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Résumé

La structuration du couvert des prairies, qui ctodhe leur valeur d'usage, émerge du
déploiement des architectures des individus quipos@ant le peuplement prairial. La morphogénése
individuelle répond a une multitude de dynamiguasjquées, dont génétiques et écophysiologiques.
Pour mieux appréhender cette complexité un simudateformatique 3D de la morphogénése de
I'appareil aérien végétatif du ray-grass angladisligm perennel.) a été développé. Il repose sur un
modéle structure-fonction de type L-system. Lestésges de contrle de la morphogénese ont été
modélisés par application du concept d’auto-orgditis. Cette analogie repose notamment sur le abnst
d’'une régulation récursive de I'élongation foliapar la pseudotige. Cet impact de la structureadalle
sur le développement a été vérifié expérimentalémirest vraisemblablement médié par la lumiére.
Lorsque des regles d'auto-régulation s'inspirantceé effet morphogénétique ont été actionnées de
maniére intégrée dans notre simulateur, alors @epartements émergents se sont montrés compatibles
avec les observations. Ce simulateur a par ailléénsontré sa puissance heuristique, par son aptéud
approcher des problématiques inaccessibles a Fiempatation in vivo. Cette thése participe a la
démonstration i) du role spécifigue que peuveneijdas simulateurs dans I'étude de la créationade |
valeur d’'usage des prairies ii) de l'intérét du @amt d’auto-organisation pour la construction deype
de modéles iii) de la plausibilité de I'intervenmtide processus auto-régulés dans le schéma cyipemét
de la morphogénése des graminées prairiales et plagicité.

Mots clés :Lolium perennemodélisation structure-fonction, auto-organigatiorairies, pseudotige.

Alban VERDENAL, 2009.Simulating ryegrass (olium perenne L.) shoot morphogenesis with a self-
organisation-based cybernetic framework.

Abstract

The canopy structure of grasslands is a major ehktant of their use-value. It is determined by the
morphogenesis of individual plants, which is higldgnsitive to many different and entangled genatid/or
ecophysiological factors. To tackle this complexgysimulator capturing ryegradso{ium perennel.) shoot 3D
architectural development has been developed, dsimgional-structural modelling under the L-systéammalism.
The modelling approach relied on the concept di@ganisation. Indeed, in ryegrass, the lengtthefpseudostem
may indirectly control some morphogenetic dynansiash as leaf length determination or the timindeaff and
tiller recruitment. This morphogenetic effect wagperimentally tested, showing that leaf elongatbam react to
contingent modifications of the structure of théeti This effect seems light-mediated. On thisidasimple self-
regulation rules were implemented. When activatbis cybernetic scheme led our model to exhibit rgyeiet
properties that were compatible with observatidren, virtual experiments emphasized the fact tthiatsimulator
is a specific heuristic tool enabling to deal witsues that can not be solved ibyivo experiments. Our results
support the following propositions: i) a 3D simulabf ryegrass shoot architectural developmentpan a specific
role for the understanding of the functioning oégglands ii) self-regulation rules are of practicsé¢ to ryegrass
modelling iii) when activated in an integrated mipdelf-regulation rules are not incompatible withservations,
showing the plausibility of self-regulated processeryegrass morphogenesis and plasticity.

Keywrods:Lolium perenngfunctional-structural modelling, self-organizatjgrasslands, pseudostem.



PROPQOS

Entreprendre la rédaction d’'une thése de doctaratyage académique que l'usage
destine i) a la communication de résultats scieptEs mais aussi ii) & une évaluation par un jury
conditionnant la délivrance d’'un diplome/grade, foomte I'auteur a la question des attentes du
public (sensuwutilisateurs) envers cet objet « thése », a lmdar sa forme et son contenu.

Or, il apparait que ces attentes ne sont pas egpsraxplicitement, sous la forme de cahiers des
charges, programmes ou barémes. Deés lors, pourasidfir des barrieres que pourraient
constituer des cadres de références latents, paifeis tacites ou ésotériques, la démarche la
plus saine peut sembler étre le retour aux souted®xercice. Une définition de la these peut
étre (source TLFI) :

Thése : subst.f. Proposition théorique qu'on avanex l'intention de la défendre contre des
objections éventuelles

Il pourrait étre ajouté que la théesaentifique se doit d’alimenter cette défense par une démarche
de nature scientifique. Karl Popper (1902-1994pputarisé le critéere de réfutabilité comme une
propriété irréductible de la posture scientifigGe. critére suppose que toute proposition doit étre
soumise de facon a pouvoir étre réfutée, en pdigiquar I'expérience.

Sur cette baseettethese a été écrite comme la restitutiéfutablede I'argumentaire logique et
du « dialogue expérimental entretenu avec la natuierigogine et Stengers, 1978) menant a
soutenir les propositions suivantes :

-Un simulateur de la morphogénése de l'appareil aé&n du ray-grass est un outil
heuristique spécifique, pertinent pour la compréhesion des dynamiques structurales et des
variations de la valeur d’'usage des couverts praiaux.

-D’'un point de vue technique, le concept d’auto-orgnisation est d’une grande puissance
opérationnelle pour capturer le déploiement architetural de I'appareil aérien du ray-grass,
sa variabilité génétique et sa plasticité phénotygue. Il peut suffire a reproduire les
rapports de solidarité des principaux caractéeres arhitecturaux.

-La plausibilité d’'un processus réel d’auto-régulaion n’est pas infirmée par les propriétés
émergentes du simulateur ou par les résultats expénentaux. En corollaire, il pourrait étre
nécessaire d'envisager de nouveaux schémas cybergéeés pour la morphogénese de
I'appareil aérien du ray-grass anglais.
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Introduction

INTRODUCTION

Avec une contribution des produits animaux a l'appénergétique de sa ration
alimentaire pouvant dépasser 40% (exemple de lacEéra Combris, 1997)la civilisation
occidentale plébiscitede factola pratique intense de I'élevageSi cet état de fait sociétal
résulte de la conjugaison de processus contextudisrels, historiques, géographiques ou plus
réecemment mercatiques, il n'en est pas moins qmiid le néolithiquec’est bien a la
zootechnie que I'hnumain doit la disponibilité et lapérennité de la ressource nutritive
produite par les animaux. C’est donc a dire que les cycles biologiques etéessystemes
connexes ont fait I'objet d’'une domestication etr@ optimisation intégree.

La majeure partie des ces produits proviennentudgnants. Ainsi en France dans les années
1990, la consommation annuelle de fromages, yaetidesserts lactés s’élevait a elle seule a 50
kg par personne, soit plus du double de la consdiomeées produits, moins aqueux il est vrai,
d’'un animal monogastrique comme le porc (Combrg97). Les ruminants ont la capacité a
valoriser la cellulose végétale, ce qui fait laébde leur adaptation au paturage. L’herbe, au sens
le plus agricole de « fourrage issu de la prairiguel que soit son conditionnement (sur pied,
foin, fermentée en ensilage ou enrubannée), esteddoin le contributeur le plus important a
I'affouragement du bétalil.

C’est ainsi que la prairie peut trés directement &k reliée a I'hnumain par une chaine
trophodynamique. Cette chaine suffit a expliquer la plus grandeipale la valeur d’'usage de la
prairie, et partant la présence méme de I'écosysterairial dans notre agriculture, dans nos
paysages, dans notre environnement et dans natnerae.

Dans ce contextda maitrise des cycles biologiques de I'écosystemeairial fait donc partie
intégrante du processus plus général d’optimisatmta chaine, cette fois agroindustrielle, allant
du pré au consommateur final. Cette maitrik#t passer par une compréhension des
déterminants de la création de la valeur d'usage aigole des prairies c'est-a-dire de leur
capacité a mettre a disposition de la biomasssfa@@ant a des criteres quantitatifs et qualitatifs
fixés selon des impératifs zootechniques.

Ce travail de theses’inscrit dans cette démarche de compréhensiae. propose de participer

a I'élucidation des dynamiques qui interviennent das les couverts végeétaux prairiaux et
qui expliquent leur structuration spatiale. Il s’agit d’'un enjeu déterminant puisque les
modalités d’organisation spatiale des items veégetians le couvert affectent les propriétés de la
biomasse récoltée, et donc les propriétés des ppsaaiimaux engendréBuisque la structure

du couvert émerge du déploiement des architecturedes individus qui composent le
peuplement, il a été considéré que la constructiod’'un simulateur informatique de la
morphogénese de I'appareil aérien du ray-grass amgl constituait une étape a forte teneur
heuristique. Ces simulateurs permettent en effet d’aborder gigsstions inaccessibles a
I'expérimentation conventionnelle.

Pour pouvoir simuler et donc reconstituer le déptent de I'architecture de la plante, il est
nécessaire de comprendre et de modéliser les sstdm contrble de ce déploiement, ou au
moins de les capturer empiriquement. Par exempl@jets sont les déterminants de la longueur
de chacune des feuilles de la plante ? » est umstigneement auquel confronte ce type 8
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d’entreprise. Il faut étre en mesure d'y répondié gar « La longueur des feuilles est telle parce
que [X] » ou bien par « Il est possible de reproduiretegueur des feuilles en faisad p».

Ces deux postures illustrent tout a fait ledualité du travail entrepris, qui d’'une part comporte
une partie purement technique, d’ingénierie, etitléapart nécessite d’émettre des hypotheses
fortes permettant de rendre compte de la réali an souci de véracité.

Ici, I'étude réalisée prend ses racines dans la visiorelsn laquelle la morphogénése de
lindividu peut étre assimilée a un systeme auto-ganisé. Cette hypothese repose sur un
corpusde données expérimentales suggérant que le déeshgop architectural pourrait étre au
moins partiellement régulgar I'architecture. Ainsi la longueur des pseudotigesarrait en partie
controler la détermination de la longueur des fesiiui se développent dans ces pseudotiges, et
la longueur des feuilles ainsi créées pourraitcadiele rythme auquel sont émises de nouvelles
talles. Cette hypothése a été formalisée, modéis@aplémentée dans un modele de simulation
de la morphogénese aérienne du ray-grass, qui @oéténe L-oliaom. Le comportement de ce
simulateur a été analysé afin d’évaluer l'utiligelinique du concept d’auto-organisation, ainsi
que la plausibilité de processus auto-régulés damonde réel.

D’'un point de vue épistémologique il s’agit d’'unéngarche singuliere, qui se démarque de
I'approche expérimentale conventionnelle. Cettenidee consiste a analyser le fonctionnement
des systemes réels. Ici il s’agit, sur la baseotgesctifs de simulation et a partir d’hypotheses, d
tenter derecréerle réel. Or il est évidemment impossible de vélgment récréer le réel sans
étre exhaustif...ce qui n’est pourtant pas envisdgeatur tout étre qui n'est pas le démon de
Laplace. En conséquence, la reproduction diraetion du réel repose sur une multitude de
sélections et de choix, a partir d'un critere dertipence. Contrairement donc au
qguestionnement direct de I'existant, qui repose suune démarche de déconstruction, la
genese d’'un simulateur procéde d’'une démarche de mstruction ex-nihilo, et est donc le
résultat d'une trajectoire intellectuelle subjective, qui doit pourtant étre justifiée. La structure
de ce document tient compte de ce constat.

* Le premier chapitre est ainsi consacré a la reistitide laPROBLEMATIQUE , c'est-a-
dire de I'ensemble du cheminement intellectuel )i @ motivé la création d'un
simulateur, ii) qui a présidé aux choix des techagyutilisées et iii) qui explique le choix
des hypotheses employées et en particulier poutdguprincipe d’auto-régulation a pu
sembler pertinent. De cette problématique décoldsx@BJIECTIFS de I'étude.

» Ces objectifs, tout comme ils ont conditionné lessdux, conditionnent les chapitres
suivants. Tout d’abord, I'hypothese d’auto-régulatde la morphogénese foliaire ayant
pris un réle central, unEXPERIMENTATION permettant de vérifier et d’approfondir
notre comprehension du réle morphogeénétique desdaigotige a été entreprise. Cette
expéerimentation est relatée dans le second chapitre

» Le troisieme chapitre est consacré a la descripteohétape d&MODELISATION , c'est-
a-dire a la description de la structure et du fomectement du simulateur créé, ainsi qu’a
I’étude exploratoire de son comportement.

« Le quatrieme chapitre est dédieé a la restitution deelqgues exemples
d’APPLICATIONS illustratives de l'intérét du simulateur créé, mpettant ainsi de
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montrer en quoi il répond aux objectifs énoncés)sde cadre de la problématique
dégagée.

Enfin laDISCUSSION GENERALE réalise une synthese des apports de ce traval dan
une perspective scientifique, desquels émergemREBPOSITIONS qui font I'objet de
cette thése.

10
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A) CONTEXTE

1) La prairie multifonctionnelle et multidimensionnelle

Dans la langue francaise, au méme titre que leblecaforét »le terme « prairie »
recouvre une grande variété de réalités écologiqueka définition la plus englobante de cet
ecosysteme est dordre géographique, énoncée commee « formation végétale dense
essentiellement constituée de plantes herbeudgaché¢l, 2009 ; TLFI). Cette acception désigne
de fait un écosystéme quasi-ubiquiste ; ces foonatsont ainsi caractéristiques de nombreux
biomes, comme par exemple les grandes prairiegefiati nord-américaines, la pampa, des
steppes d’Asie centrale ou des savanes africdiiges.{).

“Photos A. Verdenal 2004-204

Figure 1.1. Echantillon de l'unité et de la diveésiécologique et géographique des prairies : A)inea
permanente de paturage bovin en France, B) stefig@ienne, C) étendues de paturage ovin en Nouvelle
Zélande et D) grande prairie de I'ouest canadien.

De nos jours, en Europe occidentale et notammené sarritoire métropolitain francais, le terme
prairie fait référence essentiellement (prairiesmpires ou climaciques exceptées) a un
agrosysteme, c'est-a-dire & un écosysteme culayant fait I'objet d’'un processus de
domestication. Cette anthropisation vise a la nsaitrspatiale et temporelle des cycles
biologiques de la flore prairiale. Elle est motivgmr I'exploitation d'une ressource
d’importance agricole : la biomasse permettantiniahtation des animaux polygastriques
(principalement), destinés a la production de sutwsts d’'intérét pour l'activité de I'exploitant
comme la viande, le lait ou la laine. Dans ce cdetd'utilisation et I'entretien des prairies
par I'Homme répond donc a un besoin essentiellemeimidirect. Ce besoin est engendré par
I'interdépendance ruminant-prairie, émergée historquement par coévolution(McNaughton,
1984).

D’un point de vue agronomique, la prairie actueisigne donc plus un état de fait résultant de
I'application d'un ensemble de pratiques qu’uneiténtphysique existant spontanément
(indépendamment des interventions humaines) commmeassif montagneux ou un glacier. De
ce fait, ladéfinition agronomique de la prairie est en grandepartie dictée par ses aspects
fonctionnels: elle peut étre formulée comme I'ensemble despa&es occupés par des poacées
et des légumineuses, utilisés a des fins d’affamamnt des herbivores et exploités sur pied ou
par fauche » (Larousse Agricole, 2002).

