriment de la croissance latérale 

(Fig. 15). Le renforcement de cet effet de l’auxine contribue à l’action inhibitrice d’un faible ratio rouge 

clair:rouge sombre sur la ramification (Holalu and Finlayson, 2017; Holalu et al., 2021). L’auxine joue 

également un rôle majeur dans le syndrome d’évitement de l’ombre, incluant la stimulation de 

l’élongation des organes (hypocotyle, pétiole) et l’hyponastie foliaire (Iglesias et al., 2018).  Au niveau 

racinaire, l’accumulation de l’auxine favorise l’initiation des racines latérales, et cet effet est renforcé 

en présence de nitrates ce qui favorise la prolifération racinaire dans les zones riches en nitrate (Krouk 

et al., 2010). Les cytokinines (CK), des hormones qui stimulent la division, la différenciation cellulaire 

et le développement vasculaire, jouent un rôle majeur dans différents processus d’adaptation à 

l’environnement (Zurcher and Muller, 2016; Wang et al., 2021) (Fig. 16). Synthétisées par les racines 

et transportées vers la partie aérienne via le xylème, elles sont des médiateurs de la disponibilité en 

nutriments du sol par lequel s’ajuste le développement de la partie aérienne (Takei et al., 2002; Muller 

et al., 2015); elles sont également impliquées dans le phénomène de sénescence foliaire, par lequel 

les protéines foliaires sont dégradées et remobilisées vers les autres organes de la plante (Richmond 

and Lang, 1957; Markovich et al., 2017). D’autres hormones, telles que l’acide abscissique (ABA) connu 

depuis longtemps pour son rôle dans le stress hydrique ou les strigolactones (SLs), mises en évidence 

plus récemment dans le contrôle de la ramification, apparaissent également des régulateurs clés (SLs: 

Kohlen et al., 2011; Saeed et al., 2017; ABA: Takatsuka and Umeda, 2019). 
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L’existence de plusieurs régulateurs (sucre, différentes hormones) intervenant sur différents aspects 

de la croissance, pouvant être transportés au sein de la plante et ainsi exercer une action à distance 

de leur lieu de synthèse aboutit à un système complexe de régulation de la plasticité de la plante. Cette 

complexité est renforcée par des interactions entre les différentes voies de régulation (ex : CK et ABA 

dans l’impact du stress hydrique, auxine, CK, SL, sucre dans la régulation du débourrement Leon and 

Sheen, 2003; Domagalska and Leyser, 2011; Cortleven et al., 2019; Fichtner et al., 2021; Wang et al., 

2021). De plus, la plante étant un système dynamique, des rétro-actions temporelles se mettent en 

place. Par exemple, en réponse au stress hydrique, les ajustements physiologiques (e.g. fermeture 

stomatique) et morphologiques (e.g. inhibition de la croissance) se mettant en place rétablissent un 

statut hydrique favorable de la plante, qui modifie en retour le comportement de la plante à des stades 

ultérieurs (Tardieu et al., 2018) ; en réponse à une période d’obscurité prolongée inhibant la 

croissance, l’ajustement de la gestion des réserves C permet à la plante de remettre en marche la 

croissance (Smith and Stitt, 2007). 

Cette complexité rend la compréhension du système de régulation de la plasticité difficilement 

appréhendable expérimentalement. En effet, la complexité des mécanismes de régulation engendre 

des comportements émergents non-intuitifs. En voici deux exemples simples :  

(i) dans le cas de l’induction de la sénescence foliaire par une pénurie en lumière, la 

sénescence est beaucoup plus forte sur une feuille quand la feuille seule subie une 

limitation lumineuse, que si la plante entière subie cette limitation (Weaver and Amasino, 

2001; Fig. 17); l’ombrage de la plante entière pourrait en effet réduire la croissance des 

autres organes, et diminuer ainsi la compétition pour le N.  

(ii) dans le cas du débourrement, les phénotypes très ramifiés d'Arabidopsis peuvent 

présenter, de manière surprenante, un transport élevé ou faible d’auxine en lien avec le 

mécanisme de canalisation de l’auxine (Prusinkiewicz et al., 2009).  

Pour appréhender cette complexité, la modélisation informatique -adossée à l’expérimentation- est 

apparue durant ces deux dernières décennies comme un outil puissant d’aide à la compréhension (e.g., 

débourrement et hormones : Dun et al., 2009; Prusinkiewicz et al., 2009; gravitropisme: Bastien et al., 

2013;  phyllotaxie et auxine : Refahi et al., 2016; water transport: Couvreur et al., 2018).  Ils donnent 

en effet la possibilité de formaliser l’enchevêtrement de mécanismes et d’en déduire le comportement 

émergent de la plante par simulation numérique ; ainsi, des hypothèses sur les mécanismes peuvent 

être évaluées en comparant le comportement simulé et le comportement observé dans la réalité. 

Certains de ces modèles se sont focalisés sur des processus physiologiques très spécifiques que je ne 

détaillerai pas ici. Je décris ci-dessous les grandes approches de modélisation qui ont été développées 

pour représenter le fonctionnement de la plante entière en réponse à son environnement, et leur prise 

en compte des mécanismes de la plasticité de la plante.  
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Figure 18. Description schématique des grands principes des modèles de culture pour les céréales. La culture est subdivisée en 

un nombre limité de compartiments (ex : organes végétatifs, reproducteurs, racines). L’acquisition de la biomasse par le 

compartiment végétatif dépend de la surface foliaire (LAI : leaf area index), dont le développement est une fonction de la 

température, et de coefficients d’interception de la lumière dans le couvert (ɛi) et de conversion de la lumière en biomasse (ɛconv). 

Une fraction de cette biomasse est allouée aux organes reproducteurs. Le prélèvement de N par les racines dépend de la 

demande en N du compartiment végétatif, le N de ce compartiment est ensuite alloué aux organes reproducteurs.  La nutrition 

azotée et le stress hydrique affecte le développement foliaire, l’efficacité de conversion de la lumière en biomasse, et le 

prélèvement de N (en rouge). 

 

 

Figure 19. Principe de modélisation du développement dans les modèles de 

culture. (a) Effet de la température sur la vitesse de développement du 

compartiment aérien ; la somme de températures est calculée en supposant 

une relation linéaire entre la température et le taux de développement (en 

rouge).  (b) Homogénéisation du développement quand le temps est exprimé 

en somme de températures plutôt qu’en nombre de jours. Source : Ney, 

archives personnelles. 

 

 

 

Figure 20. Principe de modélisation de l’accumulation de biomasse dans les modèles de culture. (a) Relation linéaire entre la 

biomasse cumulée et la lumière absorbée dans le PAR (photosynthetic active radiation) pour une culture de maïs cultivées 

différentes années. (b) Décroissance exponentielle de la lumière interceptée en fonction de la surface foliaire (par m2 de sol) 

depuis le haut du couvert (y=1) pour deux variétés d’orge. Sources : Kemanian et al. (2004), Lindquist et al. (Lawlor, 2002; 

2005). 

 

(a) (b) 

(a) (b) 
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3. Les modèles et leur représentation de la plasticité 

3.a. Les modèles de culture 

Les modèles de culture ont été développés depuis les années 1970 comme des outils d’aide à la 

décision pour la gestion des cultures. En prédisant la réponse du système de culture, en termes de 

rendement et de la qualité des produits récoltés, de bilans hydriques et azotés, aux facteurs de 

l’environnement (e.g. température, disponibilité en eau, fertilisation azotée), aux caractéristiques du 

sol, et aux itinéraires techniques, ils constituent des outils pour analyser la réponse des cultures et 

raisonner les choix en termes d’itinéraires techniques et de génotypes (Brisson et al., 1998; Martre et 

al., 2006; Timlin et al., 2024). 

Ce type de modèles se caractérise par une description simplifiée de la culture : elle comprend quelques 

compartiments regroupant un ensemble d’organes de même type, tels que les racines, les feuilles, les 

tiges (feuilles et tiges pouvant être regroupées), les organes reproducteurs (grains chez les céréales) 

(Fig. 18). En cohérence avec le fonctionnement biologique de la plante, l’élaboration de la production 

est une propriété émergente de processus élémentaires : l’acquisition des ressources au niveau aérien 

et racinaire (feuilles pour C, racines pour N), et la répartition de ces ressources entre les 

compartiments, notamment vers les organes reproducteurs ce qui détermine la production (Fig. 18). 

La formalisation de chacun des processus est cependant assez éloignée du fonctionnement 

physiologique de la plante décrit plus haut: 

- Le développement des parties aériennes (acquisition du C) est représenté comme une 

augmentation des surfaces, et le développement des parties racinaires (acquisition de l’eau et des 

ressources minérales (N)) est représenté par leur extension verticale dans le sol de manière 

dépendante de la température ; cette formalisation se base sur la relation observée entre les 

vitesses de développement (apparition et élongation foliaire) et la température ; cette relation 

permet notamment d’exprimer le développement comme une fonction de la somme de 

températures dans différents modèles (Fig. 19). 

- L’acquisition de biomasse (C) est généralement formalisée selon le modèle de Monteith (ou « Big 

Leaf ») en se basant sur deux observations réalisées pour des couverts continus et homogènes : (i) 

la proportionnalité entre le cumul de lumière absorbée par les feuilles dans le PAR (photosynthetic 

active radiation) et l’accumulation de biomasse, et (ii) l’atténuation exponentielle de la lumière 

dans le couvert en fonction de la surface foliaire cumulée depuis le haut du couvert (Fig. 20). 
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 I/I0 

Figure 22. Relation entre la quantité d’azote et le logarithme de la 

quantité relative de PAR absorbée par unité de surface foliaire à deux 

dates (64 et 78 jours après germination) chez le blé d’hiver cultivé sous 

deux densités (165 plantes m-2: losange ; 330 plantes m-2: triangle) et 

deux niveaux de nutritions azotées (forte et faible nutrition azotée: 

symboles noirs et blancs, respectivement). Chaque mesure concerne 

une couche horizontale de couvert de 5 cm d’épaisseur. La quantité de 

PAR est exprimée relativement à celle reçue au sommet du couvert. 

Source : Dreccer et al. (2000). 

 

 

Figure 21. Formalisation de la théorie de l’équilibre fonctionnel 

(Davidson, 1969). Le maintien d’un équilibre entre l’activité 

totale d’assimilation de C par la partie aérienne (
𝑑𝐶

𝑑𝑡
) et de 

prélèvement de N par la partie racinaire (
𝑑𝑁

𝑑𝑡
) implique une 

proportionnalité entre (i) le ratio de masse de la partie aérienne 

et la partie racinaire (
𝑊𝑠

𝑊𝑟
) et (ii) le ratio entre les activités 

spécifiques, par unité de masse, de prélèvement de N par la 

partie et d’acquisition de C par la partie aérienne (
𝜎𝑟

𝜎𝑠
) (équation 

de droite sur le schéma.  Source : Lacointe (2000). 
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- L’acquisition de N par les tissus végétatifs dépend de la disponibilité en N du sol et de leur demande 

en N, définie comme une teneur en N cible à atteindre, qui est formalisée, selon les modèles, 

comme une fonction du développement ontogénique, une teneur en N fixe par unité de surface 

foliaire, ou une fonction de la masse du compartiment végétatif. 

- Les ressources C et N, une fois acquises, sont réparties vers les organes reproducteurs selon des 

règles prédéfinies. Ainsi, la biomasse finale allouée aux grains est une fraction de la biomasse du 

compartiment végétatif à floraison (Sirius : biomasse produite à floraison+fraction de la biomasse 

des tissu végétatifs ; STICS : fraction de la biomasse totale) et leur teneur en N correspond à la 

remobilisation du N de l’ensemble du compartiment végétatif. 

- La nutrition azotée et le statut hydrique impactent les surfaces aériennes et l’efficience de 

conversion de la lumière en biomasse, via l’utilisation de facteurs de stress empiriques calculés 

relativement à des cibles théoriques. 

Ainsi, les processus élémentaires décrits dans ce type de modèles reposent sur des comportements 

cibles à atteindre définis empiriquement. Ces cibles sont en général définies dans des conditions de 

culture standard, ce qui pose la question de la pertinence des formalismes actuels face aux conditions 

plus diversifiées et moins optimales de l’agriculture d’aujourd’hui et de demain. Ainsi, différentes 

études sur des cultures céréalières ont récemment montré leurs limites dans un contexte de 

changement climatique (CO2; température; densité et date de semis modifiées pour l'adaptation au 

changement climatique; Tao et al., 2020; Dueri et al., 2022). Elles soulignent notamment la nécessité 

de mieux comprendre et intégrer dans les modèles un certain nombre de processus de la plasticité de 

la plante (ex : tallage, développement foliaire, formation des grains). En effet, dans ce type de modèle, 

le rôle de l’environnement dans l’adaptation des processus développementaux (autre que la 

température) et dans l’acquisition et l’allocation des ressources n’est pas inclus. Certains modèles 

intègrent cependant une représentation de la disponibilité en ressources dans la plante (ex : N dans 

Sirius; Jamieson and Semenov, 2000; Martre et al., 2003) qui permet d’envisager d’introduire une 

régulation de certains processus par le statut physiologique interne de la plante en accord avec les 

connaissances physiologiques.   

3.b. Les réflexions menées quant à la modélisation de la plasticité 

Des approches de modélisation ont été envisagées pour représenter certains comportements 

spécifiques de la plasticité de la plante : la modification du ratio entre le développement aérien et 

racinaire en réponse à la fertilisation azotée ou l’adaptation de la capacité photosynthétique des 

feuilles à la lumière.  

Un premier groupe d’approches, téléonomiques, suppose que le comportement de la plante est piloté 

par un optimal à atteindre. Dans le cas du ratio aérien : racinaire, cet optimal correspond à un équilibre 

entre la quantité de C et de N à l’échelle de la plante. Ainsi, la conséquence d’une réduction de l’activité 

spécifique (par unité de masse) de prélèvement de N par les racines, en réponse à une diminution de 

la fertilisation azotée, est une diminution du ratio aérien:racinaire de manière à maintenir l’équilibre 

(Fig. 21). C’est ce qui est appelé la théorie de l’équilibre fonctionnel, qui a été introduite dans certains 

modèles (Lacointe, 2000; Lescourret et al., 2011). Dans le cas de l’adaptation de la capacité 

photosynthétique à la lumière, l’optimal correspond à un équilibre entre le coût énergétique pour la 

synthèse des protéines liées à l’appareil photosynthétique (Rubisco) et le gain en C lié à l’augmentation 

de la capacité photosynthétique (Mooney and Gulmon, 1979). Ainsi, la réponse à une réduction de la 

lumière, dont l’effet est de limiter le gain en C, est une diminution de la capacité photosynthétique. Ce 

type de formalisme a été appliqué en écologie pour modéliser les distributions verticales de N, un 

constituant majeur des protéines de l’appareil photosynthétique, entre différentes strates foliaires en 

relation avec le gradient vertical de lumière (Field, 1983; Hirose and Werger, 1987; Fig. 22).  
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Figure 23. Un modèle C-N explicitant les 

mécanismes de limitation de la croissance 

aérienne et racinaire. Source : Thornley et 

al. (1972). 

 

 

Figure 24. Schéma du modèle d'acclimatation de l’appareil photosynthétique d’une feuille à la lumière 

et à l'apport d'azote. Trois compartiments sont représentés : du N de substrat dans la feuille, du N 

associé à l’appareil photosynthétique dans la feuille, et les racines. Ils sont caractérisés par leur masse 

en N (MNS,leaf, MNph,leaf, MNS,root) et leur concentration en N (MS,leafX, MNph,leafX, MS,rootX). Le N de substrat 

absorbé par les racines est transporté vers la feuille par diffusion avec une résistance (rsubscript) ; à partir 

de cet N de substrat, du N associé à l’appareil photosynthétique est synthétisé de manière dépendante 

de la lumière ; le N associé à l’appareil photosynthétique est en permanence dégradé. Source : 

Thornley (1998). 