Ces surfaces fourrageres prairiales occupent, éhdlie de I'Union Européenne (27 pays
membres) au moins 30% des 160 Mha de la SurfacecdMgr Utile (SAU, source

Eurostat/Agricultural statistics). En France, depR006, cette proportion oscille entre 20% et 12




Problématigue

25% de la surface totale du territoire métropalitéh5 Mha), soit environ 40% de la SAU
nationale. Deux catégories typologiques sont distdes ; i) les prairies permanentes et ii) les
prairies temporaires. Les prairies permanentegspondent aux surfaces toujours en herbe, qui
représentent 75% des surfaces prairiales en Fraeseprairies temporaires, pour leur part, font
I'objet d’'un semis et d’'un retournement périodiqueférieur a 6 ans. La sole des prairies
permanentes est comparable a la sole céréaliexdd(@Mha) et la sole en prairies temporaires a
la sole en oléagineux (de 2 a 3 Mha). D’un pointzde agronomique elles occupent la premiére
place des cultures fourragéres, loin devant |lgerradtive, le mais ensilage (moins de 1,5 Mha).
Elles assurent la plus grande partie de la rationeataire des cheptels (fig. 1.2, source
Agreste ; Pangt al, 2004).

Surfaces (Mha) Production fourragére (Mt)

Figure 1.2. Ventilation des
surfaces  allouées  aux
principales cultures

fourragéres et de leur
production, en France
(source Agreste, moyenne
des années 2006 a 2008).

O Mais fourrage

B Prairies permanentes

@ Prairies temporaires

Tres répandues de par leur faible colt de reViesifprairies sont en concurrence avec des modes
d’'occupation des sols basés sur les cultures desuaiénératrices de marges élevees. Les
surfaces en herbe ont ainsi fortement diminuéa® ée$ années 1970 et 2000 mais tendent a se
stabiliser depuis, en réponse aux variations desh@a des matieres premieres et des politiques
agricoles.Ainsi, 'avenement récent du concept de multifonctinnalité agricole (émergé lors

du Sommet de la Terre de Rio de Janeiro de 1992) ignéorise la jointure de la production

de matiéres premiéres et de biens publics comme @étaune caractéristique intrinséque de
I'activité agricole, a induit un tournant dans la perception et dans [I'étude des
prairies (Hervieu, 2002). Les prairies ont en effet étérappndées comme particulierement bien
insérées dans, voire emblématiques de, ce nouvaadigme politique, du fait des aménités
liées a leur exploitation. Leur impact environnetagmotamment, a été considéré comme positif
sur : le paysage, la rétention d’éléments pollydatkitte contre I'’érosion du sol, la séquestratio
du dioxyde de carbone (hors toundra les prairieadiates représenteraient 15% du stock total
de carbone organique ; Tate et Ross, 1997) ou erdeomaintien de la biodiversité. La loi
d’orientation agricole de 1999 et la reforme de@dditique Agricole Commune (PAC) de I'Union
Européenne (2003-2004) promeuvent la culture déases en herbe par la mise en place de
politigues publiques d'incitation (second pilier,TEECAD, primes a I'herbe PHAE). Ces
dernieres tentent de valoriser financiérement tedpetion des externalités positives, dont le
marché défaille a assurer la rémunération du faiedr nature de biens collectifs, non-exclusifs
(Le Goffe, 2003). D’autres mesures sont revéladribe cette perception positive de I'impact des
surfaces en herbe, comme I'obligation réglement@ddreonstituer des bandes enherbées dans le
cadre des bonnes pratiques agricoles (3% de lac&ugn Céréales, Oléagineux, Protéagineux,
en bordure des cours d'eau prioritairement). Sideenier fait résulte de la capacité de

I'écosysteme prairial en tant que tel a assumeaBlentampon positif, il est cependant important 13
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de relever quées ameénités évoquées sont autant le fait de dalture des prairies, dans les
conditions particulieres dans lesquelles elle esgalisée, que le fait deprairies en elles-
mémes.

Les agrosystemes prairiaux différent en effet désies de vente, en partie par les propriétés
écologiques des especes vegétales concernéesefplpétennes), mais surtout de par les
pratiques culturales auxquelles ils sont assoc&sctérisées notamment par :

- le maintien de peuplements a forte hétérogéigité- et intra-spécifique (variétés synthétiques
allogames), sur plusieurs cycles annuels

- le préléevement non létal d’'une partie de 'apparérien végétatif des plantes

- une perturbation faible de I'écosysteme (travhil sol rare par exemple). Le recours peu
fréquent au labour permet en particulier d’évigedibération massive de nitrates et les flux de
lixiviation vers les aquiferes (Cameron et Wild349

- l'utilisation limitée d’intrants chimiques, y c@ris en comparaison d’autres cultures

fourrageres comme le mais ensilage (Poiret, 1999)

Ces conditions spécifiques d’anthropisation sohbrégine des aménités produites. Au final, la
promotion de la prairie porte ainsi plus sur I'élge a I'herbe, que sur la prairie en tant
gu’écosystemeDans sa perception sociétale comme dans sa défioitj I'écosysteme prairial
fourrager fait donc l'objet d’'une fusion d’ordre sémantique, sous le vocable prairie, de sa
nature écologique et du systéme cultural assoeitte @uance est d'importance puisqu’elle induit
la relativité de cette perception sociétale, quaaé dans d’autres contextes historiques ou socio-
economiques. Deux exemples, s'’ils peuvent parafieezdotiques, sont néanmoins représentatifs
de cette relativité :

1) Tout comme dans le cas des cultures de veirggrsification de I'exploitation prairiale peut
mener a des problemes environnementaux spécifidigesont lieés en particulier a la relative
inefficience de l'utilisation de I'azote des fouges par les ruminants, qui conduit a de fortes
pertes de cet élément (Grignatial, 2002). La Nouvelle-Zélande, par exemple, donetgtoire

est tres intensément consacré a I'élevage a I'hedieconfrontée a des problémes de qualité des
eaux du fait des flux d’azote produits par lesiraipatches » (Lilienthat al, 2007).

2) Au XIXieme siécle, Karl Marx (1867) tenait lasei en prairie de terres arables d’Angleterre
au XVlieme siecle, reconversion visant a fournir ldelaine aux manufactures de Flandres,
comme un des premiers fondements du régime capétalCette modification structurelle des
systemes agricoles, permettant une plus grandéghitifé que des cultures de vente exigeant
beaucoup de main d'ceuvre, aurait été responsabldaderéation de grandes masses
démographiques « prolétaires » :

«[...] la nouvelle [noblesse], fille de son époque, regdtrdargent comme la puissance des
puissances. Transformation des terres arables ¢émrades, tel fut son cri de guerse

Les rois Henri VII et Henri VIII auraient été amena légiférer pour contrecarrer les effets de
cette mise en prairie du territoire, suite a I'exadral qui s’en est suivi.

En premiére analysél ressort donc que la prairie en tant que systemeultural est de
premiére importance agronomique, économique et emdnnementale Elle doit étre
approchée comme un systeme multidimensionnel, atanbi) des aspects purement écologiques

i) des fonctions spécifiques de par son insertians les activités humaines et iii) des impacts 14




Problématigue

sur la société et I'environnement du fait des prags qui sont associées a son exploitation. Cette
pluralité de rble a laquelle tout tentative d’étugavoie systématiquement, peut étre réesumée
sous la forme du triptyque :

Prairie
Nature (essence) - Fonction (dessein) - mpact

2) Un axe important pour la compréhension de la variation de la valeur
dusage agricole des prairies . la structure du couvert végétal, et donc la
morphogénése individuelle

L’étude agronomique des prairies vise essentielleme a I'optimisation de leur capacité a
répondre aux besoins agricoles et environnementaasi-a-direa la compréhension et au
contrdle des déterminants de la création de leur Yaur d’'usage Les prairies sont exploitées
parce qu’elles mettent une ressource fourrageisposition (Smitet al, 2008). Cette ressource
conditionne partiellement la valeur des produitsnaoux engendrés (gain de masse ; Théeard
al., 2006 ; qualité sensorielle des produits ; CowdbPRriolo, 2002). Smigt al. (2008) ont ainsi
mis en évidence une correspondance forte entréstabdtion spatiale de la productivité des
prairies et la distribution spatiale de la produitdi des systemes de production laitiere (fig..1.3)
Bien qu'un lien de causalité uniqguement direct séminemment discutable ici (puisque
productivité des prairies et performance pourrapartexemple tous deux étre le résultat d'une
technicité ou d’une intensification forte), ce fiagste pour le moins révélateur de I'importance de
la dimension productive de I'agrosysteme prairghsl’établissement de sa valeur d’usage.

Estimated grassland productivity
in decitons per hectare
[Jo-10
12 Litres of milk production
|:| 20-30 per hectare of agricultural land
[ 30-40 0-108
40-50 109-279
[ 060 fﬁ'} 280- 466
I «0-70 46769
I 7o-0 697 -983
= :g?gn i I s84- 1410
B - 10 [ 1411 - 2006
B 2007 -3134
B 51555617
\“\j [ 5618 - 8794

d’aprés Smit et al. (2008).

La valeur d'usage agricole des prairies dépend dientadéquation entre des besoins d’ordre
zootechnique et les caractéristiques de la biomessgtée, d’un point de vue quantitatif et
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qualitatif. Ceci expligue que les efforts de sétectgénétique ont - historiguement -
principalement porté sur des propriétés comme ledement en fauche, la composition
biochimique de la biomasse, le maintien la quaitépature ou la résistance a des maladies
comme la rouille (Barreet al, 2006). De méme les interventions agronomiquesnuena
fertilisation, la récolte (fauche, péaturage), leckage et la conservation (foin, ensilage,
enrubannage) visent a assurer la distribution ooatid’un fourrage de qualité optimale au
cheptel, a partir d'une ressource dont la prodactist essentiellement irréguliere dans le temps
et non nécessairement synchrone avec les rythrokegigjues des animaux (Barrettadt 2004).

La valeur d’'usage découle donc de la multitude deatteurs affectant la disponibilité et la
composition biochimique de la biomasse récoltéfCruz et al, 2003) : flore en présence,
conditions pédo-climatiques, mode de conduite, &es mécanismes pilotant les relations
d’interdépendance entre ces facteurs et la créaliota valeur d’'usage ne sont pas totalement
élucidés du fait de la complexité du systékde.de ces facteuren particulier a été étudié plus
tardivement et semble moins maitrisé du fait de degré d’évidence moindre, maiscupe
néanmoinaune position centrale dans I'établissement de laaleur d’'usage : la structure du
couvert (Duru et al, 2001). La structure d'un couvert peut étre défioomme le principe
d’organisation, 'agencement, des items végétaukegromposent.

Si deux étapes intervenant dans la création daléuwd’'usage sont discriminées :

) Production primaire (« net herbage accumulationCsgation et mise a disposition
d’une valeur d'usage potentielle lorsque la bioraast générée au champ.
i) Prélevement (« efficiency of herbage utilization kemaire et Agnusdei, 2000) :

Réalisation du potentiel au moment de la récolte.
Alors il apparait quelles sont toutes deux sousfllience, voire sous la dépendance, des
modalités de I'organisation spatiale de la biom#gBseu et al, 2001).

Phase 1 : Production primaire

La production herbagere, pour son analyse, peatrétluite en des flux de masse et d’énergie au
niveau de la parcelle. Principalement due a lassevice (gain pondéral) foliaire en phase
végétative, elle dépend de deux processus intseagis(Lemaire et Agnusdei, 2000); la
production d’assimilats par photosynthese gracénéelception de I'énergie lumineuse, puis
I'utilisation des ces assimilats par les méristéadgsens pour la production de nouvelles cellules
(lorsque les besoins en azote, notamment, sostfatd). La dimension trophique apparait donc
logiquement comme un facteur capital pour la pradiié primaire.

L’équilibre trophique repose sur I'économie du cemd dans le couvert (Sheebyal, 1979),
c'est-a-dire la capacité des producteurs, les ssuecrépondre aux besoins des consommateurs,
les puits. L’énergie lumineuse est la ressourgalua critique dans la détermination de la force
des sources. Dans des conditions d’irradiance dznrg s’ensuit que I'efficience du couvert
pour linterception lumineuse et l'efficience dligation (conversion) de cette énergie en
assimilats conditionnent la capacité de croissance.

Barrettet al. (2005) ont ainsi proposé un modéle de prédictmadproductivité des prairies de
ray-grass qui repose sur ces parametres (LighBffa@ency et indice foliaire ; fig. 1.4). Tel que
cela a été pris en compte, un élément essentil geantification de I'interception de I'énergie
lumineuse dans le couvert est I'indice foliairest'a-dire la quantité de surface foliaire (pataini
de surface de sol) contenue dans le couvert.

16




Problématigue

Figure 1.4. Digramme de modélisation de la prodonti
d’assimilats carbonés par les sources (feuilles)gdee modéle de
productivité des prairies GrazGro de Barrett et §2004). La
production d’assimilats (RSource) dépend des ré&semobilisées
(WResMab) et de la photosynthése (RPhoto). La piwotioese
dépend de la quantité d'énergie interceptée (PARweit de
I'efficience d'utilisation de cette énergie (LURE)interception de
I’énergie lumineuse est elle-méme dépendante aeide foliaire
(LAI). Selon cette approche, il est possible decual une
production d'assimilats a partir de variables d’'ef que sont
I'énergie recue par le couvert (PAR), la températuet les
précipitations.

Il a été déemontré depuis les années 1950 queniigtion du rayonnement dans les couverts
végétaux, du fait de [linterception realisée pas Iphytoéléments, peut étre modélisée
mathématiquement a partir de 'indice foliaire,asetles lois du type de celle de Beer-Lambert,
sous la forme (Monsi et Saeki, 1953 ; Varlet-Grameh al., 1982 ; Hirose, 2005):

I=lo(e™)
Avec lo et | I'irradiance (W) au dessus et dans le couvert respectivement, ljiodice
foliaire cumulé . k correspond au coefficient diagtion (lequel dépend des propriétés
structurales du couvert ; orientation des élémeets,).

Il ne s’agit dans ce cas que d’'une approximatiaurRtteindre un degré de précision supérieur,
la structuration spatiale de cette surface doie @trise en compte. En effet, les propriétés
géométriques des phytoéléments vont conditionmdfidience d’interception de la lumiere, tel
que souligné par Monteith (1965) lors de la pulbigcade la loi qui porte son nom :

« The distribution of light in a crop canopy is
described by the binomial expansion of an
expression containing parameters for the

area, geometry, and transmissivity of individual
leaves. »

In fing, ces travaux de modélisation permettent de mettrévidence, de traduire et de formaliser
mathématiquement le fait qua structure du couvert dicte les conditions de ihterception
lumineuse (Monsi et Saeki, 1953). Il s’agit donc dh régulateur fort de la production
herbagere.

Par ailleurs, il doit étre souligné que la struetdu couvert influe de maniére plus indirecte sur
d’autres dynamiques physiologiques intervenant tlapsocessus de production de biomasse. En
effet, par son effet sur les conditions bioclimagpfues (p.ex. vitesse du vent, transferts
thermiques) la structure du couvert influetiégapotranspiration notamment (Levia, 2008). Ces
variations du microclimat et du phylloclimat (Clesdit al, 2005) sont également & méme de faire 17
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varier la distribution spatiale des éléments bioghues important pour I'alimentation animale
(azote par exemple).

Enfin, le couvert est lI'arene dans laquelle se jouéa compétition interinviduelle pour
I'acquisition des ressources aériennes. A longhéaace, I'évolution dynamique de la structure
du couvert influe sur le cadre dans lequel s’exeatee compétition, et donc potentiellement sur
la composition spécifique en orientant la sélectidarriott et Zuazua (1996) par exemple, ont
mis en évidence des modifications du rythme dagdellde plantes de ray-grass en réponse aux
especes avec lesquelles elles étaient mises enétiionp (jusqu’au double du nombre de talles
en culture avec le tréfle par rapport a la monacajt Cet effet pourrait étre du aux conditions
d’exposition a la lumiéere plus ou moins favoraljpesmises par ces voisins, et est en mesure de
fortement influencer la capacité de survie de lanfd, en particulier sous contrainte de
défoliation. En conclusion, I'importance de la sture du couvert a ainsi été résumée par Monsi
et al (1973):

“The morphological features as characterized bymetrical structure (or architecture) of plant
canopies have a great influence upon the procesfsastion and reaction between plants and
their environment through the modification and méption of fluxes of radiation, heat, carbon
dioxide, etc. Consequently it is obvious that teopy structure as well as the physiological
properties of the leaves with respect to photossithand respiration, therefore, can play an
important role in the competition between plants”.