 

 

Figure 25. Modélisation de la théorie de Münch pour 1 source avec une concentration C0 de sucre et 2 puits avec des 

concentrations respectives C1 et C2. (a) Chaque puits est caractérisé par une activité d’utilisation du sucre (U1 et U2), et il 

existe un flux de masse F entre la source et chacun des puits (F0->1 et F0->2). (b) Equation décrivant la variation de 

concentration en sucre dans chacun des puits ; à l’équilibre du système, cette variation est nulle. (c) Effet de la 

concentration au niveau de la source sur le flux de masse vers chacun des puits et le ratio entre ces flux. Source : Minchin 

et al. (1993). 
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Si les approches téléonomiques permettent de reproduire les tendances observées de certains 

comportements de la plante face à une contrainte environnementale (ex : lumière et azote), leur 

principe intrinsèque d’optimalité a été remis en cause (Reynolds and Chen, 1996; Genard et al., 2008). 

Si la plante a effectivement optimisé son comportement durant son évolution, il est difficile de trouver 

des critères objectifs sur lesquels optimiser que ce soit en terme de traits (e.g. Strauss et al., 2020 for 

phyllotaxis and light capture) ou de contraintes environnementales qui par essence sont fluctuantes 

et multiples. D’ailleurs, les distributions verticales de N simulées selon le principe d’optimalité 

montrent systémiquement une sur-estimation de l’assimilation de C par rapport aux observations.  

Un deuxième groupe d’approches, dites « mécanistes » , visent à expliciter les mécanismes 

physiologiques gouvernant les comportements observés. Ainsi, dans le modèle de « transport-

résistance », initialement proposés par Thornley et al. (1972), le ratio entre la biomasse entre le 

compartiment aérien, assimilant du C, et le compartiment racinaire, assimilant du N, est le 

comportement émergent (i) de mécanismes d’utilisation de C et N par chacun des compartiments, en 

supposant un ratio atomique C:N constant dans les structures, (ii) de mécanismes de transport diffusif 

entre les deux compartiments (Fig. 23). L’analyse mathématique du modèle montre qu’à l’équilibre du 

système, il existe un équilibre entre l’acquisition totale de C et N à l’échelle de la plante qui est l’optimal 

à atteindre dans l’approche téléonomique. Le modèle de transport-résistance offre ainsi une 

interpération mécaniste à la théorie d’optimisation décrite plus haut, avec l’avantage d’offrir la 

possibilité d’être enrichi par des mécanismes supplémentaires pour simuler par exemple l’effet de 

contraintes environnementales. Un formalisme similaire a été développé pour une interpération 

mécaniste de la distribution verticale de N entre strates foliaires en relation avec le gradient de lumière 

(Thornley, 1998; Kull and Kruijt, 1999; Thornley, 2004) (Fig. 24). Dans ce cas, les racines fournissent de 

l’N de “substrat” à la feuille via à un mécanisme de transport diffusif à partir duquel du N 

“photosynthétique” est synthétisé de manière dépendante de la lumière : le N « photosynthétique » 

est en permanence dégradé pour rendre compte du turnover des protéines. Malgré l’intérêt de ce type 

de modèle, ils n’ont été que très peu utilisés et sont restés essentiellement théoriques (Minchin and 

Lacointe, 2005). Une difficulté réside dans leur paramétrisation : en effet, ces modèles, malgré leur 

ambition mécaniste, restent éloignés de la réalité biologique pour certains aspects (processus de 

chargement, déchargement du phloème ignorés ; transport par diffusion) ce qui rend difficile la 

mesure expérimentale de leurs paramètres.  

Des modèles plus proches de la réalité biologique ont vu le jour concernant l’allocation de C : ils 

simulent le mécanisme de flux de masse responsable du transport du C dans le phloème (théorie de 

Münch, Fig. 7). Une première version simple a été proposée par Minchin et al. (1993), dans laquelle 

deux puits utilisant le C sont en compétition pour le C produit au niveau d’une source (Fig. 25a,b). Elle 

montre sa capacité à reproduire des observations expérimentales, comme la diminution de la 

proportion de C allouée au puit le plus actif quand la disponibilité en C au niveau de la source diminue 

(Fig. 25c). En effet, il a été observé que l’ombrage diminue la proportion de C allouée aux racines par 

rapport à la partie aérienne, mais que cette proportion est augmentée si l’activité racinaire est réduite 

(refroidissement, coupe ; Minchin and Thorpe, 1996). A la suite de ce travail précurseur, plusieurs 

travaux ont cherché à intégrer ce type de formalisme dans une architecture de plante caractérisée par 

plusieurs sources et plusieurs puits (Seleznyova and Hanan, 2018; Lacointe and Minchin, 2019), ce qui 

ouvre des possibilités pour analyser les stratégies d’allocation de C au sein de la plante (Zhou et al., 

2020). Cependant, il manque encore à ce type de modèle une intégration de la régulation de l’activité 

des sources et des puits, au coeur du pilotage de l’allocation de C. Ce sont également des modèles 

complexes à utiliser. 
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Figure 26. Modèle de sorgho virtuels avec deux 

angles d'inclinaison des feuilles et leurs effets 

sur la distribution de la lumière sur les plantes. 

(a) Plantes de sorgho virtuelles et parcelles de 

sorgho dont l'angle d'inclinaison des feuilles 

varie avec la lumière absorbée représentée en 

tout point de la plante (b) Courbes d'extinction 

de la lumière pour les parcelles virtuelles du 

panneau (a) simulées dans des conditions 

solaires.  Source : Truong et al. (2015). 
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3.c. Les perspectives offertes par l’approche structure-fonction  

Le principe 

Depuis les années 1990, une nouvelle approche de modélisation, appelée structure-fonction ou plante 

virtuelle, est née des avancées informatiques et de l’augmentation de la puissance de calcul des 

ordinateurs (Room et al., 1996; Godin and Sinoquet, 2005). Elle permet de calquer la structure du 

modèle sur la structure botanique de la plante et du peuplement (Fig. 26) et représenter le 

fonctionnement physiologique en interaction avec cette structure. Il devient ainsi possible de rendre 

compte du comportement autonome des organes individuels en relation avec l’architecture de la 

plante (Vos et al., 2010). En effet, le comportement de chaque organe dépend de mécanismes qui lui 

sont propres, en relation avec son environnement local, exogène ou endogène. Cette autonomie du 

fonctionnement des organes est par exemple illustrée par l’ajustement de la teneur en N d’une feuille 

et de sa capacité photosynthétique à la lumière qu’elle perçoit (Fig. 22), l’ajustement du 

développement racinaire à la disponibilité locale en nitrates (Fig. 1), la sensibilité du bourgeon axillaire 

à la lumière locale (Girault et al., 2008), ou encore l’effet de la distance entre les sources de C et le fruit 

sur sa croissance chez les arbres (Bruchou and Génard, 1999). L’architecture de la plante, en 

déterminant l’agencement spatial et la taille des organes joue un rôle clé dans le contrôle de 

l’environnement local en déterminant le microclimat (lumière, température) de chaque organe, et les 

distances et les résistances au transport de différentes substances (nutriments, hormones) (Fig. 26b). 

De plus, l’approche structure-fonction, en intégrant le fonctionnement des différents organes de la 

plante dans un même système, permet de prendre en compte l’impact du fonctionnement des 

différents organes sur les autres organes de la plante en modifiant l’environnement local de ces autres 

organes. L’importance de cette prise en compte est par exemple illustrée pour la teneur en N des 

feuilles qui varie en fonction de la nutrition azotée (rôle des racines) et du stade de remplissage des 

grains (Fig. 22), deux phénomènes impactant le statut N de la plante.  

L’approche structure-fonction permet ainsi d’assurer, par rapport aux approches où les différents 

organes sont regroupés par compartiment, une plus grande fidélité entre la représentation du 

fonctionnement de la plante dans les modèles et le fonctionnement réel de la plante et des 

peuplements végétaux.  De plus, à l’échelle de peuplements végétaux, elle offre la possibilité de rendre 

compte de l’hétérogénéité de l’architecture et des phénomènes de compétition entre plantes 

(lumière, eau et nutriments dans le sol) qui caractérisent les peuplements pluri-spécifiques ou pluri-

variétaux qui émergent dans le cadre de l’agro-écologie.  

L’émergence de cette approche de modélisation s’est accompagnée du développement d’outils 

informatiques spécifiques. Par exemple, des modèles mathématiques, implémentés sous forme de 

structures de données, ont été créées pour représenter la structure botanique de la plante (L-string: 

Lindenmayer, 1968; MTG:  Godin and Caraglio, 1998), un langage informatique a été conçu pour 

simuler à partir d’un nombre de règles limitées la dynamique du développement de l’architecture de 

la plante (L-system: Lindenmayer, 1968; Prusinkiewicz and Lindenmayer, 1990), et des plateformes 

informatiques comme la plateforme OpenAlea (Pradal et al., 2008), GroImp (Kniemeyer, 2004; 

Kniemeyer et al., 2006), L-studio (Prusinkiewicz et al., 2000), ont été développées pour faciliter 

l’utilisation, au sein de la communauté scientifique, les langages et les modèles développés. Des 

modèles physiques pour simuler le microclimat des organes (lumière, température) ont également vu 

le jour (Chelle and Andrieu, 1998; Chelle, 2005; Chelle et al., 2007; Saudreau et al., 2011).  
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Figure 27. Modélisation de la réponse de la 

photosynthèse foliaire à la lumière par une hyperbole. 

Elle est caractérisée par 3 paramètres : la photosynthèse 

à lumière saturante (Pmax), l’efficience photosynthétique 

(), et la courbure (). 4 courbes avec 4 valeurs de 

courbure différentes sont représentées. Sources : Hirose 

et Werger (1987), Thornley (1998). 
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Les modèles d’acquisition et d’allocation des ressources 

Dans ce type d’approche, différents modèles ont été développés pour différentes espèces 

représentant l’acquisition et l’allocation du C entre les différents organes de la plante. Ils sont basés 

sur une description de l’activité des sources et des puits pour le C, et du flux entre les sources et les 

puits.   

Au niveau des sources, l’acquisition de C par la photosynthèse est représentée de manière plus ou 

moins complexe selon les modèles. Dans certains, le modèle de Farquhar est utilisé, qui représente le 

processus limitant de chacune des deux phases de la photosynthèse (Fig. 5): le flux d'électrons et la 

quantité et le niveau d'activation de la Rubisco (e.g., Albasha et al., 2019; Dieleman et al., 2019); dans 

d’autres, c’est une hyperbole qui représente la photosynthèse en fonction de la lumière interceptée 

par la feuille (Fig. 27) (e.g., Drouet and Pages, 2007).  

Le C ainsi produit est alloué entre les différents organes « puits » de la plante selon leur force puits 

respective, définie comme le flux potentiel de C vers cet organe en l’absence de contraintes pendant 

sa phase de développement  (e.g., Drouet and Pages, 2007; Evers et al., 2010; Lescourret et al., 2011). 

Dans les modèles les plus simples, notamment chez les herbacées, tous les organes ont accès de la 

même manière au C produit par les sources, et leur acquisition de C dépend uniquement de leur force 

puits (e.g., Evers et al., 2010). Dans d’autres modèles, en particulier chez les arbres où les distances au 

transport de C dans le phloème sont fortes créant une allocation préférentielle du C aux organes les 

plus proches de la source, un effet des distances est également pris en compte. Dans les cas les plus 

simples, l’allocation de C entre une source et un puits est directement modulée par la distance entre 

les deux entités (Lescourret et al., 2011). Dans les cas plus complexes, le flux de C entre les sources et 

les puits est explicitement représenté : dans les modèles de type L-Peach (Allen et al., 2005; Cieslak et 

al., 2011), le flux de C depuis les sources vers les puits s’apparente à un processus diffusif ; des modèles 

ont également été proposés représentant le flux de masse selon la théorie de Münch, comme décrit 

précédemment (Minchin et al., 1993; Daudet et al., 2002; Seleznyova and Hanan, 2018).  

Les modèles structure-fonction ont été utilisés dans un certain nombre d’études pour comprendre 

l’impact de choix techniques ou de génotypes sur la biomasse des organes d’intérêt agronomique. 

Néanmoins, ils restent limités dans la manière dont ils prennent en compte la plasticité de la plante : 

le développement des organes repose dans la majorité des modèles sur des lois établies de manière 

empirique qui contrôlent la force puits pour le C des organes, indépendamment de l’environnement 

ou selon une relation empirique directe avec l’environnement (Faverjon et al., 2019; Lecarpentier et 

al., 2019). Dans certains modèles cependant, la formalisation du développement repose sur des 

mécanismes de contrôle impliquant le statut C de la plante, comme dans le cas du débourrement des 

bourgeons axillaires, mais la formalisation s’appuie sur des hypothèses plutôt que des faits 

expérimentaux (Luquet et al., 2006; Mathieu et al., 2009; Evers et al., 2010). En aucun cas, le rôle des 

hormones est explicitement représenté. Il existe donc une marge de progrès significative dans la 

représentation de la plasticité de la plante dans les modèles structure-fonction, à la fois au niveau 

morphologique (de l’architecture) pour rendre compte de la régulation de l’activité des puits pour le 

C, mais également au niveau physiologique pour rendre compte par exemple de la régulation de la 

teneur en N des organes photosynthétiques. Une difficulté réside dans la représentation de la 

complexité des régulations physiologiques dans un formalisme suffisamment simple pour intégrer un 

modèle à l’échelle de la plante.  
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Bilan de la littérature et problématique scientifique 

Les plantes, en tant qu’organismes sessiles, sont très plastiques au niveau de leur architecture et de 

leur physiologie, ce qui leur permet de s’adapter à leur environnement. Cette plasticité, qui est 

dépendante du génotype et de l’espèce, impacte les performances agronomiques et elle est donc 

essentielle à prendre en compte dans les modèles écophysiologiques pour prévoir l’impact de 

différentes stratégies (génotypes, itinéraires techniques) sur la performance dans un contexte où 

l’environnement est plus contraint, plus complexe, et moins homogène. 

La plasticité de la plante implique des modifications de l’allocation des ressources entre les différentes 

structures (organes, méristèmes) de la plante et ses différents pools métaboliques. Cela met en jeu un 

système de régulation complexe, dont la connaissance est partielle, et qui implique des processus de 

signalisation exercés par différents régulateurs, des interactions entre ces régulateurs, des effets 

systémiques via des processus de transport, et des feedbacks temporels. Ces mécanismes ne sont pas 

représentés dans les modèles écophysiologiques actuels, que ce soient les modèles de culture ou les 

modèles structure-fonction ; l’allocation des ressources y est pilotée par des lois empiriques, ou dans 

les cas où des mécanismes sont introduits, leur véracité n’a pas été démontrée expérimentalement.  

Des cadres théoriques ont cependant été établis (modèles de Münch et de Thornley) qui ouvrent des 

perspectives pour compléter et améliorer les modèles existants. 

Dans ce cadre, mes recherches visent à comprendre et intégrer dans les modèles écophysiologiques 

les mécanismes d’allocation des ressources régulant la plasticité de la plante. Le détail de l’ensemble 

des mécanismes ne peut être représenté dans un modèle à l’échelle de la plante au risque de multiplier 

le nombre de paramètres et augmenter l’incertitude associée (Passioura, 1996). Une représentation 

simplifiée de la réalité physiologique est donc requise. Je pars du postulat qu’il est possible d’obtenir 

des modèles à la fois simples et proches de la réalité physiologique, grâce à une approche basée 

sur une représentation simplifiée, peu coûteuse en nombre de paramètres, des mécanismes 

physiologiques à l’échelle des organes individuels en fonction de leur environnement local (externe, 

régulateurs internes). Je pars de l’hypothèse qu’une fois intégrée dans une architecture dynamique 

de plante, cette représentation est capable de reproduire une diversité de comportements grâce à la 

prise en compte de la variabilité spatiale et temporelle induite par le développement de l’architecture 

sur l’environnement local des organes. La représentation choisie des mécanismes à l’échelle de 

l’organe est guidée par son caractère nécessaire et suffisant pour reproduire les comportements 

observés à l’échelle de la plante, de manière à éviter l’écueil de la multiplication du nombre de 

paramètres. 

Comme détaillé dans la suite de ce document, j’ai évalué pour la première fois ce postulat dans le 

cadre de ma thèse qui se focalisait sur la modélisation de la plasticité des teneurs en N des tissus 

végétatifs chez le blé. Ensuite, dans le cadre de mon poste de chercheur à l’INRAE qui était focalisé sur 

la plasticité liée à la ramification (rosier), j’ai développé mon approche telle qu’elle constitue une aide 

pour appréhender la complexité de la régulation de la plasticité et guider l’acquisition de 

connaissances physiologiques pour la modélisation de la plasticité à l’échelle de la plante. Aujourd’hui, 

j’amorce des travaux, focalisés sur la plasticité du développement reproducteur chez le blé, qui visent 

à mobiliser mon approche (depuis l’acquisition de connaissances sur la plasticité vers sa modélisation) 

pour améliorer les modèles écophysiologiques existants et identifier des génotypes plus performants 

face aux nouveaux scénarios agro-environnementaux.   
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Figure 28. Croissance externe des organes d’une plante de blé, développement et croissance internes à la plante de l’épi et 

élaboration du rendement en grains. Sources : Slafer et Rawson (1994), Soltner (1998). 

 

Figure 29. Représentation d’une talle de blé après la floraison. (a) Une talle est constituée d’un assemblage d’unités morphologiques 

similaires, les phytomères, surmonté du pédoncule de l’épi et de l’épi. (b) Chaque phytomère est potentiellement constitué, du bas 

vers le haut, d’un nœud portant un bourgeon axillaire et des racines nodales, d’un entre-noeud, d’une gaine foliaire et d’un limbe 

foliaire séparé par une ligule. Les phytomères inférieurs n’ont pas d’entre-noeuds allongés et les nœuds exposés à la lumière ne 

portent pas de racines. 
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Thèse : Modélisation de la plasticité des teneurs en N des tissus 

végétatifs chez le blé après la floraison. 

1. Positionnement général 

Au cours de ma thèse (UMR Environnement et Grandes Cultures, Grignon), je me suis intéressée à la 

modélisation de l’allocation du N chez le blé. En effet, les stratégies de gestion du N par la plante joue 

un rôle fondamental dans la production. Le N est un constituant majeur des protéines de l’appareil 

photosynthétique des tissus végétatifs et détermine donc l’acquisition de biomasse ; pendant le 

remplissage des grains après la floraison, le N des tissus végétatifs est remobilisé vers les grains ce qui 

a un impact positif sur leur teneur en protéines, mais en retour diminue la photosynthèse. Il a été 

montré, pour des couverts denses, que le N est alloué de manière préférentielle vers les feuilles les 

plus éclairées, créant ainsi un gradient vertical de N dans le couvert parallèle au gradient de lumière 

(Fig. 22), et permettant d’optimiser la photosynthèse du couvert (Hirose and Werger, 1987; Dreccer et 

al., 2000); de plus, les génotypes « staygreen », qui maintiennent plus longtemps une teneur en N 

élevée après la floraison, ont un rendement augmenté (Borrell et al., 2001). 

Or, les modèles de culture actuels ne prennent pas en compte cette plasticité des teneurs en N, qui 

sont simulées selon des cibles fixes à atteindre définies empiriquement (voir partie bibliographique 

pour les détails).  Mon travail de thèse a consisté à développer un formalisme qui rende compte de 

cette plasticité en intégrant les mécanismes physiologiques de régulation de l’allocation de N, connus 

dans la littérature. Il s’agissait d’une part de rendre compte de l’ajustement des teneurs en N des 

feuilles à leur environnement lumineux local, des conséquences sur le remplissage en N des grains, et 

de la variabilité observée en relation avec le niveau de fertilisation azotée et le stade de 

développement de la plante (voir Fig. 22). Mon objectif était de tester l’hypothèse selon laquelle il est 

possible d’avoir un modèle à la fois simple et robuste par une approche formalisant les mécanismes 

de régulation de la teneur en N à l’échelle de l’organe en fonction de son environnement local (statut 

azoté de la plante, lumière) et intégré dans une structure botanique de blé.  

Je me suis focalisée sur la phase post-floraison, au cours de laquelle la structure végétative de la plante 

de blé est acquise et seuls les grains se remplissent en C et N (Fig. 28), ce qui simplifie la modélisation 

(cela évite de devoir prendre en compte les interactions entre le N et le développement de la structure 

végétative). Pendant cette phase, les différents axes du blé peuvent être considérés comme 

indépendants et le modèle peut donc se focaliser sur un axe. La structure botanique de l’axe est décrite 

comme un assemblage de phytomères surmonté par le pédoncule et un épi (grains entourés de balles), 

chaque phytomère étant potentiellement constitué, du bas vers le haut, d’un nœud, d’un entre-nœud, 

d’une gaine foliaire, et d’un limbe foliaire (Fig. 29).  

Les étapes de mon travail ont été les suivantes :  

- identifier dans la littérature les mécanismes physiologiques impliqués dans la régulation des 

teneurs en N des tissus végétatifs et les intégrer dans un modèle simple (peu de paramètres) 

à l’échelle d’un axe de blé après la floraison ; 

- Evaluer les hypothèses intégrées dans le modèle sur des données expérimentales ; 

- Evaluer la capacité du modèle à reproduire de manière quantitative, avec un jeu unique de 

valeurs de paramètres, la diversité observées des teneurs en N en relation avec la lumière, le 

stade de développement de la plante, le génotype, et la fertilisation azotée. 
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Figure 30. Les principaux transferts de N et ses principales formes chez une plante de blé après la floraison. Deux types de 

feuilles sont représentés: des feuilles en croissance important massivement du N et des feuilles matures. Le nitrate (NO3
-) 

absorbé par les racines est assimilé par la plante en acides aminés (AA) dans le compartiment racinaire ou dans les feuilles 

via les enzymes nitrate et nitrite réductase ainsi que glutamine et glutamate synthétase (GS/GOGAT). Les acides aminés sont 

utilisés pour la formation de protéines qui permettent le stockage de N dans les feuilles ou les grains. Les protéines foliaires 

sont soumises à un turnover permanent (flèches rouges). Le flux de synthèse est prépondérant pour les jeunes feuilles, tandis 

que le flux de dégradation est prépondérant chez les feuilles en sénescence, de manière dépendante de la lumière interceptée 

par la feuille. Sources: Maillard et al. (1998), Lawlor et al., (2001), Ourry et al. (2001), Touraine et al. (2001) 
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2. Les mécanismes de régulation de la teneur en N des organes photosynthétiques 

et leur intégration dans un modèle à l’échelle de l’axe de blé  

La teneur en N des feuilles s’ajuste à leur environnement lumineux local : le N investi dans l’appareil 

photosynthétique est alloué là où la lumière permet à la feuille de faire de la photosynthèse. Cela 

conduit, dans les couverts végétaux denses, à l’existence de gradients verticaux de N, parallèles au 

gradient de lumière (Fig. 22). Dans la littérature, un rôle du flux transpiratoire a été mis en évidence. 

En effet, les feuilles ombrées sont caractérisées par des flux transpiratoires réduits par rapport à des 

feuilles exposées à la lumière (conductance stomatique et température foliaire plus faibles), et un 

changement dans le flux transpiratoire, sans modification de la lumière reçue par la feuille, provoque 

une diminution de la teneur en N surfacique de la feuille (Pons and Bergkotte, 1996; Pons et al., 2001; 

Boonman et al., 2007). Le flux transpiratoire agirait en augmentant la quantité de cytokinines (CK) 

transportées vers les feuilles, les CK étant connues pour contrôler le métabolisme des protéines de 

l’appareil photosynthétique à partir des acides aminés circulant dans la plante et formés à partir du N 

minéral absorbé par les racines (Chory et al., 1994; Boonman et al., 2007). Comme détaillé 

précédemment (p14), ces protéines sont en retour dégradées de manière à être renouvelées. Ainsi, 

les feuilles supérieures les plus éclairées auraient plus de N que les feuilles du bas, les moins éclairées, 

en lien avec une augmentation de la biosynthèse des protéines de l’appareil photosynthétique (Fig. 

30).  Ce processus de régulation est à la base du modèle proposé par Thornley (1998) (Fig. 24).  

Les relations entre les feuilles et les autres organes de la plante sont les suivantes (Fig. 30). Les 

protéines de l’appareil photosynthétique sont synthétisées à partir des acides aminés. La teneur en 

protéines est donc étroitement régulée par la quantité d’acides aminés circulant dans la plante ; celle-

ci  dépend positivement de la quantité de N prélevée par les racines et négativement du prélèvement 

d’acides aminés par les grains. Le prélèvement de N par les racines, qui a lieu via des transporteurs 

spécifiques (High Affinity Transport System : HATS ; Low Affinity Transport System : LATS) dépend de 

la disponibilité en N du sol et est régulé négativement par le statut trophique de la plante, à la fois C 

et N (non représenté sur la figure); le prélèvement de N par les grains dépend du flux de C des grains 

depuis le phloème, et donc de leur activité puits pour le C, ainsi que de la quantité d’acides aminés 

circulant dans le phloème. 

A partir de ces connaissances, j’ai établi un modèle simple dans lequel la teneur en N de chaque feuille 

est régulée à la fois de manière locale par la lumière qu’elle intercepte, et de manière systémique par 

le statut azoté de la plante qui dépend du prélèvement des racines et de l’utilisation par les grains. Au 

niveau de chaque entité/compartiment, les mécanismes représentés dans le modèle sont les suivants : 

- Suivant le formalisme proposé par Thornley (1998), la teneur en N associé à l’appareil 

photosynthétique de chaque feuille (𝑁i
ph

) dépend (i) d’un taux de synthèse (𝑆i
ph

) qui est régulé 

par la lumière interceptée (notée PARi) et la quantité d’acides aminés disponibles, appelés « N 

mobile » ([𝑁]c
mob), et (ii) d’un taux de dégradation (𝐷i

ph
) qu’on suppose suivre une cinétique 

d’ordre 1, uniquement dépendante de la teneur en N de la feuille, en cohérence avec le 

modèle de dégradation exponentielle de la Rubisco établi pour une feuille par Irving and 

Robinson (2006) : 

 

 

 

où 𝑀i
green

 est la masse de tissus 

photosynthétique de la feuille i, 𝛿 est le taux de dégradation relatif de 𝑁i
ph

, 𝜎 est me taux 

relatif de synthèse de  𝑁i
ph

, k1 et k2 des constantes de Michaelis-Menten. 

𝑆i
ph(𝑡) = 𝜎 ∙  𝑀i

green
 ∙  

[𝑁]c
mob(𝑡)

[𝑁]c
mob(𝑡) + 𝑘1

 ∙
PARi

PARi + 𝑘2
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Figure 33. Gradient de teneur en azote intra-limbe (au-
dessus de la ligne pointillée) et intra-gaine (au-dessous de 
la ligne pointillée) pour les trois feuilles supérieures (n, n-1 
et n-2 ; n étant la feuille la plus apicale) de blé d’hiver peu 
après l'anthèse. Les cultivars Soissons (So) et Caphorn (Ca) 
ont été cultivés en plein champ avec des apports d'azote 
faibles (N0) et élevés (N+). La ligne pointillée représente la 
ligule de la feuille. Les données sont des moyennes de 
masse d’azote par unité de surface ±1 SE pour n = 3 
répétitions indépendantes. Source : Bertheloot et al. 
(2012) 

 

 

 

Figure 34. Gradient de teneur en N au sein des parties cachées 

(symbole plein) et exposées (symbole vide) de chaque entre-nœud (In, 

In-1, In-2, In-3, n étant le plus apical) et du pédoncule (P) après la floraison 

(1 date en (a), 2 dates en (b)) pour le cultivar Soissons cultivé en 2006 

sous deux niveaux de fertilisation azotée (a) et cultivé en 2008 (b). Les 

symboles appartenant au même entre-nœud ou pédoncule sont reliés 

par une ligne. Les données sont des moyennes de concentration en 

azote ±1 SE pour n = 3 répétitions indépendantes. Source : Bertheloot 

et al. (2012) 

(a) (b) 
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- Le prélèvement de N par les racines N (𝑈r)  est le résultat de l’activité des HATS (fonction 

michaëlienne de la disponibilité en N du sol ([𝑁]s)) et des LATS (fonction linéaire de[𝑁]s ), 

l’ensemble étant modulé par le statut C  (𝐸C) et N (𝐸N) de la plante : 

 

 

 

 

où 𝑈r,max est le prélèvement maximum par les HATS, 𝑘r,1 et 𝑘r,2 des constantes, 𝐸C et 𝐸N 

des fonctions du statut C et N de la plante. 

- Le prélèvement de N (𝛿𝑁g
tot) par les grains dépend de la quantité de N mobile et d’une 

fonction potentielle ( 𝑆g
totpot

) qui correspond à l’activité puits des grains pour le C 

(mécanismes non formalisés) : 

 

 

 

Deux hypothèses sont en plus faites dans le modèle : 

- les autres entités photosynthétiques que les feuilles, c’est-à-dire les gaines, les entre-nœuds, 

et les balles (structures de l’épi qui entourent les grains), ont une teneur en N régie par les 

mêmes mécanismes que ceux des feuilles.  

- suivant l’hypothèse formulée par différents auteurs (Cooper and Clarkson, 1989; Kull and 

Kruijt, 1999; Thornley, 2004), il n’est pas nécessaire de représenter explicitement les flux de N 

dans le xylème et le phloème, et tous les organes de la plante peuvent être considérés comme 

partageant un pool commun de N mobile ;  en effet, l’effet de la distance au transport est 

vraisemblablement négligeable pour une espèce de petite taille comme le blé, et il existe des 

échanges permanents entre xylème et phloème.  

 

3. Evaluation expérimentale des hypothèses intégrées dans le modèle 

Pour évaluer qualitativement les hypothèses du modèle proposé, des expérimentations en plein 

champs ont été effectuées visant à quantifier (i) d’une part, la distribution spatiale de N pour les 

différentes entités de la plante (limbes, gaines, entre-nœuds, balles) et, (ii) d’autre part, la dynamique 

temporelle du N pour les différentes entités, et ce pour différents génotypes et différents niveaux de 

fertilisation azotée. 

 

3.a. La distribution spatiale des teneurs en N 

Les résultats montrent que, pour deux variétés de blé (Caphorn, Soissons) et deux niveaux de 

fertilisation azotée, la teneur en N de chaque limbe et chaque gaine est homogène, même si ces entités 

traversent une hauteur significative dans le couvert et sont donc exposées à un fort gradient de 

lumière (Fig. 33). La situation est plus complexe pour les entre-nœuds et le pédoncule, dont une large 

partie est cachée dans les gaines : les parties cachées, ont-elles, une teneur en N très faible (ce qui se 

traduit visuellement par une couleur blanche), mais, comme pour les limbes et les gaines, la teneur en 

N du pédoncule, qui est le seul ayant une longueur significative à la lumière, semble homogène (Fig. 