La structure du couvert peut donc étre considérée aamme un déterminant de la
productivité primaire (Sugiyama et al, 1985) en sa qualité de variable agronomiquewu
méme titre que la texture ou la structure du spepample.

Phase 2 : prélevement

Au dela de linfluence de la structure du couvent & production de biomasse, phénoméne
général pour 'ensemble des cultures, il appanaétlgs propriétés de la biomaséeoltée dans

le cas cette fois spécifique des prairies, répond@mement a la structure du couvert. Ce
phénoméne résulte des techniques de récolte appBaux prairies.

En effet,la sélectivité des modes de prélevement mis en ceudans la prairie repose sur un
critere spatial (strictement pour la fauche, associé dans un pre@meps a un choix subjectif
des animaux dans le cas du paturage puis strictelosndu prélevement de la bouchéehn
conséquence, la distribution spatiale de la biomass- i.e. la structure du couvert - va
déterminer les propriétés quantitatives et qualitatves du prélevement. En effet, la
distribution des éléments biochimiques assimilapi@sles animaux au sein du couvert est tres
hétérogene, dépendante des propriétés des organessades plantes, comme leur teneur en
azote ou en sucre, leur teneur en fibre, leur tilgke. Les déterminants principaux des ces
parametres (hors variabilité génétique) sont laneatles organes (gaines, limbe, tige) et leur age
(Duru et Ducrocq, 2000 ; Groot et Lantinga, 200ilman, 2004 ; Semmartin et Claudio, 2006).
De nombreuses études démontrent ainsi I'influerecéinteraction entre la structure du couvert
et les propriétés du prélévement dans la déteriomate sa valeur d’'usage, qu’il s’agisse de
fauche (Rhodes and Mee, 1980) ou de paturage. ,Adlesi modifications quantitatives de la
production laitiére par des vaches (Satitl, 2005 ; Flores Lesan& al, 2006) ont été mises en
évidence aprés paturage de cultivars de ray-giffésetits, alors méme que la biomasse totale
ingérée et les caractéristiques biochimiques dés/ars étaient comparables (teneur en azote,
digestibilité). Selon les auteurs de ces étudegrdportion des gaines dans la ration alimentaire 18
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puisée par les animaux dans le couvert expliqueedie différence. Cette proportion dépendrait
de la hauteur du couvert ; plus le couvert est pas les animaux collectent une proportion
importante de gaines (situées dans les stratesultert les plus proches du sol). La hauteur du
couvert est également tenue responsable des difEsede production et de qualité laitiere
mesurées lorsque des animaux paturent des méldegey-grass et de trefle, par rapport a des
cultures pures (Ribeiro Filho, 2005). Certains ég i@sultats pourraient eégalement étre expliqués
par des différences de préhensibilité du fourragdacilité de préhension des items végétaux est
en effet un déterminant important de la capacitége'stion des animauxja son impact sur les
caracteristiques de la prise alimentaire (dimerssiomsse des bouchées par exemple). Prache et
Peyraud (1997) ont ainsi souligné que cette prébiditss est sous la dépendance de
caractéristiques structurales du couvert, commmasse volumique, sa hauteur ou la présence de
« barrieres » comme les pseudotiges. Enfin Betred. (2006) ont démontré que I'ingestion, chez
les vaches laitiéres, est significativement infegmpar la longueur des limbes foliaires.

Des efforts de sélection ont été déployés sur deanpetres morphologiques, en particulier la
longueur des feuilles (Ghesquiétal, 1994), dans le but d’améliorer la valeur d’usaggcole

des prairies. Des idéotypes peuvent ainsi étrecessoaux différentes méthodes de gestion : des
morphotypes a longues feuilles sont plus produstam cas de coupes peu fréquentes alors que
des plantes avec un grand nombre de petites ttlé=uilles sont plus performantes en cas de
coupes fréquentes (Horst al, 1978 ; Hasard et Ghesquiére, 1997). La structureouvert doit
donc correspondre au mode de conduite de la pragieme résumé par Duet al. (2001) :

« Gérer un péaturage c’est choisir entre une hautdavée qui maximise I'ingestion a court
terme et une hauteur faible qui améliore la digabté mais risque de pénaliser la croissance

Ces mémes auteurs vont méme plus loin en considguanla modification de la structure du
couvert par paturage est un outils permettant dguleo sa valeur d’'usage au sens large :

« Le paturage [...] est un moyen permettant de nmeyddi structure du couvert et les
caracteristigues agronomiques correspondantes derfa les adapter a différents usages ».

En conclusion partielle, il ressort que du fait dela spatialisation des modes de récolte
appliqués aux prairies, la structure du couvert mée la valeur d’'usage potentielle créée par

la production primaire de biomasse.ll s’agit d’'un caractere assez spécifique des igsipour
qgu’il soit souligné, ceci n'étant pas le cas poes tultures basées sur un mode de récolte
fondamentalement différent, comme I'arrachage syatigue (betteraves, pommes de terre).

En conclusion générale, les faits présentés ddtes section permettent d’établir que la structure
du couvert prairial est un parametre non négligedbhs I'établissement de la valeur d’usage des
surfaces fourrageres. Qg maniere dont les phyto-éléments qui composent uvert sont
organisés dans l'espace est la résultante de la doimaison des déploiements des
architectures individuelles (Agnusdei, 1999 ; Casest al, 1999). Un schéma synthétique des
relations entre les traits morphologiques individwet la structuration du couvert (fig. 1.5) a ains
été proposé par Lemaire, Chapman et Agnusdei (lremeti Chapman, 1996 ; Lemaire et
Agnusdei, 2000), dans l'optique de mieux comprendse relations entre les flux de tissus
végétaux qui bouclent dans les prairies paturéesissance, sénescence et consommation par les
animaux.
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Figure 1.5. A) Couvert végétal de prairie semée. RRlations entretenues entre les variables morphétigues
individuelles (élongation foliaire, rythme d’'appton des feuilles et durée de vie des feuilleskestvariables de
structuration du couvert (nombre de feuilles palietadensité de talles, longueur des feuilles). [&s Lemaire et
Agnusdei (2000) et Lemaire et Chapman (1996).

La figure 1.5 illustre le fait quéa compréhension du processus de structuration duocvert
prairial, et donc de la valeur d'usage des prairies passe par une appréhension des
déterminismes de la morphogénese aérienne des indiws qui composent le peuplemente
ray-grass anglais étant I'espece la plus commums tis prairies en Europe occidentale, il
apparait comme une bonne plante modéle pour étladieorphogénese des graminées prairiales.

3) Morphologie et anatomie de lappareil aérien vegétatif du ray-grass
anglais

Le ray-grass anglaid ¢lium perennel.) est la principale espéce cultivée dans le#ipsades
zones tempérées du fait sa facilité d'utilisatiamplantation aisée, souplesse d’exploitation,
bonne valeur alimentaire ; source GNIS). En Frasegn le GNIS, s’agit de I'espece la plus
semée apres le ray-grass d’ltalie (environ 7008 daimences par an) et trés loin devant le dactyle
(2700 t). Ceci fait du ray-grass anglais une planteléle typique pour I'étude des graminées
prairiales.

Le ray-grass anglais est classé dans la familldPdasées. Il s’agit d’'une plante monocotylédone
pérenne, allogame, naturellement diploide (2n=t¥®me si des polyploides ont pu étre créés
artificiellement par traitement a la colchicine.
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Le ray-grass est une plante cespiteuse, c'est-a-giqu’il forme des touffes végétatives
formées d’agglomérats de tiges adventives ; les led (fig. 1.6). Chaque talle peut étre divisée
en unités fonctionnelles : a la base une couroreeadines adventives, surmontées par des
entrenceuds séparés par des nceuds, portant bousgdtaises et feuilles. Les feuilles présentent
une phyllotaxie distique. Elles-mémes peuvent &éeomposées en 3 organes; la gaine
(enroulée de maniere quasi-cylindrique) dans ldigpdrasale, le limbe dans la partie distale,
sépares par le col - située environ au tiers denlgueur de la feuille - et sur lequel est insérée
une membrane ; la ligule.

\

\ j” 4 \/

“s‘..\\l'
i

Mzé

Pseudotige

Figure 1.6. A) La touffe végétative de ray-grasst es
cespiteuse ; elle est formée d'un nombre parfoigs tr
important de brins, voire méme d’individus.

B) Dessin d'une touffe de ray-grass et de son platde
tallage (repris de Gillet, 1980). Six talles déymdées sont

visibles. e.f: ébauche foilaire, a, apex, r racind.P Talle o
primaire. fallage

Les talles sont émises par des bourgeons axilldoesun est présent a chague noeud, a l'aisselle
des feuilles. Elles peuvent étre appréhendéesmbint de vue topologiqgue comme des branches
(McSteenet al, 2005 ; Doust, 2006). Cependant, d’'un point de kistologique les « brins »
visibles et manipulables different de I'acceptidassique des branches puisgu’ils ne sont pas
constitués a proprement parler de «tiges » (eotngs portant feuilles et racines), mais de
'emboitement gigogne des gaines des feuilles dn. e tube ainsi formé est qualifié de
pseudotige. La tige, et donc la branche réell&srre a I'extréme base du brin.

Cette configuration résulte du fait que, en phaseégétative, les entrenoeuds ne s’allongent
pratiguement pas la tige reste alors trés courte (<2 cm), etfailles bourgeons axillaires et le
méristeme apical sont peu déplacés de leur posititiale, restant confinés a la base des axes.
Bien qu’émises de maniere arborisée (fig. 1.6) t&dles semblent donc étre solidaires, reliées par
leurs bases, ce point de regroupement étant quetfiplateau de tallage (fig. 1.6).

La structure de la plante ne correspond pas a unerganisation stable et permanentejl
s’agit d’un équilibre dynamique résultant i) de la démographie des talles dans latffe et ii)

du turnover des feuilles dans chaque talleEn effet I'organisation de la touffe résulte de la
formation, de la mortalité et du déplacement desajui ont la capacité a se séparer de leur talle
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d’origine, des lors qu’elles ne sont plus héténutes, devenant ainsi autonomes et pouvant
donner naissance a une nouvelle touffe.

Au sein de chaque talle les feuilles sont émisesessivement par leur méristeme apical (fig.
[.7). De la elles croissent a I'intérieur du tube ld pseudotige, selon leur axe proximo-distal.
Concomitamment au phénomene d’émission/sénescescedilles, le développement des talles
a l'aisselle de chaque feuille les améne a se dppeltau sein de la pseudotigentre la gaine de

la feuille de leur rang et la gaine de la feuille hng supérieur. De ce fait les feuilles sont
constamment écartées de leurs talles meres, eemotanspercées et détruites, lors de la
croissance de la talle du nceud de rang supérigui.@). Ce démembrement cyclique des talles,
qui s’opére a un rythme similaire a celui de I'ésioe des feuilles, explique I'apparente
stationnarité du nombre de feuille (2 a 3 maturesneyenne, 1 a 2 en croissance) observable a
un instant donné sur une talle (Yaetgal, 1998). Il n’existe donc pas de permanence stralet

de la touffe, ni méme des talles, ce qui n'estgaass poser de problemes quant a l'identification
et donc au suivi « d’'individus ». Seuls les ménsg présentent une existence temporellement
continue sur laquelle se reposer (De Reffye, 1988llg, 1999).

B
FC
/
FM \
_.f‘f
FT
Photo S. Carre/A. Verdenal 2004. \
Figure I1.7. A) Vue en microscopie optique d’'un
apex dune talle de ray-grass. Le ddme apical
(méristéme), surmontant les primordia foliaires, FE

peut étre identifié. Six futures feuilles sontbliss Pseudotige
(pfl & pf6). Le trait en pointillés représente la
position originale de la pseudotige engainante.

Photo S. Carre/A. Verdenal 2004.

B) Une talle de ray-grass. Sa dynamique d’évolusisacturale résulte de I'’émission successive daglés
propres du brin (FC : feuille en croissance, FMeuiflle mature) et de la croissance des talles (jaxies,
FT) qui écartent et détruisent les feuilles matulesrangs inferieurs. Par exemple, la feuille FEntest
pas une feuille propre mais la feuille engainantaidine de la talle.

Il peut étre conclu que la majeure partie de la bimasse aérienne du ray-grass au stade
végétatif est d'origine foliaire. Différents niveax d’organisation macroscopiques peuvent
étre distingués: les feuilles sont composées de deux organesipaux (gaine et limbe) et sont
organisees en talles, lesquelles forment la toéffpartir de ces observations, il s’agit désormais
de tenter de comprendre les processus présidagtablissement de cet état de fait et leurs
déterminismes, c'est-a-dire de comprendre la mggahese de la plante et son architecture.
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4) Pourquoi larchitecture végétative du ray-grass, ou pourquoi et comment
occuper l'espace aérien ?

Qu’est ce que l'architecture ?

Par analogie avec la I'art de la construction d#8cés (dictionnaire de I'académie francaise) le
terme « architecture » évoque communément le pendiorganisation structural d’'un ensemble
(source TLFI), physique ou noe.{ architecture des réseaux, architecture d’'un mnaisment).
Dans le cadre de la biologie végétale «l'architectdes plantes » recouvre souvent la
description de I'organisation tridimensionnellelder appareil aérien (Reinhardt et Kuhlemeier,
2002). La définition en reste cependant variablelaggse le champ libre a de multiples
interprétations en fonction du contexte (Godin, @00e sens de ce terme en botanique ayant
notamment beaucoup éte influencé par les modédbgtecturaux de Hallé et Oldeman (Hadié

al., 1978).Pour les besoins de cette étude ce terme sera eaydlato sensupour désigner la
maniere dont la plante occupe l'espace, au sens decombien d’espace» et de

« comment I'espace» est occupéToute approche des déterminismes du déploiement
architectural du ray-grass passe donc d'abord pe analyse des relations spécifiques
entretenues entre les plantes et I'espace.

Observation

L'architecture des étre vivants résulte d’'un preossde disposition de leur biomasse dans
I'espace. En ce qui concerne les organismes quedésigne comme des végétaux, le caractére
spécifiguementanimé et surtout indéterminé (Tsukaya, 2006) de cetteupation spatiale a
tellement frappé les observateurs que ce processis a l'origine de leur nom:
étymologiquement végétal dériverait de « végétpi végete, qui pousse » (du latin vegetare ;
croitre). Dans le cas des plantes, lorsqu’il s’algittissus vivants végétatifs, cette biomasse
présente la propriété d’occuper préférentiellententx dimensions de I'espace a la fois, sur une
faible épaisseur. Francis Hallé (1999) dans sofogeEde la Plante », fut ainsi amené a qualifier
les plantes de « grandes surfaces fixes », parsttjgp aux « petits volumes mobiles doués
d’'une grande surface interne » que seraient lesaan.