34). A contrario, il existe une discontinuité dans les teneurs en N entre les entités selon leur position 

verticale (Fig. 33). Pour une même entité, la teneur en N diminue avec sa profondeur dans le couvert, 

et au sein d’un même phytomère, la teneur en N du limbe est supérieure à celle de la gaine. 
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Figure 35. Concentrations d'azote pour les limbes foliaires 

individuelles (La1-La4) et les balles (notées C ; A), les gaines 

foliaires individuelles (S1-S4 ; B), et les entrenœuds (I1-I4) et 

les pédoncules d'épis (EP ; C) en fonction du temps après 

l'anthèse pour le cultivar de blé Apache cultivé avec un apport 

d'azote non limitant. Les données sont des moyennes de 

concentration en azote ±1 SE pour n = 3 répétitions 

indépendantes. Source : Bertheloot et al. (2008) 

 

Figure 36. Concentrations d'azote normalisées pour les 

limbes, les gaines, les entre-nœuds, les pédoncules, et les 

balles en fonction du temps après l'anthèse pour les cultivars 

Apache (A) et Isengrain (B) cultivés avec un apport d'azote 

non limitant. Les lignes pleines représentent les fonctions 

polynomiales fittées pour normaliser les concentrations 

d'azote dans le limbe et la gaine ; les lignes en pointillé 

représentent les fonctions polynomiales fittées pour 

normaliser les concentrations d'azote dans l'entre-nœud, le 

pédoncule, et les balles. Source : Bertheloot et al. (2008) 

 

Figure 37. Appauvrissement en N prédit par une cinétique 

d’ordre 1 par rapport à celui observé pour les limbes 

individuels (cercles), les gaines (triangles), et les balles 

(losanges) pour le cultivar Apache (symboles noirs) cultivé 

avec un apport en N non limitant et le cultivar Thésée 

(symboles blancs) cultivé avec différents taux et moments 

d'apport en N. Pour Thésée, les gaines foliaires, les entre-

nœuds et les pédoncules d'épis ont été regroupés (carrés). 

Source : Bertheloot et al. (2008) 
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Ces résultats sont cohérents avec les hypothèses du modèle selon lesquelles :  

- La teneur en N des gaines individuelles est régulée, comme celle des limbes, par la lumière 

locale  

- La formalisation à l’échelle de l’entité des mécanismes de régulation de la teneur en N est 

adaptée pour les limbes et les gaines dont la teneur en N est homogène.  

 

3.b. Les dynamiques temporelles des teneurs en N pour chaque entité 

Les résultats montrent, sur deux variétés de blé (Apache et Isengrain), que les dynamiques temporelles 

de N sont coordonnées entre les différentes entités (Fig. 35) : les teneurs en N diminuent au cours du 

temps et cette diminution est accélérée de manière simultanée pour l’ensemble des entités quelle que 

soit leur position au moment de l’arrêt de l’absorption racinaire (Apache, ~550°Cj). Cette coordination 

est confirmée par la normalisation de la teneur en N pour chaque entité par rapport à la valeur 

observée à la floraison, qui montre une dynamique de décroissance post-floraison unique pour une 

même entité quelle que soit sa position (Fig. 36). Ainsi, ces résultats appuient l’hypothèse que, quel 

que soit le type d’entité et sa position, le schéma de régulation est similaire. 

Une analyse plus approfondie de ces cinétiques de décroissance montre, qu’en absence d’apport de N 

racinaire (après ~550°Cj chez Apache), la décroissance suit une cinétique d’ordre 1, c’est-à-dire que le 

taux de dégradation dépend uniquement de la teneur en N.  Cette cinétique d’ordre 1 à la fin de la 

période d’absorption racinaire a été confirmée sur un autre jeu de données dans lequel le cultivar 

Thésée a été cultivé sous 9 niveaux de fertilisation N (3 en pré-floraison et 3 à la floraison) (Fig. 37). En 

l’absence d’apport de N racinaire, la synthèse protéique est faible si bien que la décroissance de la 

teneur en N des entités reflète la dégradation des protéines foliaires. Ainsi, ces résultats sont cohérents 

avec la formalisation dans le modèle d’une dégradation exponentielle du N associé à l’appareil 

photosynthétique, uniquement dépendante de la teneur en N photosynthétique. 

De plus, l’existence d’un motif unique de décroissance des teneurs en N au sein d’une même entité 

selon la position laisse également supposer qu’il n’existe pas de différence d’accessibilité aux acides 

aminés pour la synthèse protéique. Cela soutient l’idée de l’utilisation d’un pool commun de N mobile 

partagé par tous les organes dans le modèle. Néanmoins, le motif est différent selon le type d’entité. 

Deux groupes se distinguent : les limbes et les gaines d’un côté, et les entre-nœuds et les balles de 

l’autre. Cela suggère que, si les mécanismes sont similaires, pour ces deux groupes, l’intensité des 

mécanismes est différente, et que différents paramètres doivent être utilisés dans le modèle pour 

représenter le fonctionnement de ces deux groupes. 
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Figure 38. Schéma du modèle de dynamique de l'azote entre les quatre limbes supérieurs (La1 à La4) et les grains d'un axe 

de blé pendant le stade reproductif. Les symboles en noir représentent les variables modélisées: masse d'azote 

photosynthétique du limbe (Ni
ph pour le limbe i), taux de synthèse et de dégradation du Ni

ph (Si
ph et Di

ph, respectivement), 

surface photosynthétiquement active du limbe (Ai
green), masse d'azote mobile dans le pool commun (Nc

mob), masse d'azote 

du grain (Ng
tot) et taux d'accumulation de l'azote du grain (dNg

tot/dt). Les symboles en gris représentent les variables forcées 

aux données expérimentales : masse d'azote structural du limbe et de la tige (Ni
struct et Ns

struct) et masse sèche structurale (Mi 

et Ms), lumière incidente sur la surface du limbe (PARi) ainsi que le taux d'absorption et de translocation de l'azote par les 

racines. L'azote photosynthétique de la tige (Ns
ph) et les flux d'azote de la tige vers le pool commun (dNs

ph/dt) sont 

représentés en gris foncé parce qu'ils ont été estimés à partir de la masse totale d'azote de la tige observée et de l'azote 

mobile. Source : Bertheloot et al. (2008) 
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4. Evaluation du modèle pour sa capacité à reproduire quantitativement la gamme 

de teneurs en N observée 

J’ai voulu tester la capacité du modèle à expliquer quantitativement l’allocation de N entre les tissus 

végétatifs pendant la phase post-floraison chez le blé en relation avec la lumière et la fertilisation 

azotée. Dans un premier temps, j’ai choisi de réaliser ce test en me focalisant sur les limbes foliaires, 

la dynamique de N dans les autres entités de la plante étant forcée aux données expérimentales.  

La structure et les variables du modèle sont représentées Fig. 38. Seules 4 feuilles sont représentées 

car c’est le nombre de feuilles vivantes non sénescentes après la floraison sur les génotypes de blé 

étudiés. Celles-ci sont connectées aux grains, aux racines, et à un compartiment « tige » regroupant 

l’ensemble des entités végétatives dont je ne cherche pas à expliquer le comportement, i.e. les gaines, 

les entre-nœuds, les balles entourant l’épi. Chaque limbe et compartiment représenté est caractérisé 

par sa teneur en N associée à l’appareil photosynthétique. Le N « mobile », reflétant les acides aminés 

et le nitrate, n’est pas réparti au sein de chaque limbe/compartiment mais regroupé au sein d’un pool 

commun. Depuis le pool commun de N mobile, du N associé à l’appareil photosynthétique est 

synthétisé, de manière dépendante de la lumière. Le N associé à l’appareil photosynthétique est lui 

dégradé selon une cinétique d’ordre 1. Le pool commun est alimenté par le prélèvement racinaire, 

ainsi que par la remobilisation de N depuis les autres entités végétatives que les limbes. Les grains 

prélèvent du N du pool commun pour satisfaire leur demande (définie comme une fonction 

potentielle). Le modèle ainsi construit compte 6 paramètres, 4 décrivant le turnover du N associé à 

l’appareil photosynthétique, 2 décrivant le potentiel de remplissage des grains. 

J’ai montré qu’un tel modèle simple, avec un jeu unique de valeurs des 6 paramètres, est capable de 

reproduire quantitativement les comportements observés dans 11 conditions expérimentales 

(Apache, en conditions non limitantes en N ; Thésée sous 3 niveaux de fertilisation avant la floraison x 

3 niveaux à la floraison) (Fig. 39-40). Comme attendu, les gradients verticaux de N entre les différents 

limbes foliaires selon leur position sont une propriété émergente du modèle qui sont reproduits 

quantitativement (Fig. 40). Le modèle permet de reproduire et expliquer les effets sur les gradients 

verticaux, liés à la fertilisation azotée et le stade de développement de la plante  : 

- Le retard de la diminution du N foliaire après la floraison en réponse à une fertilisation azotée à la 

floraison (Fig. 39); le modèle explique ce retard par un enrichissement de la quantité de N mobile 

dans la plante par l’absorption racinaire, ce qui augmente la synthèse du N associé à l’appareil 

photosynthétique ;  le maintien du prélèvement de N par les racines après la floraison pourrait 

également être impliqué dans le comportement des génotypes « staygreen ». 

- La diminution plus forte de la teneur en N foliaire pour les feuilles les plus apicales, qui sont les 

plus riches en N, ce qui provoque une diminution du gradient vertical de N au cours de la phase 

post-floraison (Fig. 39-40 ; Sadras et al., 1993) ; le modèle explique ce comportement par le fait 

que le taux de dégradation du N associé à l’appareil photosynthétique dépend de la teneur en N 

de l’entité (cinétique d’ordre 1). 
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Figure 39. Simulations du modèle (lignes) et observations expérimentales (symboles) pour deux variétés et trois niveaux de fertilisation 

azotée. (a, b, c) Evolution temporelle observée et simulée de l'azote total dans l'ensemble d’un axe de blé et dans sa tige (a), des grains de 

blé (ligne pleine) et de leur potentiel de remplissage en N (ligne pointillée) (b), de chaque limbe foliaire (c) (La1, La2, La3, La4 comptés 

basipétalement). (d,e) Evolution temporelle simulée de la masse d'azote mobile et de la somme des taux de synthèse de l'azote 

photosynthétique des limbes, ainsi que du rapport r de l'azote mobile à l'azote photosynthétique. Chaque colonne de la figure correspond 

au même traitement : L0, H0 et H15 se réfèrent à trois niveaux de fertilisation azotée pour le cultivar Thésée; Ap se réfère au cultivar Apache. 

Les données observées sont des moyennes ± s.d. de trois répétitions indépendantes. Source : Bertheloot et al. (2008) 

 

Figure 40. Simulations (lignes) et observations 

(symboles) de la distribution de la teneur en N entre 

limbes foliaires d’un axe de blé (axe des x ; 

SLN=specifc leaf mass) en relation avec la lumière 

incidente (axe des y ; PAR=photosynthetic active 

radiation) à différentes dates après la floraison (les 

différentes lignes).  Les résultats sont présentés pour 

le cultivar Thésée cultivé sous 3 niveaux de 

fertilisation azotée ((a) L0, (b) H0 et (c) H15), ainsi que 

pour (d) le cultivar Apache. La1, La2, La3, La4 

indiquent les rangs des limbes c. Les données 

observées sont les moyennes ± s.d. de trois 

répétitions indépendantes. Source : Bertheloot et al. 

(2008) 
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Le modèle ainsi développé a été intégré dans une structure botanique virtuelle dans le langage 

informatique L-system (Fig. 41). Une fois la géométrie 3D des organes intégrée, une estimation précise 

de la lumière interceptée par chaque limbe foliaire peut être obtenue. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Au cours de mon post-doctorat, ce modèle a été étendu aux autres entités que les limbes, couplé à un 

modèle de prélèvement de N par les racines, et à un modèle existant simulant la masse des différentes 

entités, ce qui a aboutisse à un modèle de flux de biomasse et de N au sein d’une architecture de blé 

après la floraison. 

  

 

Figure 41. Images de la dynamique simulée de l'azote 

dans les limbes individuels et dans les grains d'un axe 

de blé dont l'architecture est représentée 

explicitement dans le langage L-system. La masse 

d'azote dans les limbes individuels et dans les grains 

est représentée par une échelle de couleurs et 

montrée à 3 dates après l'anthèse (les 3 colonnes) 

pour le cultivar Thésée sous deux niveaux de 

fertilisation azotée (L0 et H15). La couleur brune est 

utilisée pour les tissus nécrotiques. Source : 

Bertheloot et al. (2008) 
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Bilan 

Ce travail montre qu’il est possible d’avoir un modèle à la fois simple (peu de paramètres) et basé sur 

la réalité physiologique qui simule la forte plasticité des teneurs en N des organes végétatifs chez le 

blé après la floraison. Contrairement aux approches usuelles, basées sur une modélisation des teneurs 

en N en fonction d’une teneur en N cible prédéfinie, dans mon approche, les teneurs en N sont une 

propriété émergente de processus (synthèse et dégradation) à l’échelle de l’organe en fonction de son 

environnement local (lumière, azote) ; le contrôle de cet environnement local par l’architecture 

(lumière) et le fonctionnement de la plante (prélèvement de N par les grains et les racines) explique la 

teneur en N plus forte des organes les plus éclairés, engendrant un gradient vertical de N dans le 

couvert, ainsi que la modulation de ce gradient avec la croissance des grains et la fertilisation azotée. 

Ce travail ouvre des perspectives intéressantes pour mobiliser une telle approche dans la 

représentation de différents processus de la plasticité chez différentes espèces.  D’ailleurs, il a été 

poursuivi chez le blé, à la suite de ma thèse, pour intégrer l’allocation de C pour la croissance des 

organes végétatifs, et son interaction avec l‘allocation de N (Barillot et al., 2016, 2016; Gauthier et al., 

2020; Gauthier et al., 2021). Dans l’ensemble de ces travaux, les formalismes reposent sur des 

mécanismes de régulation connus dans la littérature. Néanmoins, il existe aujourd’hui des lacunes 

importantes sur certains mécanismes, qui empêchent une formalisation robuste de certains processus 

de la plasticité comme la ramification (tallage) ou le développement de l’épi. Dans les recherches qui 

ont suivi ma thèse, j’aborde cette question de l’acquisition de connaissances biologiques, issues 

d’expérimentations, pour représenter le contrôle environnemental et génétique de la ramification et 

du développement de l’épi dans les modèles de plante. Comme détaillé dans la suite du manuscrit, la 

modélisation est un outil majeur pour guider les expérimentations dans ce cadre. 

Le travail réalisé pendant ma thèse ouvre également des perspectives intéressantes pour intégrer, 

dans les modèles de culture, le formalisme de régulation de la teneur en N des organes que j’ai 

développé. Les modèles de culture représentent un ensemble de processus régulant la performance 

des cultures et permettent donc de raisonner les choix techniques et génotypiques pour le maintien 

de la performance face aux changements globaux. Une représentation plus réaliste des teneurs en N 

permettrait d’avoir des prévisions plus robustes à la fois en termes de photosynthèse et de teneurs en 

protéines des grains. Ce travail nécessite cependant une réflexion sur la compatibilité du formalisme 

proposé avec celui des modèles de culture, et comment faire évaluer de manière générale les modèles 

de culture pour une meilleure adéquation avec les conditions de culture actuelles et futures, moins 

standardisées. Ce type de travail sera l’objet d’un de mes axes de recherche dans les années futures.   
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Figure 42. Rôle de la 

ramification dans la qualité 

visuelle du rosier buisson. A 

gauche, la plante est en confort 

hydrique et a de nombreuses 

ramifications, à la différence de 

la plante de droite en stress 

hydrique. Source : L. Crespel 

 

 

Figure 43. Principe général de modélisation de la régulation du débourrement pour un axe de rosier en 

croissance. Le débourrement du bourgeon est régulé par l’environnement local du bourgeon, à la fois exogène 

et endogène. L’environnement local est contrôlé par les organes de la plante à distance. 

 

Figure 44. Description de l’approche associant expérimentation et modélisation pour comprendre un système 

complexe de régulation. Elle consiste à tester des mécanismes hypothétiques de régulation, en les intégrant dans un 

modèle, et en confrontant les comportements simulés aux comportements observés dans une gamme 

d’expérimentations réelles. 
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Poste de chercheur : La modélisation, adossée à l’expérimentation, 

pour une compréhension intégrée de la complexité de la régulation 

physiologique de la ramification chez le rosier.   

1. Positionnement général 

Dans le cadre de mon poste de chercheur à l’Institut de Recherches en Horticulture et Semences, 

Angers, je me suis intéressée à la régulation physiologique d’un autre mécanisme essentiel pilotant la 

plasticité architecturale des plantes : la ramification. Elle détermine différents aspects de la 

performance agronomique des plantes, comme le rendement chez les céréales comme le blé en 

déterminant le nombre d’épis, la capacité de rafraichissement des arbres en ville en contrôlant la 

surface foliaire, ou encore la qualité visuelle des ligneux d’ornement (Boumaza et al., 2010) (Fig. 42). 

Or, aujourd’hui, les modèles ne sont pas capables d’expliquer comment le niveau de ramification 

répond à l’environnement. Ils adoptent pour la plupart une formalisation empirique reliant 

directement la ramification à l’environnement ou intègrent des régulations physiologiques 

hypothétiques dont la pertinence n’a pas été démontrée (e.g., Evers et al., 2010; Lecarpentier et al., 

2019). Ainsi, mon travail a consisté à mieux comprendre les mécanismes de régulation de la 

ramification par l’environnement à l’échelle de la plante à l’aide de la modélisation dans une 

perspective systémique. 

Plus particulièrement, mes recherches se sont focalisées sur le rosier. Chez cette espèce, le recours 

massif aux produits chimiques (nanifiants) et à la taille, couteuse en main d’œuvre, pour contrôler la 

ramification est problématique, et l’utilisation de l’environnement comme moyen de manipuler 

l’architecture de la plante offre une alternative intéressante. Je me suis intéressée plus 

particulièrement à la lumière, un facteur facilement contrôlable dans les systèmes de production 

horticoles. Ciblé sur le rosier, mon travail visait néanmoins à acquérir des éléments de compréhension 

génériques transférables à d’autres espèces, les mécanismes de la ramification étant fortement 

conservés. 

De manière à obtenir les éléments de compréhension nécessaires et suffisants à un modèle à l’échelle 

de la plante, j’ai adopté une démarche top-down consistant à guider les recherches sur les mécanismes 

via un modèle préalable intégrant des hypothèses simples à tester. La plasticité de la ramification 

réside notamment dans le contrôle du débourrement des bourgeons axillaires, un processus qui 

conduit au développement d’axes latéraux. En cohérence avec l’approche générale de modélisation 

menée dans mes recherches, le bourgeon est positionné dans une plante en croissance et son 

débourrement contrôlé par son environnement local, qui lui-même dépend de l’environnement de la 

plante et de la réponse des organes à distance du bourgeon (Fig. 43). Comme décrit en détail par la 

suite, le modèle est utilisé pour guider la compréhension des mécanismes physiologiques de régulation 

du débourrement de deux manières : 

(i) en identifiant des hypothèses simples expliquant le comportement observé à l’échelle de 

la plante et ainsi guider les expériences nécessaires pour les tester ;  

(ii) en permettant de simuler les conséquences des hypothèses sur le comportement 

émergent (qui du fait de la complexité  des mécanismes est généralement non-intuitif), et 

ainsi évaluer si ces hypothèses sont suffisantes pour reproduire les comportements 

observées dans la réalité biologique en les confrontant aux comportements simulés par le 

modèle (Fig. 44). 
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Figure 45. Schéma hypothétique de régulation du débourrement par l’intensité lumineuse. 
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2. Schéma hypothétique initial de la régulation de la ramification par la lumière 

Lors de mon recrutement, les travaux de la littérature sur les mécanismes de régulation du 
débourrement avaient surtout concerné la compréhension du phénomène de dominance apicale, 
c’est-à-dire l’action inhibitrice de la zone apicale en croissance d’un axe sur le débourrement des 
bourgeons axillaires (Domagalska and Leyser, 2011). Ils avaient mis en évidence le rôle majeur de 
l’auxine : synthétisée par les feuilles en croissance, l’auxine est transportée de la partie apicale en 
croissance vers la base de la plante et inhibe sur son passage le débourrement des bougeons axillaires 
en interagissant avec deux autres hormones, les cytokinines (CK) et les strigolactones (SL) (Fig. 15). En 
effet, l’auxine de la tige n’est pas capable de rentrer dans le bourgeon. L’action des CK et SL implique 
potentiellement deux voies : (i) la voie des seconds messagers dans laquelle l’auxine régule les teneurs 
en CK et SL qui migrent vers le bourgeon pour contrôler son débourrement, après intégration via le 
gène BRC1 (Branched 1), et (ii) la voie de la canalisation de l’auxine synthétisée dans bourgeon dont 
l’export vers la tige est contrôlé par les CK et les SL de la tige. 

Mais, les mécanismes impliqués dans l’effet de l’environnement avaient été peu étudiés. Des premiers 

travaux des physiologistes de mon équipe avaient cependant montré, sur des bourgeons isolés cultivés 

in vitro, que le saccharose, le principal sucre transporté chez les plantes, a un effet promoteur sur le 

débourrement du bourgeon (Henry et al., 2011). De plus, l’effet promoteur de la lumière sur le 

débourrement s’accompagne de la mise en place de transporteurs de saccharose dans le bourgeon 

traduisant un import de sucre par le bourgeon, un processus nécessaire pour satisfaire les forts besoins 

en sucre lors de la reprise de croissance du bourgeon. Au-delà de ce rôle trophique du saccharose, il a 

été démontré un peu plus tard, son rôle signal qui, au même titre que les hormones, module les 

mécanismes moléculaires contrôlant le débourrement (Rabot et al., 2012). Or, la disponibilité en sucre 

est un élément majeur modulé par l’intensité lumineuse reçue par la plante. 

Sur cette base ainsi que celle des résultats écophysiologiques démontrant une corrélation entre le 

statut C de la plante et sa ramification (e.g., Davies, 1965; Evers et al., 2006), j’ai émis l’hypothèse 

qu’une forte disponibilité en sucre dans la plante, témoin d’un bon statut trophique, est capable de 

réduire l’effet de l’auxine et ainsi de réduire la dominance apicale dans le cas d’un environnement 

lumineux favorable. Le sucre agirait à la fois comme un signal interagissant avec les voies de 

signalisation de l’auxine, mais également par son rôle trophique dans la croissance du bourgeon (Fig. 

45). Mon objectif était de tester et compléter cette hypothèse sur le cultivar Raddrazz par une 

approche associant de la modélisation et des expérimentations biologiques.  

3. Mise en place de collaborations 

Mes compétences étant centrée sur la biologie de la plante entière et sa modélisation, la mise en place 

de mon projet m’a conduite à m’associer avec des physiologistes travaillant sur les mécanismes à 

l’échelle du bourgeon et des modélisateurs axés sur les problématiques mathématiques et 

informatiques du développement des plantes. Au niveau mathématiques/informatique, je me suis 

rapprochée de l’équipe Virtual Plants (C. Godin, F. Boudon ; Montpellier), aujourd’hui équipe MOSAIC 

(RDP, Lyon), qui développait des modèles et outils informatiques pour comprendre la construction de 

l’architecture des plantes. Au niveau physiologique, je me suis d’une part rapprochée des 

physiologistes de l’équipe de recherche dans laquelle j’étais intégrée, pour leurs compétences sur la 

régulation du débourrement par le sucre. Mon objectif était, à la fois d’intégrer dans le modèle les 

connaissances qu’ils acquéraient, et de guider les recherches à cette échelle par les hypothèses émises 

par le modèle de fonctionnement à l’échelle de la plante. Mon projet devait permettre ainsi de fédérer 

et d’intégrer les recherches de l’équipe menées à l’échelle de la plante et à l’échelle du bourgeon.  
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Figure 46. Les deux phases de l’élongation du bourgeon sur un segment de tige in vitro. 

L’élongation, exprimée en échelle logarithmique, présente une phase d’élongation lente 

pendant une durée ; suivie d’une phase d’élongation rapide caractérisée par un taux ɛ. Les 

symboles représentent les observations pour un bourgeon et les lignes le modèle utilisé pour 

estimer les paramètres d’élongation. Source : Barbier et al. (2015) 

 

 

 

 

 

 

 

(a) 

(b) 

(c) 

Figure 47. Simulation de la distribution de la lumière dans le rouge sombre (far red) et le PAR par le modèle SEC2. (a) 

Reconstruction de la chambre de culture dans laquelle a eu lieu les mesures de lumière. (b) Observations vs. simulations de la 

lumière pour un chambre vide (sans plante) sur des plans à deux hauteurs au-dessus de la tablette de culture (10 cm, 50 cm). 

(c) Simulations (Sim ; noir) et observations (Mes ; rouge), pour une chambre pleine (avec plantes), de l’évolution de la lumière 

moyenne (Mean) et de sa variabilité (SD : standard deviation) avec la hauteur dans le couvert (axe des x). RMSE=root mean 

square error. Source : Demotes-Mainard et al. (in preparation). 
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D’autre part, j’ai mis en place une collaboration internationale avec des physiologistes travaillant sur 

la régulation hormonale du débourrement (équipe de C. Beveridge, université du Queensland, 

Australie), une composante présente dans mon modèle mais qui n’était pas étudiée par l’équipe. 

 

4. Les développements méthodologiques 

Pour développer et tester un modèle de simulation du débourrement basé sur le schéma Fig. 45, il est 

nécessaire, d’une part, de quantifier les différentes variables du modèle (entrées, internes, sorties) : 

les teneurs en sucres/hormones, la croissance du bourgeon et du reste de la plante, ainsi que la lumière 

interceptée par les organes qui détermine leur photosynthèse. D’autre part, il est nécessaire de 

pouvoir manipuler les variables endogènes (sucre, hormones) pour vérifier les relations de causalité 

introduites dans le modèle. 

4.a. La quantification des variables 

La quantification des sucres et des hormones a été réalisée selon des protocoles établis en interne ou 

externe (IJPB, Versailles) et n’ont donc pas fait l’objet de développements spécifiques. En revanche, 

des développements spécifiques ont été nécessaires pour quantifier le débourrement des bourgeons 

et la lumière. 

Concernant le débourrement, les mesures jusqu’alors consistaient à déterminer visuellement deux 

états possibles des bourgeons, i.e. non débourré vs. débourré, un état où les feuilles sont sorties des 

écailles du bourgeon. J’ai proposé une approche pour quantifier plus finement le débourrement, basée 

sur la dynamique d’élongation des bourgeons observée sur des bourgeons cultivés in vitro. Elle montre 

une cinétique en deux phases : une première phase d’élongation lente, suivie une deuxième 

caractérisée par une élongation rapide (Fig. 46). L’entrée dans la deuxième coïncide avec la sortie des 

premières feuilles. Elle varie selon les conditions de culture du bourgeon, et peut ne pas se réaliser 

dans des conditions restrictives (forte teneur en auxine, faible teneur en sucre). Cela m’a conduit à 

définir le débourrement comme la date où le bourgeon entre dans la phase d’élongation rapide. Au-

delà d’une certaine date, s’il n’a pas débourré, le bourgeon est considéré comme complètement 

inhibé. 

Concernant la lumière, de manière à avoir une estimation précise de la lumière interceptée par chaque 

organe de la plante, mon ambition était de mobiliser un modèle développé pour les chambres de 

culture, le modèle SEC2 (Chelle et al., 2007). Il s’agit d’un modèle de ray-tracing, simulant, depuis une 

source lumineuse, émettrice de photons, le trajet des photons en fonction des propriétés optiques des 

matériaux (chambre de culture, tissus végétaux) que les photons rencontrent. Un travail a été réalisé 

permettant de valider les simulations de ce modèle : il est capable de simuler la distribution de la 

lumière dans une chambre de culture en l’absence de plante, ainsi que l’évolution spatiale à la fois 

verticale et horizontale, dans un couvert végétal (en cours de publication) (Fig. 47). L’utilisation de ce 

type de modèles s’avère cependant complexe. Il n’est en effet pas intégré dans un environnement 

informatique simple d’utilisation pour un biologiste, et les temps de calcul sont importants. Des 

travaux sont aujourd’hui en cours pour lever ces verrous. 
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Figure 48. Méthodes d’apport de sucre sur plante entière et sur plante décapitée de rosier. (a) Sur plante entière, la demande en 

sucre de la zone apicale en croissance est assurée par un apport de saccharose par cotton-wick (tube et fil blancs), et différents 

niveaux de sucre sont apportés par le pétiole de la feuille à l’aisselle de laquelle se trouve le bourgeon d’intérêt (tube jaune). (b) 

Sur plante décapitée, la tige est coupée au-dessus de la dernière feuille mature, une foliole par feuille est conservée, et différents 

niveaux de sucre sont apportés par le ou les pétioles (tubes blancs) ; de l’auxine est appliquée en haut de l’axe décapité pour 

maintenir les bourgeons dormants en l’absence d’apport de sucre. 

 

 

(a) (b) 

Solutions de 

sucre 

Fil de coton 

traversant la tige 

Solutions de sucre 

Auxine 
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4.b. La manipulation des variables 

L’obtention de mutants spécifiques chez le rosier est complexe ; il est donc difficile de modifier 

génétiquement certains éléments du réseau de régulation pour comprendre son impact sur le 

comportement de la plante. En revanche, il est possible de réaliser des apports exogènes de substance 

telles que les hormones, les sucres, ou des inhibiteurs. De tels apports sont simples in vitro, car il suffit 

de modifier la composition du milieu de culture. Pour des apports in planta, la situation est plus 

complexe. J’ai adapté sur rosier deux méthodes d’apport de la littérature : (i) l’apport par pétiole (Lin 

et al., 2011) qui consiste à alimenter le pétiole d’une feuille partiellement défoliée par une solution 

aqueuse contenant le(s) substance(s) d’intérêt, (ii) l’apport par « cotton wick » qui consiste à faire 

passer dans la tige, préalablement percée par une aiguille, un fil de coton trempé dans une solution 

aqueuse contenant le(s) substance(s) d’intérêt et qui remonte dans la tige par capillarité. 

Les apports de sucre ainsi réalisés ne permettaient pas de stimuler le débourrement malgré le rôle 

bien connu stimulateur du sucre, probablement dû à la rapidité de circulation du sucre dans la plante 

alors utilisé par les organes apicaux en croissance de la plante qui sont de forts puits pour le sucre. 

Pour éviter ce biais, j’ai modifié légèrement le système d’étude. D’une part, j’ai réalisé un « double » 

apport de sucre, un premier par « cotton wick » visant à alimenter les organes apicaux en croissance, 

un deuxième par le pétiole, visant à modifier localement la disponibilité en sucre au voisinage du 

bourgeon à l’aisselle de ce pétiole (Fig. 48a). Cette méthode s’est avérée efficace pour stimuler 

localement le débourrement par le sucre. D’autre part, j’ai utilisé des plantes décapitées, c’est-à-dire 

des plantes pour lesquelles les organes apicaux en croissance ont été retirés (Fig. 48b). Les apports de 

sucre ont été réalisés en complément d’autres techniques visant à réduire les teneurs en sucre, comme 

l’ombrage ou le masquage. 
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Figure 50. Description des 

expérimentations sur les 

bourgeons cultivés in vitro. 

 

 

Figure 51. Temps de latence moyen avant l'élongation des 

bourgeons et taux d'élongation pour des bourgeons cultivés in 

vitro sous différents niveaux de saccharose. Les données sont 

des moyennes ± SE de 10 répétitions. Les lettres indiquent des 

différences significatives entre les moyennes. Source : Barbier et 

al. (2015) 

 Figure 52. Concentrations en cytokinines (différentes formes sur 

l’axe des x) dans le segment de tige de bourgeons cultivés in vitro 

pendant 24h sur 100 mM de mannitol (témoin osmotique) ou 

100 mM saccharose. T0 représente le moment avant l’excision 

des bourgeons. Les données sont des moyennes ± SE de 3 

répétitions sur un pool de 60 bourgeons. Source : Barbier et al. 