Interprétation
Interprété dans le cadre du paradigme néodarwitiexistence méme de cet état de fait suggére

gue la configuration spatiale surfacique de la lasisse végétale est celle qui, parmi les variations
ayant pu apparaitre, a assuré avec le plus d'efficéa perpétuation de ses déterminants (géenes
et autres ; Dawkins, 1976 ; Pouteaual, 2007). Considérant la fixité des plantes, la reatu
autotrophique du métabolisme végétal et ses besaingssources aériennes, il est considéré que
la sélection deette configuration résulte du surcroit devaleur adaptative(fitness)procuré

par le fagconnage évolutif de I'appareil aérien pades contraintes d’interface.Ces contraintes
porteraient principalement sur la régulation demgferts i) d’ordre énergétique (radiatif et
thermique) et ii) des ressources minérales (dioxgldecarbone, oxygéne, eau). Parmi ces
éléments, la lumiére est la ressource qui prédardesponibilité spatiale la plus déterminée. En
effet le rayonnement solaire direct & un instamingode la journée est un flux relativement
homogeéne, constitué du déplacement de photons gagpagers la Terre, en ligne droite et de
maniere isodirectionnelle. Ces propriétés font qiel’orientation d’un objet détermine son
efficacité d’interception et que ii) tout obstaclen transparent au rayonnement a un pouvoir
d’occultation ; par absorption il diminue la disgulité locale en lumiere, mais prive aussi de
lumiére tout le reste de la trajectoire que lest@h® interceptés auraient parcourus (ombre). De
ce fait, la position relative des objets détermimeordre de priorité. L'acquisition de I'énergie
lumineuse directe nécessite donc des capteurstésianterceptant sur des lignes de trajectoires 23
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différentes. La disposition la plus efficace dares @as est la surface plane. A linverse,
I'efficacité d’échange des gaz, comme le C@ont on peut considérer par approximation qu’ils
sont uniformément repartis dans I'atmosphere,edativement insensible a la configuration de la
surface d’échange.

Selon cette interprétation, un des grands détermisimes de la colonisation de I'espace par
I'appareil végétatif des plantes serait donc la n&ssité — trophique - de générer une surface
d’échange.La géométrie de cette surface, originellement, aait plus particulierement éte
conditionnée par la disponibilité spatiale de la resource lumineuse.

La plante : surface plane, fine et orientable

La justification du besoin en une grande surfpleme ne justifie pas nécessairemenffitiesse
cette surface, sauf s'il s’agit maximiser la suefatun volume donné. En effet, la création de
surfaces fines permet de disposer de la plus grandace possible a partir d’'une quantité de
biomasse minimale. Par ailleurs, les plantes nerrpmmt assumer la création de tissus
photosynthétiques d’épaisseur trop importante du da I'impossibilité des gaz comme le
dioxyde de carbone de diffuser a une vitesse élsuéale grandes distances en I'absence de
moyens de convoiement (du type des érythrocyteg tde animaux). Ces lois de relations
homothétiques et ce qu’elles impliquent du pointwie fonctionnel ont donné lieu a une
littérature — parfois spéculative — abondante, de@alilée jusqu’'a Gould (1977) ou Hallé
(1999).

Par ailleurs, comme apporté en supplément de saitaéf des plantes, Hallé (1999) souligne
que si les plantes sont fixes elles ne sont pas qaaant immobiles. Il est effectivement notable
qgue l'architecture est profondémedynamique grace aux processus de croissance et aux
différents mécanismes de tropismes (photo-; grawhemio- (racines principalement)). La
surface d’échange plane que constitue I'appareieméles plantes est donc dynamiquement
adaptable, de maniere a optimiser les flux (captagn particulier) énergétiques et de matieres.

Figure 1.8. Echantillon de la
diversité  observable des
modalités d’occupation de
I'espace par les végétaux.

Ces éléments pourraient expliquer les modalitémgres — communes pour les plantes —
d’'occupation de l'espace par la surface foliaites’agirait d’'une forme de déterminisme
fondamental de I'occupation de I'espace aériemyant notamment conditionné I'apparition des
mégaphylles chez les végétaux supérieurs, fornmiés kethéorie des « télomes » de Zimmerman
par la fusion d’excroissance (Piazea al, 2005). Depuis, cependant, ['architecture et en
particulier la surface foliaire a constamment sulgit subit toujours - des restructurations qui ont
abouti & la grande diversité des formes observatdes la nature, des aiguilles de pins aux 24




Problématigue

nénuphars (fig. 1.8). La dimension fonctionnellel'dechitecture, au dela de sa nature d’interface
a des fins trophiques, expliquerait cette diversité

De la spatialisation & I'adaptation

Les modalités de l'occupation de I'espace déterntirles conditions de linteraction avec
I'environnement, et notamment I'exposition a uneltitude de promoteurs ou de perturbateurs
biotiques (maladie, ravageurs, compétiteurs) ebtapies (p.ex. température, niveaux de
rayonnement). Ces derniers représentent un colhdaénéfice pour I'individu et sont donc de
nature a exercer une pression de seélection. Cast d dire que l'architecture d’un individu
donné résulte d’'un ajustement adaptatif par van#iélection, réalisé sur le crible des conditions
environnementales particulieres rencontrées paarseitres (Tsukaya, 200&es particularités
spécifiques des architectures seraient donc des tldaisons dues a la conjugaison du
déterminisme fondamental évoqué plus haut (interfag/collecteur) et de la phylogénese de
'espece considéréeCette variation/sélection des caractéres architegk peut par exemple
permettre : une meilleure résistance a la dessiccate développement d'une stratégie
reproductive particuliére, la résistance a I'heobie ou la régulation des échanges thermiques.
L'intrication est donc trés forte entre la genégeldtive de I'architecture d’'une espéce de plante
et sa(es) fonction(sy€nsubles). Comme I'énoncait Sullivan en 1896 :

“It is the pervading law of all things organic amdorganic,
[...]That the life is recognizable in its expression,
That form ever follows functionThis is the law”

Sullivan n’était pas biologiste mais architecterdiation dialectique entre forme et fonction étant
classique dans sa discipline (son « form followscfion » a eu valeur de slogan pour toute une
génération d’architectes fonctionnalistes), ceitation a donc surtout pour merite d’illustrer le
point de convergence entre architecture civile &étale. Ce point de convergence serait la
jonction de la spécification de la forme et dedadtion, selon Wang et Li. (2008). Cette analogie
met en relief la nature programmatique de la dineenfnctionnelle, comme dans le cas des
projets d’édifice (Woodward, 2008). Sans verserr@auant dans le finalisme, la morphogénese
individuelle apparait donc comme étant loin de tturer un processus anodin, fortuit ou méme
neutre pour la physiologie de la plante. Au congral’appareil aérien végétatif possede un
caractere hautement téléonomigeensuMonod, 1970) en cela qu’il sert — en particulier pa
fonction d’'interface avec le monde extérieur (GodinSinoquet, 2005) — le « projet » de la
plante. Si la forme sert la fonction alors elle tpatre plus ou moins efficace dans
'accomplissement de cette tache, et donc conditones performances du systéme qui
I'exprime (Woodward, 2008). En tant que telle lasture de la plante va affecter :

-les performances meétaboliques par la capacitéhdigge. Les relations entre interception
lumineuse et assimilation du carbone (donc gaind@ral) par exemple sont communément
admises (pour le ray-grass, voir par exemple Alehdhnssens, 2004

-I'adaptation aux contraintes biotiques et abicgdu milieu

-et du fait des deux premiers points, la compétitige I'individu exprimant cette architecture.

La compétition par 'espace

Parmi 'ensemble des facteurs environnementaux auxels I'architecture de la plante doit

étre adaptée, la compétition est un élément partiti@érement prégnant. En effet, comme cela

a été mentionné, les plantes doivent se spatiaisdonction de la disponibilité des ressources
dont l'appropriation est nécessaire a leur surlde. fait de l'autotrophie des plantes, ces
derniéres sont en concurrence pour l'acquisitisirdémes ressources minérales et énergétiques25
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essentielles : lumiéere, azote, eau principalenmene leur est donc pas possible d’échapper a la
compétition par la différentiation/substitution tir niche écologique, comme cela est le cas
dans le régne animal. Ce fait combiné a leur fiXaé de la compétition interindividuelle et entre
communautés un phénomeéne essentiellement locall &toweiner, 2000), donc sous la
dépendance de I'occupation spatiale :

“In no area of ecology is the role of space monedamental than in the study of plant
communities’(Stoll et Weiner, 2000)

Du fait de I'importance de la dimension spatialeslaette compétition, la structuration de la
surface foliaire doit étre non seulement efficacaismencore efficiente. Ces faits éclairent le
constat d’apres lequel les performances des ingivisbnt souvent liées a leurs dimensions
(Aarssen, 2005). Ces processus font par ailleursl’atehitecture un facteur d’exclusion
compétitive fort. Selon ce principe, deux espeaésgntant des architectures similaires devront
subir et surmonter une compétition intense pouwnpnicoexister (Hardin, 1960). D’'un point de
vue de I'écologie des communautés, l'architecturene plante conditionne donc sa
« sociabilité » par rapport aux autres espéeceg@sepce et donc les associations possibles a un
régime architecturaldonné. Warren et Topping (1999) ont ainsi réussieproduire les
successions de communautés végétales sur un fesainla base de la modélisation de
I'occupation spatiale des individus.

Cet impact de l'architecture dans I'établissement dlynamiques populationnelles est de
premiére importance dans le cadre de I'étude dasigs, qui ont pour caractéristique d'étre
composées de communautés végétales contrastéeaslimportance relative peut affecter la
valeur d’'usage agricole. Les dérives de compositioristique sous l'effet de la compétition
entre individus, exercée par l'intermédiaire derdearchitectures, sont un phénomene connu.
Hasard et Ghesquiere (1995) ont ainsi relaté upérence tout a fait significative. Des micro-
prairies ont été semées avec deux génotypes dgraag-issu d’'une sélection divergente sur la
longueur de leurs feuilles, et donc caractériséms des feuilles respectivement longues et
courtes. La proportion relative des talles de cesxdgénotypes a ensuite été mesurée sous
différentes fréquences de fauche. Il est ress@tcette expérimentation que les rapports de
dominance entre morphotypes varient en fonctiomytume des défoliations appliquées. Ce fait
est interprété comme suit : lorsque les plantesd&foliées souvent les plantes a feuilles courtes,
qui présentent un port plus prostre, conserventsunface résiduelle et des réserves importantes,
ce qui leur permet une refoliation plus rapide eha une compétitivité plus grande que les
plantes a feuilles longues. En cas de défoliatimains fréquentes en revanche, les plantes a
feuilles longues colonisent I'espace plus efficagetn en particulier les horizons supérieurs du
couvert - et s’approprient la ressource luminewusdetriment des plantes a feuilles courtes.

L’architecture des plantes est donc un détermirfant de leur capacité compétitive et
d’intégration dans les communautés végétales. Gusla I'importance de I'architecture dans le
processus d’adaptation aux conditions physiquesndieu (du fait de I'exposition), ces faits
démontrent que le développement de tout régimeitacthral, s’il répond au « projet sensu
Monod, 1970) de la plante, se fait en fonction desditions caractéristiques de I'écosystéme
d’accueil.

Il ressort donc quda compréhension de larchitecture d’'une espéce gétale nécessite
d’appréhender les compromis particuliers ayant présié au développement évolutif de cette
architecture. Ce compromis conjugue i) la nécessitte permettre les flux énergétiques et de 26
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matiere avec le milieu, et ii) l'adaptation aux peturbations auxquelles expose la
confrontation a I'espace aérien et aux compétiteurprésents dans I'écosysteme.

Une pression sélective ayant pu contribuer a la gese de I'architecture de I'appareil aérien
véqgetatif des graminées prairiales

Dans le cas particulier des graminées prairidieggeraction entre l'architecture de leur
appareil aérien et les modalités d’herbivorie seraiparticulierement structurante dans le
processus de faconnement(passif) de leur morphologie Les spécificites de leur
architecture, par comparaison a d’autres gramiriébss que le blé ou le mais, sont des
caractéristiques hautement adaptatives. Ainsi,olatrainte de défoliation/piétinement par les
animaux aurait évolutivement modelé la morpholadgs graminées prairiales, caractérisée par
un port prostré, des apex confinés a la base géafde en phase végétative, une reproduction
végétative par tallage importante, et, de maniereptémentaire, un ancrage racinaire fasciculé
puissant (Duret al, 2001). De nos jours I'architecture est encoraéterminant essentiel de la
résistance au broutage puisque la distributioniapatle la biomasse détermine la capacité de
tolérance et/ou d'évitement du paturage (RotunddAghar, 2008). Une fois défoliée, les
propriétés structurales de la plante vont conditgnla capacité de repousse. Rhodes (1971)
invoque ainsi le caractére «indice foliaire résidymés défoliation » comme un des déterminants
de la capacité différentielle de refoliation - @nd du taux de croissance - entre différentes
variétés de ray-grass. La sévérité du retrait déseg influerait aussi sur la capacité de repousse
du fait de leur role dans le stockage du carbom@rogue, majoritairement sous forme de
fructanes (Morvan Bertranet al, 1999, Lasseuwst al, 2007). De méme cet impact sur la hauteur
des gaines jouerait sur les propriétés morpholagiqles organes émis en repousse : longueur
des feuilles, rythme d’apparition, etc. (Gramtal, 1981 ; Durwet al, 2001). La combinaison de
ces réactions, de la capacité d’évitement et dagiohs physiologiques de résistance (Richards,
1993 ; voir également par exemple la remobilisat@éments comme I'azote : Lestieneteal,
2006) conditionnent la survie de la plante.

En parallele a une tentative de compréhension desegsus de sélection naturelle responsables
des architectures constatées aujourd’hudpit également étre signalé que les graminées ton
fait I'objet d'une sélection « artificielle » forte de la part de I'Homme et ce depuis la
domestication néolithique (Vaughat al, 2007). Dans ce processus de sélection, l'athite

de la plante constitue un critére essentiel, big gpn importance semble plus marquée pour les
especes ceréalieres comme le mais ou le blé (fa@hté de récolte manuelle puis mécanique,
réduction du nombre de talle et augmentation dulmerde grains par épis) que pour les especes
fourrageres. L'influence de 'humain doit donc &rése en compte de fagon a ne pas confondre
le role de filtre non conscient exercé par I'enmitement, de l'orientation imprimée par la
sélection humaine en fonction de son intérét progmeparticulier lorsqu’il s’agit d’analyser de
maniere comparative les différences interspéciquanstatées chez les graminées.

Conclusion

La question posée était : pourquoi et selon queldatités le ray-grass occupe-t-il 'espace ?

A cette questionjl peut étre répondu quke ray-grass occupe l'espace pour assurer des
échanges avec son milieu. Les propriétés de la dispbilité spatiale de I'énergie lumineuse
expliquent le fait que la quasi-totalité de son apgreil aérien obéit a une configuration de
type surfacique. La géométrie de cette surface répd a une optimisation évolutive de cette
interface sous les contraintes environnementales biduellement rencontrées, la plus
structurante étant la contrainte d’herbivorie. Par ailleurs, I'architecture apparait comme un
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élément essentiel dans le fonctionnement et la étitiyité de la plante et constitue a ce titre un
parametre important dans la régulation de la coitippsles peuplements.

L'architecture des individus est donc un véritable noeud connectant les entrées (condition
pédo-climatigues du milieu et actions de I'explofjaet les sorties (valeur d'usage) de
I'agrosysteme prairial (fig. 1.9). Cette état dé fésulte du role de I'espace dans les dynamiques
i) d’acquisition des ressources et ii) de détermmmades propriétés de la biomasse récoltée.

Mode de conduite (fréquence et Conditions pédo-climatiques
intensité de coupe, fertilisation, etc) w

L 2
\( Ressources accessiblesl
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7 X
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L 4 4

Entrée du systéme

......
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e e Y
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Quantite et qualité dela : Figure 1.9. Diagramme illustrant le réle fort
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*easssssssnnnsssnnnss v ..................... v dynamiquesal’muvre danS |eS agrosystémes

i . prairiaux. L'architecture collecte la matiere
Valeur d'usage : et I'énergie dans le milieu et dispose
agricole spatialement la biomasse, conditionnant les
............................ oropriétés de la récolte,

Cette base théorique constitue un cadre de ledur@interprétation utile. Cependant, elle
n'explique pas quels sont les processus physiquéeskgiques qui pilotent effectivement le
développement architectural. Leur identificationt gmurtant indispensable pour pouvoir
envisager d'agir sur ces leviers de I'optimisatifonfonctionnement des ecosystemes prairiaux.

5) Quels sont les pilotes du déploiement architectural ?

Il a été mis en évidence que la compréhension deélation de la valeur d'usage des prairies
passe par une étude des facteurs affectant le idémwot architectural. Ces derniers sont
multiples et intriqués, il s'agit donc ici de faigedistinction entre ce qui pilote, qui possedealo
uneorientation(Monod, 1970), de ce qui conditionne ou régulepbament.
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Morphogénese et physigue

Les études historiques des naturalistes sur la mohpgénése du vivant, et végétale en
particulier, ont confronté les observateurs avec dehomologies rapprochant les systémes
biologiqgues de la matiere inanimée arborescences de réseaux vasculaires et fluviaux,
croissance dendritique, etc. (Fleury, 2007). Lavalence des certaines formes « standards »
comme les jonctions triples a 120° ou le nombretérde formes géométriques obtenables dans
la nature seraient le résultat, dans une certaissura, de I'application de lois physiques
(configuration minimale dans un champ de force) @tda matiere, dans le cadre des propriétés
intrinséques de notre espace (Stevens, 1973 ; Whaay 2001). Dans le méme ordre d’idée,
I'étude du phénomene d’auto-similarité a connuagin@it encore une résurgence forte suite aux
travaux de Mandelbrot (1982) sur les fractalesamobent dans le domaine de la compréhension
de l'architecture végétale (Ferraed al, 2005).La morphogénése des plantes, puisqu’akes
sont en derniere analyse que des agrégats de epat@&sendrait donc en grande partie de lois
physiques. Plus exactement, les phénomenes biolegjise reposeraient en grande partie contre
les lois physiques qui définiraient le champ dessjizes.

Par cette incursion la biophysique ne prétendaitialement décrire que les conditions
universelles d’expression de la morphogénese, agisomme un modulateur, laissant la plus
grande partie du contréle de la morphogénése apbésomenes de nature biologique
physique occupe cependant une place de plus en plagplicative (Fleury, 2007) depuis
I'avenement et I'application a la biologie du conget d’auto-organisation, qui sera développé
plus loin, ou de la notion d'ordre par fluctuati(frigogine et Stengers, 1978). A ce stade, |l
s’agit de souligner que le développement architabtiméme si cela peut paraitre évident, est
conditionné par le monde purement physique. Cepgndaéme si celui-ci conditionne la
morphogeénese, il est universel et ne peut donccétmsideré comme responsable de la création
derégimesarchitecturaux contrastés.

Comment mesurer 'architecture ?

Pour comprendre les pilotes de I'architecture, ceniinest d’'usage dans le cadre de la démarche
hypothético-déductive, I'action la plus logique smmte a étudier quels facteurs la font
effectivement varier. Sur cette base il est thémment possible de progressivement circonscrire
les déterminismes d’un phénomene. A cette fintilcependant nécessaire de pouvoir constater
une variation architecturale, afin de caractéri@eeponse au facteur testé. Cette étape doit elle-
méme reposer sur des mesures. Il s’agit la d'uemigre difficulté a laquelle toute tentative de
compréhension des pilotes de I'architecture estrontée. En effet, passée la description globale
de la forme de la plant@architecture est en soit un état de fait, quicomme cela a été décrit
préecédemment, ne désigne qu’une vision subjectivBodcupation spatiale, laquellgest pas
mesurable objectivement de facon directe

L’architecture réduite

Une solution analytique peut étre appliquée a oblpme. Cette derniére consiste a identifier des
caractéres dont on considére que la combinaisoreggbnsable de I'organisation spatiale de la
plante. L'architecture, a un instant donné, est effectivemet une propriété géométrique
composite résultant de la combinaison d’'une multitde de parametrescomme la longueur

des feuilles, le nombre de feuilles, le nombre dmthes ou I'angle d’insertion des feuilles et des
branches. Sur la base de cette décomposition iédoiste, une démarche de compréhension des
pilotes du déploiement de l'architecture peut repasir la recherche des facteurs affectant ces
caracteres morphologiques, ou d’importance ardhitaele. Le choix des déterminants putatifs
repose lui méme souvent sur I'évaluation de I'effes facteurs de maniére subjective par la 29
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détection d’'une modification de la forme globaldalante. Si cette démarche descriptive a une
puissance explicative assez faible, elle est néarsmopérante, en particulier dans le cas
d’applications agronomiques (sélection, améliorgtioDe ce fait, la réaction de caracteres
comme le nombre de talles ou I'élongation foligoaur les graminées, a des facteurs comme la
fertilisation, I'état hydrique ou la températuresauvent été mesurée (Van Lebal, 1992 ;
Bahmaniet al, 2000 ; Beronet al, 2007).

Une approche paralléle, ou souvent complémentairepnsiste a rechercher les controles des
mécanismes sous jacentsconsidérés comme responsables des différencésteatarales
constatées : les processus les plus étudiés (Wahg 2008) étant notamment la phyllotaxie
(arrangement des feuilles), la régulation de I'ajipa des branches, la formation des feuilles,
I'initiation florale, et plus largement les détemsimes cellulaires de la morphogénese (Reinhardt
et Kuhlemeier, 2002). Ces recherches plus mécanisté conduit a progressivement se
rapprocher de I'échelle méristematigue comme éealieu et le moment (ontogénique) auquel
les déterminants s’expriment (Wang et Li, 2008). idenbreuses recherches ont ainsi eu pour
objectif de caractériser I'impact des variations\@#éues, hormonales (Barbiet al, 2006 ;
Smith et al, 2006 ; fig. 1.10), ou plus réecemment biomécanij(ldamantet al, 2008) sur les
propriétés des organes émis par les méristemes.

Figure 1.10. Modélisation d’arrangements phyllotigctes
contrastés obtenus par variation du comportements de
transporteurs d’auxine dans le méristeme apicat, paith et al.
(2006).

L’étude de ces mécanismes fondamentaux vise p&utidt compréhension des variatiotss
régimesarchitecturaux, au sens des différences intersgaes en particulier, comme lindique
le fait que le choix de ces mécanismes corresporttesa criteres de différenciation et de
classification taxonomique (arrangement des fesjiltepologie). A l'inverse la recherche des
déterminants et régulateurs des « caracteres iteattinaux consiste plutét en une étude de la
plasticit¢ ou alors de la variabilité intraspécifique. Cetéalité correspond a I'idée générale
d’'une détermination mécaniste de type génétique,uste modulation plastique de nature plus
écophysiologique (mais pas uniquement ; Wang eRQ08), souvent réesumee par la formule :
« phenotype=genotype+envirronnement(+interactions)»

Quels contréles pour 'architecture ? La composantgénétique
Selon Rheinhardt et Kuhlemeier (2002) :

« Plant architecture is species specific, indicgtthat it is under strict genetic control ».

L'argument peut paraitre quelque peu spécieux Mainologiquea priori, puisque comme les

auteurs le soulignent eux méme plus loin l'architex a justement longtemps constitué le seul 30
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critere sur lequel reposait la classification deety.inéenne (Wang et Li., 2008). Il est malgré
tout indéniable que les progrés de la biologie owéire ont depuis souvent confirmé que les
différences architecturales « spécifiques » sorgféat associées a des différences de séquences
génomiques.

Cependantce qui est véritablement remarquable et constitueel cceur de cette assertion
c’est plutétla similitude et la constance de I'organisation strcturale générale- a la plasticité
phénotypique prés d’individus, méme placés dans des conditions trés différenpgsne
partagent que leur patrimoine génétique et leur état initial (sous forme de graine, clone,
bouture). Ce constat dépasse d’ailleurs le cadrkadshitecture végétale. Ainsi, cette stabilité
organisationnelle spécifique, de méme que la ctpadés étre vivants a entretenir cette
organisation malgré les déséquilibres auxquels leiganisme est confronté, comme le
renouvellement perpétuel de leurs constituants fMdr993), a paru tellement fondamentale a
Monod (1970) qu'il a été amené a percevoir cetievariance reproductive » comme une des
propriétés méme du vivartistoriguement cette analyse a donc, I'étude de Itahitecture n'y
échappe pas, fait place a I'idée d’'un déterminismgénétique absoluLe patrimoine génétique
serait vecteur des déterminants d’une forme primtedie I'architecture spécifique, qu’elle soit
qualifié¢ « d’essence » au sens antique du ternppraahée du concept d’archétype forgé par
Goethe (Urpflanz ; voir a ce sujet Poutedwal, 2007) ou a la « norme structurale » de Monod
(1970). Cette perception, sous I'égide des prircigénspiration mendélienne d’association
gene-caractere (qu'elle quait été la complicatipmogressive de la notion méme de gene
mendélien ; portion d’ADN, réseau de portion, assa@cl’épigénetique) a donc donné lieu a la
recherche des déterminants génétiques des mécanient@ morphogénese.

Ces travaux, a base par exemple de recherches dd@iantitative Traits Locij.e. zones du
génome pouvant étre statistiquement associées &atasteres ; fig. 1.12) ou d'analyses de
mutants, ont donné lieu a l'identification de nombx réseaux de régulation génétiques pour les
traits architecturaux, souvent associés a la bitbege des hormones (auxine, cytokinine,
gibbérellines, acide abscissique, ethyléne enquéigi) qu’il s’agisse de plantes modeles comme
arabidopsis ou de plantes plus proches du ray-gmaesme le mais (Langdale, 2005 ; McSteen et
Leyser, 2005 ; Doust, 2006 ; Wang and Li, 2008, tde8, 2009). Des genes ont ainsi éte
associés a de nombreux caractéres architecturanmedes angles des branches et d’'insertion
des feuilles chez le riz par exemple (Wang et 008).

Dans le cas particulier des graminées prairialesg$ caracteres morphologiques critiques,
comme la longueur des feuilles ou le nombre de tafi par plante, répondent fortement a la
variabilité génétique (Ghesquiereet al, 1994 ; Bahmanket al, 2000 ; Smitet al, 2002 ;

Yamadaet al, 2004 ; fig. 1.11).

Figure 1.11. lllustration de la variabilité
génétique interspécifique de I'appareil

aérien de graminées prairiales. De gauche

a droite : ray-grass anglais gazonnant,
ray-grass anglais, dactyle (Dactylis
glomerata L.) et fétuque (Festuca
arundinacea S.). Des caractéres comme le
nombre de talles, la longueur de feuilles et

Photo S. Carf@illlVerdenal 2009} leur géométrie sont trés variables. 31
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A ce jour toutefois, les études génétiques porecbre plus sur I'ingénierie de méthodologies
utiles a la sélection (comme les marqueurs), quiedtification des facteurs génétiques
déterminant ou régulant le développement architaktu

Un bon exemple cependant de recherche de détemesigénétiques concerne la longueur
foliaire, trait d'importance agronomique. La longudoliaire chez le ray-grass anglais présente
une héritabilité forte, comparée par exemple aulptiyrone ou a la durée d’élongation des
feuilles (Ghesquieret al, 1994). La variabilité génétique générée parcsiéle divergente sur le
critere « longueur de feuille » est corrélée adi#érences sur la vitesse d’élongation des fesiille
(LER) plutdt gu’a leur durée d'élongation (LED) (&guiereet al, 1994 ; Bahmangt al,
2000). Apres croisement d’individus présentant litebes foliaires de longueurs contrastées,
Barre et al. (2002) ont détecté trois QTL pouvant « expliqugrés de 50% de la variabilité
observée sur la longueur de ces limbes. Des garefidats relatif a I'intégration des signaux
environnementaux sont également étudiés (Auzanng80y), qu’ils soient relatifs aux
dynamiques cellulaires, a la biosynthese hormoiigiebérellines), ou a la perception des
signaux lumineux. Ceci illustre la complexité detations génome-architecture. De la méme
maniere, il apparait que le nombre de talles pamtplprésente une héritabilité forte (Yamatia
al., 2004). La encore cependant les analyses de tjfjie(fl. 1.12) sont rarement en mesure
d’associer un nombre limité dieci (<5) a plus de 30% des variations observées.
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Figure 1.12. Exemple de localisation, sur une cayémétique, de QTL pour des caractéres morpholagiglu ray-
grass anglais (hauteur de plante, dimension ddedaétc.). D'aprés Yamada et al., 2004.
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La sophistication des méthodes d'analyse (p.exdegtd’associations entre polymorphisme
phénotypique et génotypique dans les populatiohsrelies) permet I'obtention d’'importantes
masses de données destinées au calcul des conglantre traits et portions génomiques.
Cependant, a I'heure actuelle, la composante ggrettde la morphogénése aérienne des
graminées prairiales échappe encore a notre coesin. En effet, la mise en relation massive
de portions d’ADN et de caracteres, si elle esprotessus technologique pouvant étre utile au
développement de marqueurs, n‘assure pas I'éluoidaiu processus de régulation puisque
quand bien méme ulocus expliquerait 100% de la variation observée, iltesst encore a
déterminer pour quelle protéine code cette porfpuis le mode d’action de cette protéine. Par
ailleurs, une multitude de « génes » est souvesticé#e aux variations d’'un caractere, et lorsque
cela n'est pas le cas, les quelques génes identibét pleiotropes. C’est ainsi qu’un nombre
relativement restreint de genes pleiotropes pdugsgiliquer les différences phénotypiques dues
a la domestication du mais et du pois (Weeden, )20 qui n’en fait pas pour autant un
phénomeéne simple a appréhender.

Cette mise en doute de notre capacité technique Bluéder - et méme de l'intelligibilité - des
bases moléculaires de la morphogénése, rejoint debjections plus fondamentales sur la
pertinence du modeéle selon lequel la morphogénesst sous contréle direct des « geneslb.

doit en effet étre mentionné que la question dedaification des données résultant des analyses
génétiques est remise en question. La mise ernoreldirecte du génotype et du phénotype par la
« génétique » fait ainsi I'objet depuis une dizaiiannée de critiques fortes (Atlan, 1999 ;
Kupiec et Sonigo, 2000 ; Pouteatial,, 2007 ), et tout particulierement depuis le ségaga du
génome humain. L'association statistique de postidiADN et de caractéres quantitatifs est
présentée par certains auteurs comme non pertigaatel il s’agit d’établir un lien explicatif :

« L'imperturbable machine a connecter génotype énpltype s’emploie a transformer les
probabilités en causalités (Kupiec et Sonigo, 2000).

La véracité méme des « caracteres » identifiesamngu’entités génétiquement contrdlables, est
contestée :

« Par quelle magie y aurait-il une correspondano@r@ notre perception subjective sur laquelle
repose un découpage arbitraire et I'existence dhjeales genes ?(Kupiec et Sonigo, 2000).

Ce type dargument doit effectivement interpell@ute tentative de compréhension de
I'architecture sur la base de sa réduction a umensd de parametre®ar exemple I'angle
d’insertion foliaire est bien un parametre geéomyékei utile & la description logique de
I'architecture. Il n’est pourtant pas eévident quékiste un géne mendélien le controlant
directement. En effet, si «l'angle d’insertion errespond indéniablement a une disposition
spatiale il est nécessaire de se poser la quedgogsavoir dans quelle mesure il s’agit d'un
caractere existanter se,au sens qu'il pourrait résulter en ligne directd’detion d’'une protéine
codée par un gene, ou s'il est juste hypostasideptait méme de la mesure. S'il n'est qu’'une
abstraction subjective, alors il n'y a effectivernancune raison pour qu’'un gene lui soit dédié.
Ces éléments font que l'idée selon laquelle un riteiee de processus moléculaires peut
permettre la compréhension du déploiement architgictel que caractérisé selows criteres
d’analyses, sembile illusoire.