(2015) 

 

Figure 53. Evolution temporelle de l’expression du gène MAX2, 

impliqué dans la signalisation des strigolactones, dans les 

bourgeons cultivés in vitro sous 100 mM de mannitol (témoin 

osmotique) ou 100 mM saccharose. Les données sont des 

moyennes ± SE de 3 répétitions. Source : Barbier et al. (2015). 
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5. Test et incrémentation du schéma hypothétique de régulation du 

débourrement par la lumière 

Dans le schéma hypothétique (Fig. 45), l’impact de la lumière sur le débourrement résulte d’une 

modification de la concentration locale en sucre et hormones au voisinage du bourgeon de manière 

dépendante de la réponse du reste de la plante. Ainsi, la modélisation de la réponse du débourrement 

à la lumière peut se décomposer en deux axes : (i) la réponse du bourgeon à la concentration en sucre 

et hormones à son voisinage, (ii) la modification de la concentration par le régime lumineux de la 

plante. Cette décomposition est rendue possible par la possibilité de cultiver les bourgeons in vitro, ce 

qui permet de moduler facilement la teneur en sucre et hormones au voisinage du bourgeon (Fig. 50). 

5.a. A l’échelle du bourgeon : la réponse du bourgeon au sucre et aux hormones 

A l’échelle du bourgeon, l’hypothèse que je souhaitais tester était que l’augmentation de la 

disponibilité en sucre réduit l’effet inhibiteur de l’auxine sur le débourrement en interagissant avec ses 

processus de signalisation. 

Le sucre contrôle-t-il de manière dose-dépendante le débourrement via une interaction avec la 

signalisation de l’auxine ?  

J’ai commencé à tester cette hypothèse par une approche purement expérimentale, dans le cadre de 

la thèse de F. Barbier (2010-2014) que je co-encadrais avec un physiologiste de l’équipe, S. Sakr. Un 

objectif était de voir si, d’une part, la disponibilité en sucre avait un effet dose-dépendant sur le 

débourrement et, d’autre part, si la disponibilité en sucre interagissait avec le réseau de signalisation 

de l’auxine (Fig. 15). Pour cela, différentes concentrations de saccharose ont été apportées dans le 

milieu de culture de bourgeons in vitro, et l’effet sur le débourrement et le rôle de différentes voies 

d’action de l’auxine a été caractérisé par différentes techniques (dosages hormonaux, mesures 

d’expression de gènes, visualisation du transport, et inhibiteurs de voie de biosynthèse et de 

signalisation). Nous avons démontré que, si une faible disponibilité en sucre inhibe complètement le 

débourrement, une augmentation progressive de cette disponibilité permet le débourrement et 

accélère le moment où celui se produit (réduction de la durée entre la mise en culture du bourgeon et 

le moment où il rentre dans sa phase d’élongation rapide) (Fig. 51). La concentration en saccharose 

modifie, de manière inverse à la concentration en auxine, la biosynthèse des CKs (Fig. 52) et la 

perception des SLs dans la tige (Fig. 53) (voie des seconds messagers), ainsi que la biosynthèse d’auxine 

dans le bourgeon et son export depuis le bourgeon (voie de la canalisation). Les analogues de 

saccharose non métabolisables ont le même effet que le saccharose, suggérant un rôle signal du 

saccharose dans ces phénomènes. Ces résultats, en montrant un effet inverse à celui de l’auxine sur 

ses processus d’action sur le bourgeon, suggèrent que la disponibilité en sucre est capable 

d’antagoniser l’effet inhibiteur de l’auxine sur le débourrement, en accord avec notre hypothèse 

initiale. 
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Figure 55. Schéma hypothétique de l’action 

antagoniste du sucre à l’auxine sur le 

débourrement. 

  
Figure 54. Cinétique d’élongation de bourgeons sur des segments de tige de rosier cultivés in vitro sous 

différentes concentrations en saccharose (sucrose) et auxine. Les symboles correspondent à un bourgeon 

médian et les barres d’erreur à l’intervalle de confiance de 95%, pour un nombre total de 9 bourgeons par 

condition.  Source : Bertheloot et al. (2020) 

 

 
Figure 56. Rôle des CK et SL dans l’antagonisme entre le sucre et l’auxine sur le débourrement de bourgeons in vitro chez le rosier. (a) Réponse 

à l’auxine (NAA, une auxine synthétique) des teneurs en CK dans le nœud pour deux concentrations en saccharose, 100 et 250 mM, dans le 

milieu de culture. Les données sont des moyennes ± 1 SE (n = 4 pools of 3 nœuds). Des lettres différentes indiquent une différence 

significative. (b) Réponse du débourrement aux SLs en présence de 1 M d’auxine (NAA) pour deux concentrations en saccharose, 50 et 100 

mM. Les symboles correspondent à un bourgeon médian et les barres d’erreur à l’intervalle de confiance de 95%, pour un nombre total de 

10 bourgeons par condition. Source : Bertheloot et al. (2020) 

 

 

(a) (b) 

  

Figure 58. Antagonisme sucre-auxine et rôle des SL chez le pois in vitro. (a) Longueur du bourgeon, 5 jours après la mise en culture 

in vitro de segments de tige, pour différentes concentrations en saccharose (axes des x) et, sans (barres noires) ou avec auxine 

(barres grises). L’asterisk montre une différence significative. (b) Elongation du bourgeon en réponse à l’apport (symbole gris) ou 

non de SL (symboles blancs) dans le milieu de culture pour différentes concentrations en saccharose dans le milieu (10, 30, 100 

mM). Les données sont des médianes ± 1 SE (n=9). Source : Bertheloot et al. (2020) 

 

(a) 
(b) 
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La disponibilité en sucre a-t-elle un effet antagoniste à l’auxine sur le débourrement, et si oui, par quel 

mécanisme ? 

Pour tester si la disponibilité en sucre a un effet antagoniste à l’auxine sur le débourrement, les 

bourgeons ont été cultivés sous différentes concentrations en saccharose et auxine. Alors que l’auxine 

inhibe le débourrement, l’augmentation de la disponibilité en sucre réduit cet effet inhibiteur, 

confirmant ainsi l’antagonisme entre le sucre et l’auxine (Fig. 54). Pour comprendre les mécanismes 

sous-jacents, j’ai mobilisé pour la première fois l’approche présentée plus haut (Fig. 44). Je suis partie 

d’un modèle théorique simple représentant les connaissances de la littérature quant au mode d’action 

de l’auxine dans le débourrement : l’auxine agit d’abord sur le débourrement en réprimant la 

biosynthèse de CK et en stimulant la biosynthèse de SL, qui sont respectivement des stimulateurs et 

répresseurs du débourrement. J’ai alors testé la possibilité d’un antagonisme du sucre sur les voies 

liées aux CK et aux SL (Fig. 55). Contrairement à l’hypothèse d’une action du sucre sur le débourrement 

via les CK, l’augmentation de la disponibilité en sucre ne permet pas de diminuer l’effet répresseur de 

l’auxine sur les teneurs en CK dans la tige (Fig. 56a) ; en revanche, une augmentation de la disponibilité 

en sucre réprime la capacité des SL à inhiber le débourrement (Fig. 56b), suggérant un rôle majeur du 

sucre via la signalisation des SL dans son antagonisme avec l’auxine sur le débourrement.  

Pour confirmer que ce processus est effectivement majeur, les observations de l’effet du sucre sur les 

SL et CK ont été intégrées dans un modèle quantifiant l’effet de l’auxine sur le débourrement par la 

voie des seconds messagers et sa régulation par le sucre (Fig. 57). Ce modèle a été testé pour sa 

capacité à reproduire quantitativement la réponse observée du bourgeon à une gamme de sucre, 

d’auxine, de CK et SL. Les équations suivantes ont été implémentées: 

  

 

 

Il existe un jeu unique de valeurs de paramètres permet de reproduire 

la variabilité de débourrement (date, occurrence) observée dans une 

gamme de concentrations en hormones (auxine, CK, SL) et en sucre, ce 

qui confirme quantitativement que la répression de la voie des SL par le 

sucre est majeure dans l’antagonisme entre le sucre et l’auxine (Fig. 57).  

Ce modèle a une portée générique : l’antagonisme entre le sucre et 

l’auxine et la répression de la signalisation des SL par le sucre sont 

également retrouvés sur le rosier in planta et le pois in vitro (Fig. 58). 

 

 

 

 

Figure 57. Représentation schématique du modèle de l’action antagoniste du sucre et de 

l’auxine sur le débourrement, et confrontation entre les simulations de débourrement du 

modèle informatique correspondant et les observations expérimentales réalisées pour 

des segments de tige de rosier cultivées in vitro sous différentes concentrations en 

saccharose, auxine, SL, et CK. D’après Bertheloot et al. (2020) 

 

Régulation de la synthèse des CK par le sucre (S) et l’auxine (A) :  

 
Régulation de la synthèse des SL par l’auxine (A) :  

 
Intégration (I) des CK et SL par le bourgeon, l’effet des SL étant modulé par une fonction du sucre 

(b3(S)) :  

 
Impact de I sur le moment de débourrement T :  
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Figure 59. Le développement de la 

plante de rosier à un stade jeune et 

les traitements lumineux étudiés. 

BFV : Bouton floral visible au sommet 

de l’axe primaire. 

L (Low) : faible intensité lumineuse 

incidente (ca. 90 mol m-2 s-1 ) 

H (High) : forte intensité lumineuse 

incidente (ca. 350-450 mol m-2 s-1 ) 

Source : Schneider et al., en 

préparation 

 

 
 

(a) 

(c) (d) 

Time after FBV stage (Days) 

Figure 60. Effet des traitements lumineux sur les teneurs en CK et amidon dans la tige après BFV et avant le 

débourrement des bourgeons. (a, b) Teneurs en amidon (a) et CK (b) dans la zone médiane de l’axe primaire 

pour les traitements HH (rouge), LL (bleu), et LH (vert). Source : Schneider, thèse (2020). (c, d) Teneurs en CK 

(formes ZRMP et iPRMP) (c) et amidon (d) dans le 4e entre-nœud (depuis le haut) pour les traitements HH 

(rouge) et HL (bleu). Les différentes lettres indiquent des différences significatives. Source : Corot et al. (2017). 
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5.b. A l’échelle de la plante : le rôle du sucre et des hormones dans l’effet de la lumière sur le 

débourrement 

Le système d’étude 

Pour appréhender les mécanismes de régulation impliqués dans l’effet de la lumière, je me suis 

focalisée sur un système d’étude simple : un axe primaire de rosier, avec des bourgeons axillaires à 

l’aisselle des feuilles qui donnent naissance à des ramifications (Fig. 59). Le cultivar étudié, Raddrazz, 

est à croissance déterminée, si bien qu’une fleur est formée à l’extrémité apicale de la tige ; c’est à 

partir de l’apparition de la fleur que commence le débourrement des bourgeons axillaires. Les plantes 

sont issues de boutures, dont les bourgeons contiennent déjà un certain nombre d’organes en latence 

(environ 3-4 phytomères). Le débourrement du bourgeon au niveau de la bouture conduit à la 

formation successive de phytomères végétatifs jusqu’à l’apparition du pédoncule portant la fleur. A la 

suite de cet évènement, les bourgeons axillaires débourrent de manière séquentielle du haut vers le 

bas de l’axe primaire, donnant naissance à des axes secondaires. Les bourgeons les plus apicaux 

débourrent généralement et forment des axes dits sylleptiques, c’est-à-dire qu’ils sont issus de 

bourgeons n’ayant pas subi de dormance. Le taux de débourrement des autres bourgeons dépend des 

conditions environnementales, dont l’intensité lumineuse. D’après des résultats préliminaires, j’ai 

choisi de me focaliser sur 4 régimes lumineux qui aboutissent à des profils de ramification différents:  

(i) une intensité lumineuse faible appliquée de la manière continue tout au long de la 

croissance (LL : Low Low),  

(ii) une intensité lumineuse forte appliquée également de manière continue (HH : High High), 

(iii) une intensité lumineuse faible appliquée de manière temporaire jusqu’à ce que la fleur 

apicale soit visible, suivie d’une forte intensité lumineuse (LH : Low High). 

(iv) Une intensité lumineuse faible appliquée uniquement après que la fleur apicale soit visible 

(HL : High Low). 

En particulier, la restriction temporaire en lumière (LH) avait été observée comme provoquant sur une 

stimulation de la ramification par rapport à une lumière forte continue (HH), un comportement à la 

fois contre-intuitif et d’intérêt pour la qualité visuelle du rosier. 

Le rôle du sucre et des hormones dans l’effet de l’intensité lumineuse sur le débourrement 

Sur ce système, j’ai notamment mis en place une thèse (A. Schneider, 2017-2020) pour identifier le 

rôle de la disponibilité en sucre et en hormones dans l’effet de la lumière sur le débourrement, et en 

particulier pour l’hypothèse initiale sur le rôle prépondérant du sucre, comme un régulateur majeur 

modulé par l’intensité lumineuse.  

Une première étape a consisté à caractériser expérimentalement la distribution spatiale et temporelle 

du débourrement en parallèle aux concentrations en sucre et en hormones. Les résultats montrent 

que, par rapport à HH, le nombre de bourgeons qui débourrent le long de l’axe est moindre en LL et 

HL ; en revanche, il est stimulé par LH. Cela est corrélé à des modifications des teneurs en sucre et CK, 

qui sont augmentées avant la période de débourrement quand le débourrement est stimulé (LH vs. 

HH), et réprimées (LL ou HL vs. HH) dans le cas inverse (Fig. 60). Ainsi, le sucre et les CK, qui sont deux 

stimulateurs du débourrement, apparaissent comme des régulateurs potentiels impliqués dans l’effet 

de la lumière. De manière intéressante, le comportement non-intuitif de stimulation du débourrement 

en LH par rapport à HH s’accompagne d’une accumulation forte d’amidon juste après le transfert des 

plantes d’une faible vers une forte intensité lumineuse, indiquant un excès de sucre dans la plante. 

Cela laisse supposer un rôle majeur du sucre dans ce phénomène, en accord avec notre hypothèse 

initiale, mais pose la question de l’origine de cette accumulation alors que les plantes en LH et HH sont 

soumises à la même intensité lumineuse au moment du débourrement. 
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Fig. 61. Estimation du ratio entre l’offre et la demande en C pour le rosier cultivé sous les traitements lumineux LL, LH, et HH.  (a) 

Rosier au stade BFV. (b) Estimation des cinétiques d’expansion en longueur des feuilles (foliole terminale) et des entre-nœuds 

individuels de l’axe primaire de rosier. (c)  Estimation de la photosynthèse totale des feuilles et de la demande en C des organes 

(entre-nœuds, feuilles, racines, fleur) de l’axe primaire. (d) Ratio entre la photosynthèse et la demande en C estimées. Source : 

Schneider et al., en préparation. 
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Le rôle du sucre dans l’effet de l’intensité lumineuse sur le débourrement à l’échelle de l’axe. 

Le rôle du sucre dans la stimulation du débourrement en LH et la répression en LL, par rapport à HH, a 

été confirmée par des modifications artificielles des teneurs en sucre. D’une part, l’apport exogène de 

sucre stimule le débourrement pour des plantes cultivées en LL et HH. D’autre part, la réduction de 

l’assimilation de C par les feuilles, via leur masquage ou l’application d’inhibiteurs de photosynthèse, 

réduit le débourrement en LH (données non montrées ; Schneider et al., en préparation). 

La disponibilité en sucre dans la plante résulte de processus complexes d’acquisition du C par les 

sources via la photosynthèse et d’utilisation du C par les puits, majoritairement les organes en 

croissance. Pour aborder cette complexité, différents formalismes mathématiques ont été développés 

dans la littérature pour estimer le statut C de la plante comme le résultat de l’équilibre entre le C 

produit par les sources et l’utilisation de C par les puits. Une telle approche permet, grâce à sa 

dimension quantitative, de calculer un ratio entre production et utilisation de C ; intégrée dans une 

représentation explicite de la structure de la plante, elle offre également l’opportunité de prendre en 

compte l’effet de la dynamique de croissance des organes qui contrôle leur activité source 

(photosynthèse dépendante de la lumière interceptée et de la surface des feuilles) et puits (taille de 

l’organe détermine son utilisation de C). Ainsi, je me suis basée sur ce type de formalisme pour 

comprendre l’origine de la variabilité observée en réponse au traitement lumineux, en particulier 

l’accumulation non-intuitive d’amidon observée en LH (Fig. 60b).  

Le modèle développé comporte les éléments suivants. Chaque organe de la partie aérienne (feuille, 

entre-nœud, fleur, pédoncule) et le compartiment racinaire y sont représentés. Pour simuler 

l’apparition et l’expansion de chaque organe de la partie aérienne (feuille, entre-nœud, pédoncule) 

(Fig. 61a,b), j’ai utilisé un modèle spécifique que nous avions développé au préalable dans l’équipe 

(Demotes-Mainard et al., 2013; Demotes-Mainard et al., 2013). La photosynthèse surfacique en 

fonction de la lumière est formalisée de manière simple, selon une hyperbole rectangulaire (Fig. 27), 

avec une photosynthèse à lumière saturante dépendante de la teneur en N de la feuille pour rendre 

compte de son effet sur la teneur en Rubisco (Hirose and Werger, 1987). La photosynthèse totale est 

la somme de la photosynthèse de chaque feuille, calculée comme le produit de la photosynthèse 

surfacique, déterminée par la lumière interceptée (estimée simplement par la loi de Beer-Lambert), et 

de la surface de chaque feuille, déterminée à partir du modèle d’expansion foliaire. L’utilisation de C 

pour chaque organe dépend de leur augmentation en masse structurale. 

La calibration du modèle sur les données expérimentales acquises sur les 3 traitements lumineux 

confirme que ce type de modèle permet de simuler correctement les différences de teneurs en sucre 

entre traitements (données non montrées). L’analyse des simulations montre que la dynamique de la 

photosynthèse est similaire entre les traitements HH et LH, alors que la photosynthèse est beaucoup 

plus faible en LL en lien avec une plus faible lumière incidente (Fig. 61c). Ainsi, l’accumulation de sucre 

en LH, par rapport à HH, ne peut être liée à une stimulation de la photosynthèse. En revanche, 

l’expansion des feuilles et des entre-nœuds individuels dans la région apicale de l’axe primaire est 

ralentie en LH (Fig. 61b); ces organes s’étendent sous forte lumière comme pour HH, mais ont été 

initiés sous faible lumière ce qui ralenti leur expansion ultérieure comme démontré préalablement 

dans la littérature (Granier and Tardieu, 1999). Ainsi, l’utilisation de C par ces organes est diminuée 

(Fig. 61c). Comme la photosynthèse n’est pas affectée par rapport à HH, l’équilibre source-puits est 

augmenté pour LH par rapport à HH (Fig. 61d). En LL, les expansions sont également ralenties réduisant 
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Fig. 62. Représentation de l’effet des traitements lumineux LL, HH, et LH sur la disponibilité en sucre dans 

l’axe primaire de rosier via leur effet sur l’offre et l’utilisation de C. 
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l’utilisation de C par rapport à HH, mais l’effet sur l’offre en C est beaucoup plus fort si bien que 

l’équilibre source-puits est diminué dans ce traitement (Fig. 61b,c,d). 

Pour synthétiser, ces résultats démontrent que, par rapport à des plantes cultivées sous forte intensité 

lumineuse continue, la réduction de la disponibilité en sucre dans l’axe primaire portant les bourgeons 

pour des plantes cultivées sous faible intensité résulte d’une diminution de la photosynthèse en lien 

avec une diminution de l’intensité lumineuse incidente, tandis que l’accumulation de sucre pour des 

plantes soumises à une restriction temporaire en lumière résulte d’une réduction de l’utilisation de C 

par les organes apicaux de l’axe primaire qui ont été formés sous faible lumière (Fig. 62). Ces 

différences de disponibilité en sucre au sein de l’axe primaire entre les différents traitements lumineux 

contribuent à expliquer les différences dans le taux de débourrement. Néanmoins, on ne peut exclure 

le rôle d’autres régulateurs comme les CK (voir ci-dessous). 

Le rôle des cytokinines 

A côté de la disponibilité en sucre, les teneurs en CK dans la tige varient également fortement entre 

les différents traitements lumineux (Fig. 60a,c). De plus, dans l’équipe, il avait été montré que les CK 

étaient limitantes pour le débourrement sur des plantes décapitées et défoliées placées à l’obscurité, 

alors que leur biosynthèse étaient stimulées par la présence de lumière et étaient responsables du 

débourrement des bourgeons à la lumière (Roman et al., 2016).  Nous avons confirmé ce rôle des CK 

pour des plantes entières cultivées sous faible intensité lumineuse (thèse A. Corot) : l’inhibition du 

débourrement par une faible intensité lumineuse (traitement HL et LL) peut être annulée par l’apport 

exogène de CK (Corot et al., 2017). 

Vers une compréhension intégrée du rôle de la disponibilité en sucre et des cytokinines 

Les résultats ci-dessus montrent qu’à la fois la disponibilité en sucre et les CK sont des régulateurs 

majeurs impliqués dans le contrôle du débourrement par la lumière. Cela pose la question de leur rôle 

respectif. Des expérimentations ont été menées récemment pour une compréhension intégrée (projet 

Physioscope, métaprogramme Digit-BIO). Elles ont notamment consisté à faire des apports conjoints 

de CK et sucre. L’analyse expérimentale sera appuyée d’un modèle de simulation du débourrement à 

l’échelle de la plante intégrant les connaissances et nos hypothèses issues des observations 

expérimentales. Les hypothèses du modèle seront testées pour la capacité du modèle à simuler les 

observations observées dans une gamme d’expérimentations, en s’inspirant de l’approche mise en 

place pour le système de bourgeon in vitro.  
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Bilan 

La plasticité architecturale implique une modulation de l’activité des différents méristèmes de la plante 

en relation avec les sucres et les hormones au sein d’un réseau complexe de régulation dont la 

connaissance est partielle (voir partie bibliographique). Le travail réalisé ici dresse un schéma de 

régulation intégré et simple qui identifie en partie comment le sucre et les hormones, et leur contrôle 

systémique à l’échelle de la plante, interviennent dans la régulation du débourrement des bourgeons 

axillaires et la ramification par la lumière. Plus précisément, il montre que si l’auxine crée une 

dominance privilégiant la croissance apicale, issue de l’activité du méristème apical, au détriment du 

développement d’axes latéraux, issus de l’activité des méristèmes axillaires, les conditions 

d’éclairement de la plante peuvent atténuer cette dominance quand elles génèrent un statut en sucre 

de la plante favorable. Ce dernier résulte d’un effet systémique de la lumière sur la croissance et la 

photosynthèse de l’axe portant les bourgeons. En particulier, une restriction temporaire en lumière 

provoque une accumulation de sucre, qui stimule le débourrement, en relation avec une inhibition 

précoce et irréversible de la croissance apicale. Un effet de la lumière via les CKs pourrait également 

intervenir, venant accentuer l’effet des sucres, dont le rôle exact reste à élucider. 

Mon travail montre également comment la modélisation, via une approche « top-down », est un outil 

majeur pour l’acquisition d’une compréhension intégrée des mécanismes régissant la plasticité. Elle 

permet d’identifier des hypothèses fonctionnelles cohérentes avec le comportement émergent 

observé (effet antagoniste de la disponibilité en sucre à l‘auxine, rôle de la croissance apicale dans le 

contrôle de la disponibilité en sucre), ainsi que de tester si ces hypothèses sont suffisantes pour 

expliquer les comportements observés en confrontant les simulations du modèle intégrant ces 

hypothèses aux comportements observés dans une gamme de conditions. Cette démarche de test 

d’hypothèses a été mise en place à l’échelle du bourgeon et a mis en évidence le rôle de la répression 

par la disponibilité en sucre de la voie d’action de l’auxine liée aux SL. Ce résultat a été confirmé à 

l’échelle moléculaire par une équipe chinoise (Institute of Crop Sciences, Chinese Academy of 

Agricultural Sciences) (Patil et al., 2022), démontrant l’intérêt d’une approche « top-down » pour 

orienter les recherches sur les mécanismes de régulation à une échelle plus fine. 

A l’échelle de la plante, la mobilisation d’une telle démarche pour une compréhension intégrée de la 

régulation de la plasticité est plus complexe. Les outils informatiques et modèles existants ne sont pas 

adaptés. D’une part, les outils informatiques ne permettent pas de reproduire facilement des 

expérimentations in silico, telles que des ajouts de substance (sucre, hormones) au cours de la 

croissance, et confronter les résultats des simulations au comportement réel de la plante au niveau 

physiologique et morphologique. Les outils existants nécessitent en effet une intervention complexe 

sur le code du modèle. D’autre part, les modèles n’intègrent pas de représentation mécaniste de 

l’activité des méristèmes et de leur compétition au sein de la plante. Pour lever ces verrous, j’ai amorcé 

des premiers travaux en collaboration avec des informaticiens-modélisateurs (équipe MOSAIC, RDP 

Lyon) et des physiologistes qui ont permis notamment de mettre en place un prototype d’outil 

informatique (décrit par la suite) et réfléchir à comment intégrer l’activité des méristèmes apicaux et 

axillaires dans un modèle de plante en croissance sur la base des mécanismes d’allocation de C de la 

théorie de Münch.  

Ces travaux seront poursuivis dans les prochaines années pour aller vers une compréhension intégrée 

de la plasticité architecturale de la plante. Un enjeu sera alors de déterminer comment intégrer les 

connaissances et formalismes dans les modèles écophysiologiques pour une meilleure capacité 

prédictive face aux nouveaux scénarios agro-environnementaux, plus contraints, plus divers, et plus 

hétérogènes.  
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Figure 62. Tendance de l’évolution des 

rendements en France au cours du XXe et 

XXIe siècle pour des cultures de printemps ou 

d’hiver. Source : Schauberger et al. (2018). 

 

Figure 63. La dynamique de génération des composantes de rendement. Les périodes de 

croissance de la tige et de l’épi sont également indiquées. Source : Slafer et al. (2014). 
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Projet scientifique : De la compréhension des mécanismes de 

régulation du développement reproducteur par une approche de 

biologie numérique à la simulation du rendement des génotypes de blé 

dans une gamme de scénarios agro-environnementaux. 

1. Positionnement général 

L’augmentation de la complexité des conditions de culture des plantes, moins optimales, plus 

hétérogènes, plus fluctuantes, nécessitent de mieux comprendre et de mieux prendre en compte dans 

les modèles écophysiologiques la plasticité de la plante face à son environnement pour l’identification 

de stratégies de culture adaptées. Mon travail de recherche part du postulat qu’une meilleure prise en 

compte de la plasticité dans les modèles passe par une représentation simplifiée des mécanismes 

régissant l’allocation des ressources à l’échelle de l’organe individuel, en fonction de son 

environnement local (endogène, exogène), et son intégration dans une architecture dynamique de 

plante en croissance.  

Jusqu’à aujourd’hui, mes travaux ont montré, sur des processus ciblés de la plasticité (teneur en N au 

cours de ma thèse, débourrement au cours de mon poste de chercheur), que cette approche permet : 

(i) de simuler, avec un nombre limité de paramètres, une large gamme de comportements observés 

(thèse) 

(ii) de guider, via une approche « top-down », l’acquisition de connaissances nouvelles sur les 

mécanismes pour une compréhension intégrée de la régulation de la plasticité (poste de chercheur). 

Aujourd’hui, mon objectif est de développer et mobiliser cette approche pour aller de la 

compréhension des mécanismes de la plasticité jusqu’à son intégration dans les modèles 

écophysiologiques pour l’identification de génotypes adaptés aux nouvelles conditions de culture. 

Deux points, évoqués dans le bilan de chacun de mes travaux, seront notamment développés : 

- Faciliter la mise en place d’une démarche de biologie numérique pour une compréhension 

intégrée des mécanismes régissant la plasticité architecturale à l’échelle de la plante (via la 

régulation de l’activité des méristèmes dans la plante) ; elle sera basée sur la confrontation entre 

le comportement de plantes simulé dans des expérimentations virtuelles et observé dans des 

expérimentations réelles (Fig. 44).  

- Intégrer les connaissances et les formalismes sur les mécanismes de la plasticité dans des modèles 

écophysiologiques pour simuler la performance des cultures dans une gamme de scénarios agro-

environnementaux et pour différents génotypes. 

Pour atteindre cet objectif, j’ai choisi de travailler sur le blé au sein du Laboratoire d’Ecophysiologie 

des Plantes sous Stress Environnementaux (LEPSE, Montpellier) dont les recherches visent notamment 

à mieux comprendre et modéliser la performance de cette culture dans les nouveaux scénarios agro-

environnementaux. La culture du blé, qui contribue de manière importante à l’alimentation mondiale, 

fait face aujourd’hui à une stagnation des rendements (Fig. 62) en lien avec le changement climatique 

et l’émergence de pratiques culturales plus durables (ex : réduction de la fertilisation azotée) (Brisson 

et al., 2010; Schauberger et al., 2018). Des modèles de culture ont été développés, simulant la 

production sous différents scénarios agro-environnementaux, néanmoins ils doivent être améliorés 

pour être plus robustes face à ces nouveaux contextes et pouvoir effectivement être des outils fiables 

pour l’identification de stratégies de culture adaptées (Tao et al., 2020; Dueri et al., 2022). 

Une limitation forte de ces modèles réside dans leur prise en compte de la plasticité du développement 

reproducteur et de sa variabilité génotypique (Slafer et al., 2014; Reynolds et al., 2022). Or, le 
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développement reproducteur a un impact fort sur le rendement en déterminant le nombre de grains 

et donc le potentiel de rendement avant la floraison (Fig. 63). Deux processus sont impliqués: (i) le 

tallage (qui détermine le nombre d’axes formés) et le nombre de talles fertiles qui arrivent à maturité 

pour donner un épi, et (ii) le développement de l’inflorescence dans l’épi qui détermine le nombre de 

fleurs fertiles donnant naissance aux grains après fécondation. Différentes études soulignent 

notamment que l’amélioration du développement de l’inflorescence est une cible privilégiée pour 

augmenter les rendements. Il existe en effet, chez le blé comme chez d’autres céréales comme le riz 

ou l’orge, un fort taux de dégénérescence des fleurs dans l’épi liée notamment à des régulations 

développementales (Slafer et al., 2014; Sakuma and Schnurbusch, 2020). Or, aujourd’hui, les 

mécanismes en jeu ne sont pas connus, et les modèles ne permettent pas de rendre compte de ce 

processus. Le nombre de grains, quand il est représenté, est déterminé par un coefficient d’allocation 

empirique de la biomasse produite par la plante vers l’épi, indépendamment des conditions 

environnementales (Martre et al., 2006). Pour une meilleure prise en compte du développement de 

l’inflorescence dans les modèles, il est cependant nécessaire de mieux comprendre les régulations en 

jeu en réponse à l’environnement et au génotype. 