Au final 'approche génétique a permis de réaldergrands progrés dans lidentification des
dynamiques (hormonales en particulier) jouant ule ans la détermination des propriétés 33
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architecturales. Cependarés connaissances dont nous disposons ne permdattpas une
compréhension étendue de la morphogénese aériennerdy-grass en tant que processus.

Quels contrdles pour 'architecture ? La modulationécophysiologigue

Parallelement au constat de grande stabilité stralet, il apparait que les graminées
fourragéres et le ray-grass notamment, présententne grande plasticité phénotypique d’'un
point de vue morphologique (Duru et al, 2001). La plante présente donc la capacité a
développer des architectures tres contrastéespenseé au milieu (Bradshaw, 1965). La réponse
phénotypique d’'une plante a une variation enviromgale donnée est qualifiee de norme de
réaction (du génotype considérée). Recouvrant $& rah ceuvre de mécanismes de tous ordres
(métabolique, physiologique, etc.) cette norme daction ne résulte pas uniquement de
I'activation de processus de nature écophysiolagiqu sens ou une régulation génétique peut
également étre mobilisée (voir par exemple a cet $eljfameux exemple de I'opéron lactose de
Monod, 1970). La plasticité ne peut donc pas éhmosée a la génétiqgue, mais dans la suite ne
seront développés que les aspects purement éclmmygices, ou SUPpPOSES tels.

Ainsi le développement morphologique du ray-gragsgnte une forte sensibilité aux facteurs du
milieu : température, qualité du rayonnement, didpibté en azote, en eau, compétition, mode
de gestion, etc (Forde, 1966 ; Smit, 2005 ; Detral., 2001 ; Semmartin et Claudio, 2006). Le
phénoméne de photomorphogénese est illustratiedait: I'élongation foliaire et le tallage sont
ainsi affectés par la qualité de la lumiére, la plante développe des morphologies contrastées
(fig. 1.13) en réponse a des modifications de lmpaosition spectrale du rayonnement incident
(Casalet al, 1987, Casal et Alvarez, 1988 ; Gauleeal, 1999 ; Verdenal, 2004).

Figure 1.13. lllustration de la plasticité du déeppement
morphologique du ray-grass anglais a I'environnemen
lumineux d’aprés Verdenal (2004). A gauche plante
s’étant développée dans un environnement dans liégue
composante bleue de la lumiére avait été suppririée.
droite, plante de méme génotype s'étant développés
lumiere blanche. Toutes conditions égales par wifle

La réaction morphogénétique au bleu est ici carasée
par une modification du port de la plante et dédagueur
des feuilles.

Photo S. Carre/ A. Verdenal 20

De méme le déploiement architectural est modifidgaoupe. Apres une défoliation les organes
foliaires produis sont en effet plus courts, apisaent plus vite et le tallage augmente (Getnt

al., 1981). Comme dans le cas des études genétiguestactérisation des normes de réaction
aux variations du milieu est au coeur des procedsnselioration variétale mais les mécanismes
en jeu n'ont pas encore été élucidéa. difficulté réside ici en la grande intrication des
dynamiques en jeu, qui donne lieu a des réactions eascadeCette cascade egdtautant plus
importante que le role d’interface de I'appareiiie fait que toute modification structurale a des
répercutions fonctionnelles, en particulier sucdg@acité de capture des éléments nécessaires a la
croissance, et donc potentiellement sur la crosaboit un exemple théorique :

Une forte disponibilité en azote dans le sol perore croissance rapide, donnant lieu a une
expansion forte de la surface foliaire. De ce faihase de la plante est ombrée par cette surface
et le déclenchement de la différentiation des bongexillaires est inhibée (McSteen, 2009), ce 34
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qui fait que le nombre total de talles de la plasgestabilise. Pour un observateur extérieur

constatant cette stabilisation, il sera difficile ceconstituer la chaine des événements y ayant
concouru. Le danger sera ici d’affirmer que la aitn de surabondance en l'azote inhibe le

tallage. En effet, dans les mémes conditions deitiont azotée, une plante présentant une

morphologie différente, préservant I'exposition tesirgeons a la lumiere, aurait vu son nombre

de talles augmenter. Ce cas illustre la difficdt@&entifier quels sont les effets intrinseques des

facteurs et leurs effets secondaires, et doncdéiseriminer (Beronet al,, 2007).

Ces difficultés de comprehension sont encore aggsapar le fait que les réactions plastiques
sont souvent exprimées a un niveau sous-indivifuek. la feuille) en fonction des conditions
locales (Colasanti, 1997he ce fait la plasticité morphologique d’un individi pourrait étre,
selon De Kroonet al (2005), non pas véritablement I'expression d'un comportemen
systémique mais le résultat de la combinaison depénses locales :

“We propose that the response of a plant to itdremmnent is the sum of all modular responses
to their local conditions plus all interaction e€ts that are due to integration. [...] Following
this notion, whole-plant reaction norms are an gregive by-product of modular plasticity,
which has far-reaching methodological, ecologicatiavolutionary implications”

Envisagées d’'un point de vue dynamique, ces hypethsur la plasticité, qui concourt fortement
a la morphogénese de la plante, font apparaitd&pdoiement architectural effectif comme un
processus largement indéterminé, fluctuant etr&astif.

Complexité des contréles de l'architecture
Les connaissances réunies dans le cadre d’étudast\a appréhender les déterminismes du
déploiement architectural, qu’il s’agisse de bidgdognoléculaire ou d’écophysiologie, nous
confronte aux difficultés suivantes :
- L’architecture est un état de fait, difficdecaractériser.
- Elle résulte de déterminismes exprimés a differéntelles (Godin et Sinoquet, 2005)
- Les processus en jeu sont extrémement intriguéophifjues, géenétiques,
morphogénétiques, biomécaniques, etc.) et aucwsuffie & lui seul a rendre compte du
comportement du systeme.

En effet, cherchant & comprendre par exemple lesrdéants de la longueur des feuilles chez le
ray-grass, il a été démontré que des réseaux gaeétsimples ne peuvent étre identifiés, bien
qu’il s’agisse d’'un caractere fortement héritab@hésquiéreet al, 1994). Pour un génotype
donné, de plus, I'élongation foliaire est tres fpse, a une multitude de facteurs. L’état
trophique de la plante entiere est particulieremiemportant, dépendant des dynamiques
d’assimilation et d’allocation du carbone, d’acdfio® de I'azote ou de son état hydriqurefine,

la longueur d’'une feuille est le résultat de I'mrgtion de I'ensemble de ces dynamiques. Il
apparait donc que I'établissement de I'architectdien individu pourrait étre un systeme
complexe.

La complexité est caractérisé par la non-linéadtst-a-dire que le comportement du systeme
d’étude ne peut pas étre réduit a la somme desabenpents des ses constituants. Au contraire
il comporte une forte sensibilité aux interactiorisxprimé en formalisme mathématique
(Bornhofen, 2008) la linéarité vérifie 'additivitdest-a-dire que:

f (ax+by) = af (x) + bf (y) 35
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Dans les systemes complexes cette loi est violémitiule I'apparition de nouvelles propriétés
dues a la combinaison des mécanismes sous jacpraiifjée alors de propriétés émergentes
(Heylighen, 1989). C’est ici que I'approche théaggde la complexité peut apporter du sens :
I'architecture peut en effet étre percue comme un@ropriété qui émerge de l'interaction
entre les multiples mécanismes en jelLa question centrale ne porte donc pas sur I'exigte-
indubitable - de déterminants (dont génétiques)s mar la linéarité et sur le rdle central qui ont
été prétés a ces déterminismeésur comprendre la morphogénese de l'individu il figit donc

de dégager la trame de la distribution du contréledans le systéme morphogénétiqudRar
exemple il apparait que le contexte local des ledjuleur voisinage, pourrait expliquer une
grande partie de leurs comportements, et notammeent différentiation (Kupiec et Sonigo,
2000), sans que les genes n'aient a dicter ce caempent. Ces hypothéses sont communes en
embryologie, le cas des larves de drosophile faiséférence, mais elles sont également
employées dans d’autres cas. Par exemple, un todiedype positionnel associé a I'expression
de facteurs génétiques est invoqué pour expliguprdcessus de positionnement de la séparation
gaine/limbe dans la feuille de mais (Freel@ial, 1992 ; Osmonét al, 2006). Il faudrait donc
accéder a la connaissance du niveau du schémanéyigee du systeme morphogénétique
auquel intervient chacun des déterminismes, ericpher la composante génétique (Kupiec et
Sonigo, 2000). Il se pourrait bien finalement gaierlorphogénese n'obéisse qu’'a des controles
trés distribués.

La théorie d'une distribution totale du contréle de la morphogénése,c'est-a-dire d'un
systeme dans lequel aucun composant ne disposeitgel'tnformation sur I'état du toutemet
fondamentalement en cause l'idée mémee «plan» général de la forme, et dahe
'immanence des déterminismes.En arriére plan, ces questionnements sur une fpgten
extériorisation des déterminismes, entrent en r@uce avec d’anciens (voire antiques) débats
sur la répartition des roles entre contingenceégtrchinisme (Luisi, 2003) dans 'apparition et
I'entretien de la vie au sens large.

La focalisation sur les systemes a contréle dis&ifsystémes multi-agents par exemple) a depuis
une vingtaine d’année promu la considération desamiémes d’auto-organisation (Morin,
1993 ; Pouteawet al, 2007 ) comme pouvant étre opérants pour la cdmepsion de certains
phénoménes biologiques. L’auto-organisation essegui&e comme la capacité d'un systeme a
créer ses propres déterminants, parfois de maréetgsive (Morin, 1993), apres « instruction »
par I'environnement. Edgar Morin qualifie ainsi eses vivants d’étres « auto-eco-organises ».
La morphogénése occupe une place pionniere datypee’approche, au méme titre que I'étude
des phénomenes d’intelligence collective chezregsdtes sociaux ou la robotique par exemple
(Dorigo, 2009 ; Satoh, 2009). Le role putatif deogassus d’auto-organisation dans le
déploiement de I'architecture des graminées n'&icéant a ce jour pas fait I'objet de recherches
approfondies.

Cependant, suite a la critique des approches rédandstes reposant sur I'analogie animal
machine héritée de Descartes (1637), I'étude dehlitecture végétale est devenue un sujet se
prétant particulierement bien aux nouvelles appegharadigmatiques relatives a la complexité.
Ces derniéres, qualifiée de « biologie intégrativeu de « System biology » (Katagiri, 2003),
sont fondées sur une approche multi-échelles @assi 1979), et peuvent préconiser de
substituer I'approche holistigue descendante «dmpn » a I'approche conventionnelle
réductionniste ascendante « bottom-up ». C'esteaqili’il s'agit d’appréhender le comportement
global du systeme pour ensuite interpréter les niggeges sous jacents, au lieu de tenter de
reconstruire le systéme comme un tout a partiedeparties :
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“The point is that broad and detailed informatiobaut a biological system obtained by systems

biology enables us to start with a view of howehgre system model should behave. Then, we

will define behaviors of parts of the system sa thay are consistent with the expected behavior
of the entire system.” (Katagiri, 2003).

En conclusion I'apercu brossé ici dépasse de trés loin le cagrécifigue de I'étude de
I'architecture du ray-grass, il s’agit de tendandegond dans la biologie contemporaine et méme
au dela (théorie du chaos, attracteurs et ordrélyauation, etc. ; Prigogine et Stengers, 1978).
Toute tentative d’étude de I'architecture du ray-gmass ne peutcependans’affranchir du
constat de la complexité cybernétique du déploiememrchitectural. En effet,l'architecture

du ray-grass répond bien a la définition d’un systecomplexe (Godin et Sinoquet, 2005): elle
obéit a des déterminismes d’ordre génétiques, ésagbgiques, biophysiques, sans que l'on
sache exactement comment ces dynamiques se corlpoan aboutir a I'émergence des
architectures constatées.

S'’il est donc illusoire d’espérer une comprehensiototale du comportement du systéme a
moyenne échéance, une maniére d’approcher le prolie est de chercher a hiérarchiser les
dynamiques en jeu et les contrbles principaux. Dansette optique une piste intéressante
consiste en la simulation.
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B) Vers un simulateur de la morphogénéese aériennaiday-grass

1) Quel bénéfice heuristique pour la simulation ?

La simulation consiste a recréer artificiellemeanfdnctionnement d’'un systeme, a l'aide
par exemple de programmes informatiques (sourcd)TUR de ses objectifs est de reproduire
I’émergence de propriétés observées dans le systergel, par le jeu de la combinaison des
comportements putatifs de ses élémentka simulation informatique en elle-méme ne permet
en aucun cas deésoudrela complexité. Il s’'agit d’'une technicisation da tapacité de
déduction/projection de notre esprit, présentant pepdant l'avantage d'étre
incommensurablement plus rapide et puissante. Eat, é¢ développement des capacités de
calcul des ordinateurs ces 30 derniere annéespfrant la possibilité de traiter rapidement une
tres grande quantité de données, permet I'intégratiun nombre de dynamiques suffisant pour
gu’elles soient considérées comme représentativesystéme authentique. L’'usage d’ordinateur
permet donc d’embrasser des objets d'une profondgique plus importante (par analogie a la
profondeur logiquesensuBennett ; Delahaye, 2009) ; la simplification n'@dus limitante. Il
s’agit au final de la conjonction d’'une approchalettique et instrumentale (les anglophones
ayant conservé cette dimension dans le terme campsoit littéralement calculateur). Par
conséquent I'expression « simulation assistée pdinateurs » parait plus adéquate que
« simulation informatique ».

La simulation est donc par essence un outil théeragl hocpour I'application de I'approche
holistiquedescendanttop-downévoquée précédemment, puisque c’est bien le cdermpent du
tout qui est évalué, sur la base de I'implémentatithypothéses sur le fonctionnement des
parties, conformément a la définition de Katagi@3). La simulation est tellement associée au
principe d’émergence qu’'une des définitions commar@ employée (Déguedt al, 2005 ;
Bornhofen, 2008) de I'émergence, celle de Darle394), en fait la condition méme de son
identification :

“a true emergent phenomenon is one for which théerad
means of prediction is simulation”

Bien que cette définition est assez peu applicatdacretement et présente un risque
tautologique, elle illustre pour le moins la peto@p de la puissance de la simulation comme
outils d’investigation de phénoménes dont I'appamitest tributaire de’dctionnementdu
systeme.

Dans notre cas, un simulateur informatigue permettde reproduire déploiement de
I'architecture du ray-grass pourrait constituer uagproche complémentaire visant a la
compréhension de son systeme morphogénétique. @ dg simulateur offre en effet la
possibilité de tester des hypotheses et d’évakierplausibilité sur la base du comportement du
systeme global. Pour cela cependant, il est nécess@mettre des hypotheses fortes sur la
maniére dont on imagine que le déploiement ardhuitecest régulé et de les implémenter dans
un systéme intégrévant d’envisager la simulation, il est donc néceasre de procéder a une
étape de modélisation.

Cette reconstruction du « tout » par modélisatiéoessite l'intégration d'informations et de
théories. Cette combinaison permet de vérifier teumpatibilité réelle, ou a contrario de détecter
des incohérences awrpusthéorique, comme signalé par Kurth (1994) :
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« One important general reason for attempting talel nature is that we wish to
detect gaps in our knowledge which come to peroemtnly in the very moment
when one tries to write down an algorithm for siatidn.”(Kurth, 1994)

Enfin, I'avantage de la création de modeéle de typéalité virtuelle » ou « vie artificielle » est
leur controlabilité, et notamment la possibilité mivoir assurer la déconnexion de dynamiques
qui sont indissociables expérimentalemamtvivo (Kurth, 1994) pour pouvoir étudier leur
contribution respective a un phénomeéne. Par exedspis le cas de I'étude du ray-grass il s’agit
de pouvoir déconnecter linterception de I'énergieineuse et la croissance, normalement
reliées par la photosynthése.

Au final, les principaux avantages conférés pamigthode de modélisation-simulation sont
donc (Voset al, 2007):

-de pouvoir reconstituer les propriétés émergentes

-de tester des hypotheses

-de vérifier la cohérence dwrpusthéorique employé

-de pouvoir déconnecter des processus indissosidales la réalité

La démarche consiste donc a essayer de recré&sllau lieu de I'analysestficto sensu)

2) Le modéle ?

Le modeéle et la réalité

La diversitée des méthodologies utilisées a des dimsmodélisation nous confronte avec une
grande variété d’'objets se présentant comme deslegdnalgré leur évidente dissemblance, des
équations mathématiques aux représentations sdlg@esmt ou encore aux programmes
informatiques. Le terme modele offre en lui-méme tras grande richesse d’acceptions : objet a
imiter, catégorie, représentation, etc. Legay (198#ite pour donner au modéle, dans le cadre
de la recherche scientifique, une définition «rimstentale », il s’agit avant tout d’'un outNous
considérerons ici le modele comme une représentaticsimplifiée et communicable de la
réalité, tendant a reproduire partiellement un phérmmene, en vue de son étudgrimm,
1999).

Le modéle est donc avant tout une abstractiorgonfrontée du fait de sa subjectivité et de son
incomplétude a I'opposition (classique depuis «République » de Platon, Vieme-IVieme s. av.
JC) entre représentation et réalité. L'analogiefede avec I'opposition sémiotique signifiant-
signifié, parfois trompeuse. Au méme titre queifgeple Magritte (fig. 1.14), tout modéle de ray-
grass n’est effectivement pas un ray-grass etdisdonc d’éviter le travers des effets de type
Pygmalion, selon lequel toute propriété du modétel ta étre interprétée et projetée comme une
propriété du réelle par son utilisateur.

Pour toute démarche de modélisation il semble duoéeessaire - afin de liquider ce type
d’'incompréhension - de clarifier si possible a prie rapport que le modéle se prétend entretenir
a la réalité. Est-il purement illustratif ou degtifia des fins pédagogique, est-il une reproductio
mécaniste - que I'on veut fidele - de phénomenésée prédictive, est-il d’ordre plus spéculatif,
destiné au test de théories prospectives ? Cett eféoclarté sera entretenu autant que faire se
peut dans la suite de ce document.
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B

Ceci nest pas une fufee . Jusqu’a quel point est-ce un ray-grass ?

Figure 1.14. A) « La trahison des images » de Rdagritte (1929). B) Toute démarche de modélisaitigpose de
s'interroger sur I'objectif du modéle créé et songapport a la réalité.

Quelle modélisation ?

Pour mieux comprendre la structuration du couvesirial, il faut simuler I'évolution de la
structure physique des individus en fonction deerdéinants qui nous semblent pertinents. Il
existe une grande variété dapproches conceptuatlesméthodologiques permettant la
modélisation des systémes biologiques (p.ex. émnmtidifférentielles et compartiments,
automates cellulaires). Dans notre cas cependaidgit d’obtenir une simulation dynamique
explicite de la structure spatiale du systeme détiD’un point de vue typologique il faut donc
aboutir a une modélisation morphologiqg@@mme énoncé plus haut, considérant le role de
I'architecture dans la capture des ressourcest ihécessaire de décrire cette morphologie telle
gu'affectée par - et affectant son - fonctionnem&e type spécifique de modélisation
associant les dynamiques fonctionnelles et structales est qualifié de modélisation
structure-fonction. Par rapport aux autres methodes existantes, elleaesctérisée par la prise
en compte de la structure spatiale du systemedBatamme étant une propriété fondamentale de
son comportement, tel qu’énoncé par ¥osl. (2007) :

“Functional-Structural Plant Model are particularfuited to analyse problems in which the
spatial structure of the system is an essentiabfacontributing to the explanation of the
behaviour of the system of stidyos et al, 2007)

Afin de cerner en quoi cette démarche de modéisasitructure-fonction est spécifique et
pertinente il semble judicieux de prendre connaissalu contexte historique et théorique de sa
genese.

3) Genese de la modélisation structure-fonction

Dans le domaine de I'agronomie, le terme « mod&dongtemps signifié « modele de culture »,
soit un jeu d’équations, a but prédictif. Il s’aga# alors de reproduire les processus responsables
de 'accumulation de la biomasse.

« Process-based models »

En effet, d’'un point de vue historique, l'intérét nretamment économique — prioritaire en
agronomie des productions végétales résidait emdgimisation de la production exportable
(Vos et Heuvelink, 2006 ; Vost al, 2007). Les premiers modeéles, ou modeles de reyltu 40
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visaient donc a comprendre les flux de matiereé&tergie au sein des unités agronomiques de
référence, sur lesquels s’operent les décisiopst & dire les parcelles. Ces modéles avaient pour
objectif de capturer les grands processus physoleg (souvent grace a des modeéles
mathématiques, utilisant parfois le formalisme dgsations différentielles) réalisés a I'échelle
du couvert végétal (p. ex. photosynthése, évapgpieation), d’ou leur nom de « process based
models ». Dans ce domaine les travaux de De Wit comsidérés comme pionniers, ainsi que
ceux de Thornley. La figure 1.15 présente par exerap modele de la photosynthése réalisée par
un couvert de prairie, établi par Thornley (1998) :
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Figure 1.15. Modélisation mathématique de la phyhikése
d’'un couvert prairial en fonction du rayonnemenimineux.
Avec Pcan la photosynthese réalisée par le coufkgrtC m
jour®), & un paramétre de courbure de I'hyperbole utilisée,
kcan le coefficient d’extinction dans le couverfl 'indice
foliaire cumulé et Pmax la photosynthése a satarati
lumineuse.

Pour obtenir plus de précision dans leur fonctiomeret ces modeles ont souvent fait appel a la
modélisation compartimentale de la biomasse etafledation des flux de carbone. C'est-a-dire
que le couvert est décomposé en groupes d’ent@démpartiments) ayant des fonctions

différentes. La croissance est alors

déterminéel’paonomie du carbone entre les organes

sources et puits, ou encore entre les compartimeydaat des comportements physiologiques
différents dans le processus de la croissancei Simsehyet al (1978) ou encore Herrman et

Schachtel (2001), dans leurs modéles de croissdeEerairies de ray-grass, ont-ils divisé la
biomasse totale entre les feuilles, les tigesidemes et la litiere (fig. 1.16).
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modélisation compartimentale d'un
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tige, épi, racines). D’aprés le modéle
OSYAQ de Herrman et Schachtel
(2001).

Les jeux d’équations (Kurth, 1995) des « procesetianodels », visant a décrire et prévoir la
croissance et les rendements des cultures, s’egptisouvent en unité de masse/surfacg (
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tus.hd'). Cette approche a donné naissance & des modglesndlation utilisés notamment
comme des outils d'aide a la décision, et a des etesdinstitutionnels. Des exemples
particulierement représentatifs aux Etats-Unis retFeance sont respectivement les modeles
CERES (Ritchie et Otter, 1985) et STI(Eissonet al, 1998). Cette approche s’est révélee tres
efficace mais a rencontré certaines limites, durfatamment de I'incapacité de ces modeles a
prendre en compte les hétérogénéités et les phémsnake plasticité par exemple. Pour répondre
a cette problématique, une voie explorée a étéodsiadérer le probleme de fagon mécaniste en
discrétisant I'environnement au lieu de le congd@omme homogéne, et en émettant comme
postulat que les cultures - des peuplements erétane agrégation d’individus dont les réactions
en faconnaient les propriéték’état de la culture est alors percu non plus commeda
résultante de I'activité d’'une entité théorique ungue, mais comme une propriété émergeant
des comportements individuels en fonction des coridins environnementales locales
(Grimm, 1999).

« Individual-based models » et modeles architectusé

Depuis une vingtaine d’année se développe la neaté&n individu-centrée («individual
based »), cette tendance dépassant le cadre d®nkagie et embrassant I'ensemble des
disciplines liées a I'écologie (Grimm, 1999). Dutfde I'échelle d’étude, ces modeles ont
naturellement migré vers une analogie de plus eams plomplete entre compartiments
physiologiques et organes. Il devint alors nécessde spécifier les propriétés géométriques de
ces organes, méme si le simulateur employé ne geopas a une restitution graphique de la
structure tridimensionnelle du systeme étudié. Dpamt de vue formel ces modéles reposent
beaucoup sur une programmation de type orienté;objest a dire en utilisant des classes,
comme dans le cas par exemple du modéle de Grdatnéihga (2004). Dans ce modele (fig.
1.17), les auteurs ont cherché a reproduire I'émtude la digestibilité du ray-grass. La typologie
des organes (gaine, limbe) étant essentielle dadgtermination de la digestibilité, 'approche
individu-centré, avec prise en compte explicite da®prietés des organes, était donc
indispensable. Il s’agit d’'un exemple représentifi’apport de la discrétisation permise par ce
type de modélisation, par rapport aux modeles ttareu

Seed , Plant Organ Figure 1.17. Digramme de classe du modéle
DoAccumulateTemperature * EvaluateNewShoot DoElongation . . .
DoRespiration DoRespiration de Slmu|a'[I0n de Ia croissance et de Ia
E.\'.a]ualeGenninnnm_l DﬂF].lOth}"llﬂl?-‘iia' dlgestlblllté deS prairies de GI'OOt et
accurnulated_temperature position . . .
mass_of_solubles n dimensions Lantlnga (2004) La modélisation est
mass A N nn A
—— Shoot i clongation_re centrée sur l'individu et ne représente donc
SecTemperature DoApexGrowth [ plus la culture comme une entité
SetRadiationProfile DoAccumulateTemperature ; dﬂ:' LS A h d h
L;‘\lp;m;un‘ . DoSolubleDistribution Indaiiierenciee. C aque Organe ec aque
radiation_profile EvaluateNewPhytomer plante sont associées des propriétés
= SetDevelopmentStage z sy . . e
apex_size géométriques (dimension, position).
Collector accumulated_temperature
DoAddToTillerMass development_stage
DoAddTolLeafArea prophyll_bud_initiated
GetTillerRGR |
tiller_mass Inflorescence
leaf_arca
* Leaf blade
Legend: b * Leaf sheath
ClassName Phytomer - .
bud_initiated [~ " Stem internode

ClassMethod

class_attribute

Root

— L AddToVolume
aggnegation of “» DoRespiration

o creates volume

[A’ enherits from mass
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En paralléle de cette approche prenant en comipéefogénéité de la structure botanique des
plantes, des démarches de modélisation reposant sur I'hypodse selon laquelle
I'hétérogeneité de la distribution spatiale des resources est un élément structurant du
développement des plantes ont été confronté a laaessité de décrire leur organisatiorde
plus en plus explicitementA ce titre le modéle de Colasanti et Hunt (1997 )pasticulierement
illustratif. 1l est basé sur la visualisation dedtupation de I'espace par la plante en fonction de
la disponibilité locale des ressources, en deuwedsions (fig. 1.18). Dans ce modeéle les auteurs
ont exploré l'idée selon laquelle le développenstnictural de la plante ne doit pas seulement
étre dicté par des pilotes internes, en d’autresde que le contrdle est distribué. La plante est
représentée comme une collection de « modulessgudds réagissent a leur environnement
immédiat. La morphologie de la plante émerge dupmitement des ces modules élémentaires.

A Above-ground binary tree (= shoot system) B

A branching module

‘Above-ground array Above-ground binary tree base module

Below-ground array Below-ground binary tree base module

An end module

Below-ground binary tree (= root system)

Figure 1.18. Le modéle de simulation de la coloti@a
de I'espace de Colasanti et Hunt (1997). La strretu
botanique de la plante est simplifiée a I'extrérhe.
morphogéneése de la plante est uniguement pilotééapa
distribution spatiale des ressources aériennes igven
cellules bleues claires) et du sol (cellules royges

A ce stade historique, il est remarquable que li#i@n des modeles vers la description de la
morphologie s’est également accompagnée d’'une neerda la visualisation des sorties des
simulations. Cette visualisation sous forme de wengraphiques, tributaire du développement
des capacités informatiques et infographiquesieatdr certains travaux de modélisation vers une
amélioration de la description géométrique destpkanonsidéréefu fait de I'importance de la
spatialisation dans l'interaction entre les orgaeeteur environnement immeédiat, les modeles
individu-centrés ont donc été amenés a considéeemdniere de plus en plus explicite la
morphologie de la plantea volonté ici étant la prise en compte des coodgide croissance
locales comme déterminantes du fonctionnement ddalate (Birchet al., 2003), ce type de
modéle a particulierement été adopté par des ésapbgistes. Cependant, pour parvenir a créer
des modéles architecturés réalistes, il a été maitesde trouver un moyen de représenter
explicitement I'architecture. Autrement dik,a fallut imaginer des abstractions conceptuedies
des formalismes permettant de véhiculer les inftiona portées par une structure physique
tridimensionnelle, pour les transformer en inforimas communicables et traitables.

Les modeles architecturés

Comme signalé dans la partie I.A.5, I'architecténeerge de la combinaison d’'une multitude de
dynamiques et est donc multi-dimensionnelle paeress En conseéquence, la modélisation de
I'architecture pose la question des modes de reptéson possibles, a la fois :
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-desmodes de représentation conceptuejsquelles propriétés pertinentes pour décrirejébb
doivent étre extraites (Typologie botanique ? Cositpon biochimique ? Couleur ?)

-desmodes de représentation formels sous quelle forme d’entité I'information extraieit

elle étre véhiculée pour étre traitable et commaie (p. ex. graphique, dessin, vecteurs).

Ainsi, comme signalé par Godin (2000), jusqu’aurees 1970 la seule maniere de représenter
formellement I'architecture était le dessin, suuel se sont beaucoup reposés Hallé et Olderman
pour cataloguer leurs modeles architecturaux dees(Halléet al, 1978).

A cette fin ont été développées différentes apmeadomme des modeles dits topologiques ou
encore allométriques. Toutefois les modeéles geéslifie modulaires sont ceux qui ont été le plus
utilisés pour les modélisations a rendu réalisteu®n, 2004). Cette démarche repose sur le
constat du fait que la structure des plantes paetvue comme le résultat de I'accumulation

d’'unités de base, soit donc de leur modularité (Mstdr, 2005).

L'approche modulaire se nourrit du paradigme selonlequel I'architecture d’'un systéme
peut étre capturée sur la base déGodin, 2000):

- linventaire des composants du systeme

- Il'identification des relations topologiques entre es constituants

- la description de leurs propriétés géomeétriques
Ce paradigme peut étre résumé par la formule :

Architecture = Composants + Topologie + Géométrie

Formellement, la mise en relation topologique dasstituants (que nous appellerons désormais
modules) se fait par des arbres, au sens de laigh#des graphes (Boudon, 2004). L’évolution
dynamique de ces arbres obéit a des grammairegéfjnissent les regles de combinaison des
éléments lors de la croissance par exemple. L’amation connexe de la puissance de calcul des
ordinateurs et des techniques infographiques a ipefsn développement de méthodes
d’interprétation graphique de ces arbres. Des septations réalistes tridimensionnelles (fig.
[.19) ont ainsi pu étre réalisées, en particulienrples ligneux (Kurth, 1994), par exemple par
I'approche Amap et L-System. Les deux principalesceles » ayant émergées (Birehal,
2003) dans ce domaine furent celles initiees metpipes de P. Prunsinkiewicz (Université de
Calgary, Canada) et P. De Reffye (INRIA-CIRAD, Mpeltier, France).