2. Objectif et axes de recherche 

Dans ce cadre, mon projet de recherche vise à comprendre et modéliser la régulation du nombre de 

fleurs fertiles dans l’épi et du développement reproducteur en vue d’identifier des idéotypes de blé 

plus performant dans les nouveaux contextes agro-environnementaux. Pour cela, mon travail 

s’articulera autour de trois axes : 

(1) un axe visant à acquérir une compréhension intégrée et simple des mécanismes responsables 

de la régulation du développement reproducteur, et notamment du nombre de fleurs fertiles 

dans l’épi, en fonction de l’environnement et du génotype ; 

(2) un axe de modélisation de la plasticité du développement reproducteur en relation avec le 

génotype, et son impact sur le rendement dans différents scénarios agro-environnementaux ; 

(3) un axe de mobilisation des connaissances et du modèle pour identifier des idéotypes.  

3. Axe 1 : compréhension intégrée des mécanismes de régulation du 

développement reproducteur  

3.a. Problématique et approche mise en place 

Le développement de l’inflorescence chez le blé résulte du fonctionnement du méristème apical après 

sa transition florale (Malvoisin, 1984). C’est un processus complexe. Il se caractérise par l’apparition 

séquentielle de primordia floraux au sein d’une architecture spécifique (succession d’épillets 

contenant chacun plusieurs fleurs), leur développement, et éventuellement leur dégénérescence 

(Kirby, 1974). Ce processus est concomitant avec la croissance végétative (Fig. 28) avec lequel il est 

donc en compétition pour les ressources. Cette compétition est bien illustrée par le comportement 

des génotypes qui sont apparus à partir de la révolution verte : la réduction de la croissance de la tige 

chez ces génotypes a permis d’accroître le développement de l’inflorescence et le nombre de grains 

(Peng et al., 1999; Slafer et al., 2015). En plus du rôle des ressources disponibles, les hormones jouent 

un rôle majeur (Wang et al., 2001). Néanmoins, il n’existe pas aujourd’hui de compréhension intégrée 

de la régulation du développement de l’inflorescence en relation avec le génotype et l’environnement.  

Pour appréhender la complexité de la régulation du développement de l’inflorescence, j’adopterai 

l’approche générale que j’ai mise en place lors de mes recherches sur le débourrement des bourgeons. 

La modélisation de mécanismes de régulation du développement de l’inflorescence, intégrés dans la 

plante en croissance, sera un outil pour émettre et tester des hypothèses, et ainsi guider et aider à 
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l’analyse d’expérimentations réelles. Dans le modèle, ces mécanismes seront modulés par 

l’environnement local de l’inflorescence (comme les nutriments, les hormones) de manière 

dépendante du comportement des autres organes de la plante, du génotype, et de l’environnement. 

De manière à rester dans les mécanismes nécessaires et suffisants pour reproduire les comportements 

expérimentaux observés à l’échelle de la plante, le modèle sera basé sur des hypothèses de régulation 

simples au départ, et progressivement incrémenté en confrontant les sorties du modèle au 

comportement réel des plantes au sein d’une démarche de biologie numérique. Le modèle intégrera 

une formalisation de l’activité puits pour le C de l’inflorescence, et de sa compétition pour le C avec 

les autres organes (tige, talles) via un formalisme inspiré de la théorie de Münch, dans le but de 

comprendre les stratégies d’allocation de C entre l’inflorescence et les organes végétatifs sous 

différents environnements et pour différents génotypes. Cette modélisation intègrera les 

développements que j’ai réalisé jusqu’à aujourd’hui sur la modélisation de la régulation du 

débourrement (qui initie les talles) et qui seront complétés pour une compréhension globale de la 

plasticité du développement reproducteur chez le blé. 

Pour ce travail, des expérimentations seront mises en place en conditions contrôlées de manière à 

maitriser l’environnement de la plante, de la manipuler facilement (ex : faire varier les relations source-

puits), et reproduire des scénarios agro-climatiques précis (changement climatique, réduction des 

intrants N).  Elles viseront d’une part à caractériser le développement de l’inflorescence, sa réponse à 

son environnement local (sucres, hormones), les mécanismes en jeu, et la relation entre le 

développement de l’inflorescence et les autres organes de la plante. Les données ainsi recueillies 

permettront d’acquérir les connaissances de base pour un modèle de compréhension. D’autre part, 

les expérimentations viseront à quantifier la réponse développementale (végétatif/reproducteur) et 

physiologique de différents génotypes à différents scénarios agro- climatiques. Les données recueillies 

serviront à la fois pour alimenter le modèle (nombre limité de scénarios) et l’utiliser pour comprendre 

les régulations impliquées dans une gamme de scénarios génotypiques et environnementaux. 

  

 

Fig. 64. Outil « Physioscope » facilitant la mise en place d’une démarche de biologie numérique. 
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3.b. Les développements méthodologiques nécessaires à une approche de biologie 

numérique 

La mise en place d’une démarche de biologie numérique nécessite de pouvoir facilement (i) reproduire 

des expérimentations réelles in silico, et (ii) confronter les résultats de simulations aux observations 

réelles. Or, les logiciels existants de simulation de l’architecture des plantes, en relation avec leur 

fonctionnement, nécessitent d’intervenir sur le code informatique du modèle de plante pour créer 

différents scénarios expérimentaux et de créer de novo un code pour la visualisation des simulations. 

Dans ce cadre, mon objectif est de développer, en collaboration avec des informaticiens (E. Faure, 

UMR LIRMM ; F. Boudon, UMR AGAP, Montpellier ; C. Godin, UMR RDP), un outil informatique 

facilitant la mise en place d’une démarche de biologie numérique. Il sera basé sur un changement de 

paradigme en permettant une interaction directe entre le biologiste et la plante virtuelle via une 

interface spécifique. 

Cet outil doit permettre de pouvoir facilement : (i) reproduire virtuellement les plantes cultivées dans 

des expérimentations réelles à partir d’un modèle, (ii) permettre d’analyser les sorties du modèle et 

les confronter aux données réelles. Un premier prototype a été développé jusqu’à présent, appelé 

Physioscope, qui est basé sur le couplage de deux plateformes informatiques existantes : (i) L-Py, 

dédiée à la modélisation structure-fonction (plante virtuelle) (Boudon et al., 2012), et MorphoNet, un 

navigateur permettant d’explorer, via une interface, des données 3D+temps (Leggio et al., 2019). Ce 

prototype permet d’une part de visualiser la croissance de plantes virtuelles, de manipuler les plantes 

(modifications de paramètres du modèle, y compris au cours de la simulation pour mimer des 

expérimentations), et de visualiser leur fonctionnement interne, de manière intuitive via l’interface 

(Fig. 64). Aujourd’hui, l’enjeu est d’étendre cet outil pour l’alimenter avec des données réelles de 

manière à pouvoir reproduire des expérimentations réelles et confronter les comportements simulés 

et observés. 

4. Axe 2 : Modélisation de la plasticité du développement reproducteur pour 

les génotypes et son impact sur la production sous différents scénarios 

agro-environnementaux 

Les modèles de culture permettent de simuler l’impact de différents scénarios agro-environnementaux 

sur l’élaboration de la production de cultures en champs telles que le blé. Ils sont donc des outils 

efficaces pour raisonner de nouvelles stratégies de culture plus adaptées aux conditions agronomiques 

actuelles et futures. Pour cela, ils prennent en compte certains processus clés du fonctionnement de 

la plante, comme la production de C par les surfaces végétatives et l’allocation de C entre les différents 

organes de la plante et notamment vers les organes reproducteurs. Mon objectif est d’améliorer le 

formalisme de la composante allocation de C pour simuler l’impact du changement climatique et de 

pratiques agro-écologiques (réduction d’intrants, couverts pluri-variétaux) sur le nombre de grains, 

responsable de l’établissement du potentiel de rendement. Cette composante inclut non seulement le 

développement de l’inflorescence, qui détermine le nombre de grains par épi, mais également le 

tallage qui détermine le nombre d’épis.  

Dans une démarche similaire à celle de ma thèse pour l’azote, le formalisme général sera basé sur 

l’intégration, à l’échelle de la plante et de la culture, de mécanismes à l’échelle des organes ou du 

groupe d’organes régissant l’activité puits pour le C en relation à l’environnement local (endogène, 

exogène). Le choix de ce formalisme sera guidé par les connaissances acquises dans l’axe 1 de mon 

projet. Les enjeux seront d’identifier un formalisme qui soit : 

(i) suffisamment simple (peu de paramètres) tout en étant capable de reproduire les comportements 

observés dans une gamme de scénarios agro-environnementaux ; à ce titre, le modèle fin développé 
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dans l’axe 1 pourra être un outil pour cela en permettant d’identifier des lois émergentes de 

mécanismes plus fins ; 

(ii) facilement calibrable sur différents génotypes (données accessibles à la mesure) dans le but de 

prédire le comportement des génotypes en champs dans une gamme de conditions agro-

environnementales et ainsi aider à l’identification de génotypes (voir axe 3).    

Le modèle de culture SiriusQuality (Jamieson et al., 1998; Martre et al., 2006), développé dans mon 

laboratoire de recherche, sera utilisé. Ce modèle a en particulier l’avantage d’avoir une représentation 

proche du développement de la structure des plantes du peuplement, en considérant des cohortes 

d’organes, définis par leur similitude en termes de période de développement. Cela permet de prendre 

en compte l’effet de variations temporelles de l’environnement de ces organes sur leur 

fonctionnement, et ainsi d’être assez proche finalement des modèles type FSPM. Néanmoins, la 

gestion de la plasticité dans ce modèle est rudimentaire. Le développement est essentiellement piloté 

par la température et la biomasse acquise par photosynthèse répartie entre les grands compartiments 

de la plante selon des règles de priorités établies empiriquement (biomasse allouée séquentiellement 

aux feuilles, puis aux tiges, puis aux grains ; proportion fixe de la biomasse allouée à l’épi juste avant 

l’anthèse). Mon objectif sera de déterminer comment faire évoluer la gestion des ressources 

carbonées dans ce modèle pour permettre de rendre compte de la plasticité du développement 

reproducteur et améliorer les prévisions de rendement pour différents génotypes dans les nouveaux 

contextes agro-écologiques.  

5. Axe 3 : Identification d’idéotypes 

La définition d’idéotypes adaptés aux nouveaux contextes agronomiques fait face à la complexité des 

processus internes responsables de l’élaboration de la production (Cooper et al., 2005; Hammer et al., 

2019). Mon projet visera à utiliser les modèles développés dans les axes 1 et 2 de mon projet pour 

identifier des idéotypes. Je fais l’hypothèse que, par une prise en compte adaptée (ni trop complexe, 

ni trop simple) des mécanismes de régulation de la plasticité, ce sont des outils pertinents pour 

identifier des idéotypes. Deux voies seront explorées. 

Dans une première voie, ciblée sur l’optimisation de l’allocation de C pour le développement 

reproducteur, le modèle fin développé dans l’axe 1 sera mobilisé. Via une analyse de sensibilité sur les 

paramètres du modèle, il sera possible d’identifier quel/s mécanisme/s et/ou trait/s a un impact positif 

majeur sur la fertilité des fleurs, un limitant majeur du potentiel de rendement, et le développement 

reproducteur. Jusqu’à présent, des stratégies à l’aveugle basées sur des manipulations génétiques ont 

été mises en place pour optimiser les relations source-puits pour le C au sein de la plante et le 

rendement (Chang and Zhu, 2017). Mais ces stratégies ont été jusqu’à présent peu fructueuses du fait 

de la non-stabilité des effets observés selon les conditions de culture. Cela peut s’expliquer par la 

complexité des mécanismes de régulation en jeu qui rend difficile de prévoir l’impact d’une 

modification au niveau d’un/de plusieurs mécanismes sur le comportement de la plante. Mon travail 

permettra de fournir un outil pour guider ces stratégies et identifier des leviers sur lesquels agir au 

niveau génétique pour un rendement maximum dans différents scénarios climatiques reproduits en 

conditions contrôlées. 

Dans une deuxième voie, l’enjeu sera de passer de l’utilisation du modèle en conditions contrôlées à 

la prévision du comportement et du rendement de différents génotypes dans des conditions de 

croissance variées en plein champs.  Pour cela, le modèle de culture, alimenté par le modèle développé 

en conditions contrôlées (axe 2 de mon projet), sera mobilisé. L’identification d’idéotypes passera par 

(i) une calibration du modèle de culture sur une gamme de génotypes cultivés en conditions 

contrôlées, notamment en plateforme de phénotypage permettant de caractériser finement un 
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nombre important de génotypes, (ii) la prévision, en champs, du comportement des génotypes 

caractérisés sous une gamme de scénarios reflétant les conditions agro-climatiques à large échelle 

(européenne).  

 

6. Volet méthodologique transversal aux différents axes 

Le développement de ce projet de recherche nécessite de pouvoir quantifier expérimentalement le 

développement de l’inflorescence et de la structure végétative du blé (duquel dépend le 

développement reproducteur), ainsi que de variables liées au fonctionnement interne de la plante, 

notamment carboné (flux et teneurs en C). Les méthodologies qui existent aujourd’hui ne permettent 

pas d’avoir accès à ces variables sur un grand nombre d’individus ce qui freine l’étude du 

comportement d’une gamme de génotypes sous une gamme d’environnements. D’une part, des 

prélèvements destructifs sont nécessaires pour avoir accès à l’inflorescence, cachée au sein des tissus 

végétatifs de la plante, ou le fonctionnement carboné. D’autre part, si le développement végétatif du 

blé peut être caractérisé par imagerie à des stades précoces (comme pour le maïs: Daviet et al., 2022), 

la caractérisation à des stades plus tardifs est rendu difficile par des phénomènes d’occlusion.   

Mon objectif est de mettre en place des projets, en collaboration avec l’équipe de développement 

dédiée au phénotypage de mon laboratoire, pour le développement de nouvelles méthodologies 

visant à lever ces verrous. Elles mobiliseront des techniques basées sur la RMN ou l’IRM pour avoir 

accès à des variables « cachées » (inflorescence, flux de C) (Borisjuk et al., 2023), ainsi que l’utilisation 

de modèles calibrés sur les données expérimentales pour avoir accès à des variables difficilement 

accessibles telles que les flux de C (modèle de l’axe 1) ou le développement des structures végétatives 

(modèle de structure ADEL-blé: Fournier et al., 2003).  

 

Bilan 

Une meilleure prise en compte des processus régissant la plasticité de la plante dans les modèles 

écophysiologiques est aujourd’hui un enjeu pour l’identification de scénarios de culture (génotype x 

environnement x conduite) adaptés aux nouveaux contextes agronomiques plus hétérogènes et 

fluctuants. Le projet de recherche décrit ci-dessus vise à répondre à cet enjeu, dans le cas spécifique 

du développement reproducteur chez le blé, en créant un continuum entre l’acquisition d’une 

compréhension intégrée de sa plasticité et la modélisation de cette plasticité pour l’identification 

d’idéotypes. En continuité avec mes travaux antérieurs, mon approche sera basée sur une 

modélisation des mécanismes régissant l’allocation des ressources à l’échelle de l’organe, et leur 

intégration dans une plante en croissance (approche type FSPM), une approche qui s’est avérée 

efficace pour comprendre et simuler de manière intégrée et simple la régulation de certains traits de 

la plasticité (azote des feuilles, débourrement). Mon projet actuel vise à aller jusqu’à l’utilisation de 

cette approche pour l’identification d’idéotypes. Pour cela, l’approche FSPM se positionnera à 

l’interface entre la caractérisation expérimentale du fonctionnement des génotypes sous différents 

environnements, par une démarche de biologie numérique en conditions contrôlées, et la simulation 

des génotypes dans une gamme de scénarios agro-environnementaux par l’alimentation d’un modèle 

de culture. Cela requerra notamment le développement de méthodes et d’outils pour faciliter la mise 

en place d’une démarche de biologie numérique (modèles adaptés, relation modèle-données) et 

définir comment faire le lien entre modèle FSPM et modèle de culture. 
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