Figure 1.19. Rendu infographique de la
morphologie d’une plante virtuelle de trefle
générée a l'aide de [I'approche L-System.
D’apres Gautier et al. (2000).

Structure-fonction

Les travaux évoqueés ci-dessous ont permis de jetebases formelles et techniques de la
simulation 3D-réaliste de I'architecture, mais @esht dans un premier temps cantonneés i) soit au
domaine statique, purement descriptif ii) soit ddasdomaine probabiliste. En un autre
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terme cette modélisation était déterministe. Peadre ces outils véritablement opérants pour la
compréhension des systémes biologiques réels faraie et développement en priorité), il a
donc été nécessaire d’intégrer des fonctionnalpésmettant la prise en compte des
déterminismes physiologiques sous-jacents aux dgnes d’évolution structurales (De Reffye
et al, 1988 ; Voset al, 2007), c'est-a-dire de procéder a la fusion ddetes architecturaux et
physiologiques (fig . 1.20 ; Kurth, 1994 ; Le Roetial., 2001). Cette unification a abouti a ce qui
a des lors été qualifié de modélisation structoresfion (fig. 1.20).

Morphology

|:::| Growth Grammar

Parameters for the
Growth Grammar Rules

/ ’ \ Figure 1.20. Structure d’'un modéle intégré

sl::;::;::;l prﬁ::;fi::iels ?;tci;t:] T architecture-proccessus  (Kurth, 1994), ou

data (e.5. concentrations (e.g. light structure-fonction. Les modéles basés sur les

(e.g. frequency of nutrients availability) processus permettent la détermination des

distribution of in a meristem) paramétres numériques de modules mis en

branching axgles} / relation par des grammaires fidéles aux
};}ﬁffi‘? caractéristiques du développement.

Intrinséquement, ces modeles présentent l'intdéoétt, en prenant en charge la représentation
explicite de I'occupation de I'espace par un ohjédyoir une capacité d’intégration élevée pour
la prise en compte des processus impliqués. Pelte caison ils se présentent comme plus
mécanistes et réalistes que leurs divers prédagssseleurs produits sont qualifiés de « plantes
virtuelles ». Ajoutant la dimension spatiale a lad@lisation (Vost al, 2007) ces modeles se
prétent a la simulation de phénomenes de comp®&ititterindividuelles qu’elles soient intra ou
inter specifiques. lls semblent donc adaptés arapcéhension de dynamiques populationnelles.

Conclusion

L’évolution des approches et des techniques de lisatién s’est faite en correspondance, voire
en résonnance, avec l'évolution de la perceptios déeaux auxquels s’exercent les
déterminismes biologiques (physiologique / géné&iduécophysiologique / émergence). Par
« évolution des techniques» est entendu ici « stiphtion » plutdt qu'augmentation de la
« justesse » ou de la « validité » des modelessiAoutes ces approches coexistent et le choix
dans cet éventail doit étre guidé par les finaldéstravail de modélisation. Cherchant ici a
utiliser la modélisation pour mieux comprendre wstdme complexe comme l'architecture
tridimensionnelle du ray-grasa,ce stade I'approche modulaire structure-fonctiorapparait
comme particulierement appropriée, puisque en phasavec les partis-pris théoriques sous-
tendant les objectifs de modélisatior{émergence de I'architecture du fait des compcetem
locaux).

D’un point de vue technique, a I'heure actuellesmurs écoles offrent la possibilité de créer ou
manipuler des modeéles structure-fonctions graca anise a disposition de plateformes de
modeélisation: I'approche L-system (plateforme L&Bty, 'approche AMAP (étendue avec le
modéele/plateforme GreenLab), 'approche XL (platefe Grolmp ; Hemmerlingt al, 2008) ou
encore I'approche ALEA (plateforme Openalea; Pragtaal, 2008). L'approche L-system 49
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consiste a modéliser la plante comme une chairmadeteres interprétée graphiquement. Dans
le cas de AMAP I'approche conceptuelle est de ssprter la « trajectoire » des meéristemes
(Kurth, 1994 ; De Reffyet al, 1988). GrolMP, développée en Allemagne, reprengrincipe
des L-systems mais I'étend aux graphes 3D. Les geemiéres « écoles » sont bien implantées
en France et ont toutes deux des communautésishigiirs, notamment au sein de I'Institut
National de la Recherche Agronomique. Elles onpéisg utilisées que GrolMP dans le domaine
de I'agronomie des grandes cultures, ce qui jaestlé s’y intéresser plus avant pour des travaux
sur les prairies. Enfin, considérant la masse @dastix d’ors et déja effectués sur les graminées
(blé, mais) et la proximité des thématiques thémsgabordées dans la communauté «L-
System », il a été décidé de s’orienter vers qatteeforme pour I'implémentation d’'un modéle
de simulation de la morphogénése aérienne du @ssgr

4) Les systemes de Lindenmayer (L-Systems) ou l'analogie linguistigue

Les L-sytems formels ont initialement été dévelgppar Aristid Lindenmayer (1968) pour
décrire I'évolution de files de cellules. lls onarpla suite été étendus a la représentation de
I'architecture des plantes, dans un cadre initial@mestreint aux sciences informatiques, et en
particulier infographiques.

Base théorigue

Les L-systems reposent sur la théorie des gramsnérenelles développée en linguistique par
Noam Chomsky dans les années 1950 (Prunsinkiewicinéenmayer, 1990 ; Colasanti, 1997).
Dans son article de 1956 intitulé "Three modelstfar description of language"”, N. Chomsky
présente des tentatives d’identification de stmastigrammaticales fondamentales, la grammaire
étant définie par :

“If A'is an alphabet, we shall say that anythingrfed by concatenating the symbols of A is a
string in A. By a grammar of the language L we maaevice of some sort that produces all of
the strings that are sentences of L and only these.

La grammaire est donc une régle fondamentale dickes modalités d’'arrangement des

composants de base du langage formel, pour gudsseint sens lorsquils sont associés.
Différentes structures linguistiques sont détadllé@ I'approche consistant & concevoir les
phrases comme des groupes d’expressions (groupmalpmmroupe verbal, etc.) il associe une

grammaire qualifiée de « phrase-structure ». Qkdtaiére est fondée sur le principe selon lequel
les phrases d’'une langue peuvent étre obtenuedé@omation 'une de l'autre, sur la base du

concept de réécriture :

“A phrase-structure grammar is defined by a vocayl(alphabet) Y, a finite set of initial
strings in 4 and a finite set F of rules of the form: X -> Y wh& and Y are strings in,VEach
such rule is interpreted as the instruction: re@rX as Y

Les L-systems reprennent ces concepts fondameudtalphabet, de chaine, de dérivation et de
regle de réécriture.

Migration

Le corpusthéorique des L-systems repose sur la migration deette théorie linguistique vers

la description de la structure d'objets biologiquesen y appliquant le méme formalisme et
principe grammatical: 46
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* Formalisme
Un formalisme spécifique est utilisé. Dans le catre systemes de Lindenmayer, la structure des
objets est assimilée a une phrase. Les objetsdgenis par une chaine de caracteres. La chaine
résulte de la décomposition de l'objet en sousesnitypologiques (unités isomorphiques,
isofonctionnelles, etc.) ; chaque caractere reptésansi un des modules constitutifs de I'objet.

e Grammaire

L’analogie étant faite entre phrase et état dgdlpour décrire les formes structurées que peut
revétir cet objet, il s’agit donc ensuite, s’il pnolonge I'analogie, de déterminer quelle est la
grammaire présidant aux transformations de cettasgh Dans cette optique, le concept central
des L-system est celui de réécriture (Prusinkiewickindenmayer, 1990). Si un objet est décrit
par une chaine de caractéres, son évolution pétrearanscrite par une réécriture de la chaine.
Cette réécriture doit étre soumise a une gramnga@érative ; un jeu fini de régles simples,
appelées les regles de production. La différencaviec les grammaires formelles de Chomsky
est que la réécriture se fait de maniere paraklapn pas séquentielle, c'est-a-dire que plusieur
composants de la chaine peuvent étre remplacésuas d'une seule étape de réécriture.

Au final un L-System est un objet mathématique tirésd’un triplet 6, P, ).
* o est un alphabet inventoriant les différentes smités identifiées.
* o est I'état initial du systéme, soit donc la chattee caractere d’origine a partir de
laguelle sera dérivée son évolution.
» P est I'ensemble des regles de production, quiespandent en fait la spécification du
devenir de chacun des modules a chacun des évétseteereécriture.

Du fait de sa nature analytique, cette approcheridpge convient donc particulierement a la
création et la représentation de modéles moduldigshitectures végétales. Dans ses travaux,
P. Prunsinkiewicz s’est notamment attelé a cettpliGgiion dans le cadre des sciences
informatiques en créant des plateformes permettaptla spécification sous forme de
programme, ii) la réalisation et iii) la représeinta infographique des L-systems. L’ensemble de
la démarche mise en ceuvre s’inscrit dans le paraignoncé plus haut (1.B.3) décomposant
I'architecture en trois domaines : les composaat@glante, la topologie, la géométrie.

Composant
La plante est représentée comme une collectionathiles empilés, écrite sous la forme d’'une

chaine de caractéres. Le déroulement d'un L-systemnsiste a parcourir la chaine d'une
extrémité a une autre (équivalent & un parcoutsadesen haut de la plante) et a remplacer chacun
des caractéres successivement rencontrés seloregles de production. La chaine est donc
orientée ; le fait pour un caractére d'étre planéeut de chaine, par exemple, est significatif
(apex des axes ou base de la plante). C’est celdgitp de la chaine, ainsi que l'utilisation de
caracteres spécifiqgues signifiant le branchemerd dedules entre eux, qui véhiculent
I'information topologique.

Topologie
Comme nous l'avons souligné, topologiquement larésgntation la plus adoptée pour

I'architecture des plantes (3 dimensions) est tarhes L-System étant initialement consacrés a
la description d’objets unidimensionnels, la cha@tait suffisante. Pour pouvoir conserver la
forme de chaine (qui est une entité aisément mhatifgupar des ordinateurs) pour la description
d’objets tridimensionnels, des caracteres spéomtxeté employés pour signifier le début et la 47
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fin d'une branche ; respectivement les caractefes et «]», remplacés ensuite par les
instructions « SB() » et « EB() ».

Au final, s’il on considere la succession de detats2d’'une plante (exemple théorique) a deux
branches constituée d’entrenceuds (E), chacunere’eties terminée par un méristeme apical
(A) possédant la capacité d’émettre de nouveawneroguds, telle que schématisée ci-dessous :

o/.
Aeo @A |
e/ I/
a) |E b) |

Alors, si cette décomposition de la plante estdaebas en haut, en incluant un caractére [ a
chaque fois qu’une bifurcation est rencontréegeetdractére ] a la fin de chaque branche, ces
deux états peuvent étre représentés par les chaines

Etat intial (a) : E[EA]EA
Etape 1 (b) : E[EEA]JEEA

Ultimement, la réduction d’'un objet en un L-systemconsiste donc a I'assimiler a un arbre
de sous-unitégMech et Prusinkiewicz, 1996).

Géométrie

Au dépatrt, la puissance de 'approche des systéimésndenmayer se limitait a la réduction des
propriétés d’'un objet en une chaine de caractdres. progres concomitant du secteur de
l'infographie ont par la suite permis de dépasseréductionnisme pour en faire la base d’'une
représentation de l'objet en 3D par reconstructiba. transformation d’'une chaine de
caracteres — conceptuellement d’un arbre - en unensulation de l'architecture de la plante
repose sur une étape d’interprétationL’interprétation consiste a construire une macudtns

un environnement informatique 3D en associant @m itridimensionnel a chacun des modules
(caracteres) de la chaine et de les traoesilico) a la suite les uns des autres. Pour ce faire la
chaine est lue d'une extrémité a l'autre (en respedes caractéres de branchement), ce qui fait
que la topologie de I'objet, véhiculée par la clea®st restituée.

Matériel utilisé

La mise en ceuvre automatisée des L-Systems, la réalisation des étapes de
génération/réécriture de la chaine et d’interpicitaa été rendue possible grace a une plateforme
de modélisation informatique spécifiguement dédideStudio, développée au sein du
département des sciences informatiques de I'uriteeds Calgary (Canada). Celle-ci fonctionne
sur la base d'instructions codées dans un langageprdgrammation spécifique; L+C
(Karkowski et Prusinkiewicz, 2003). Le langage L#&3ulte de l'intégration de fonctionnalités
du langage de programmation orienté-objet C++ darsnvironnement L-system.

Le programme L-system (fig. 1.21) au sens striattiemt la déclaration des composants de la
plante appelés modules (feuille, tige, apex, ettdéétape suivante consiste a spécifier I'état aliti

du systéme par la déclaration d’une chaine de témescappelée axiome, ainsi que le nombre de
dérivations de cette chaine, a savoir le hombreap&s de lecture/réécriture de cette chaine par,g
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'ordinateur. Dans la suite du corps du programiiig. (.21) sont spécifiées les regles de
production, soit donc la maniére dont chacun desctares doit étre réécrit a chaque relecture de
la chaine. Enfin dans une derniere phase sont fg@&ciles instructions d’interprétation
géométriqgue de chacun des modules, c'est-a-direataére dont ils doivent étre tracés a I'écran
par le moteur de rendu infographique du programlaet Fractal Generator — Ipfg (fig. 1.21).

#include <Ipfgall.h>

#include <stdio.h> A B
#include <cmath>

#include <minmax.h>

derivation length: 2;

module E;
module A;

o
%o ‘
Axiom: y
E() SB()right3oE()AO)EB() E()A(); / V

Production:

A(): { produce EQA(); }
Interpretation:

E():{ producesetcolor(1) Setwidth(0.3)(1) f(0.3); }
A():{ producesetcolor(2)Sphere(0.2); }

Figure 1.21. A) Exemple de programme-type dansatgdge L+C. Chaque programme est structuré autaur d
jalons spécifiques : 1) nombre d’itération 2) déakdon des composants 3) état initial du systénest-@-dire de la
chaine (axiome) 4) regles de réécriture de la chaf) régles d'interprétation graphique de la chairei
conformément a I'exemple décrit plus haut, une telast représentée par deux modules ; E et A (emtred et
apex). Au départ la chaine prend la forme E[EA]HArs des deux itérations du programme, la régle de
production remplace chaque A présent dans la chpaitdEA]. Ensuite la chaine est interprétée ergrat chaque

E sous la forme d’'un cylindre et chaque A commesphére.

B) Rendu graphique tridimensionnel obtenu a chaales deux itérations. Il correspond bien a I'évimntde la
plante telle gu’elle devait étre reproduite.

Open L-systems

Dans un premier temps les L-systems en tant qu®ljéormatiques étaient congus comme des
objets cybernétiquement clos. lls permettaient ri@atton de modeles architecturés et donc
spatialisés, mais étaient incapables d’interagiecades simulateurs de leur environnement
physique (Mech et Prusinkiewicz, 1996). Pour pallée cette limitation, des modules de
communication permettant I'échange d’informationariables) entre le L-system et d’autres
programmes ont été introduits (intégrés dans lanehaous la forme ?E()). Un programme L-
system interagissant ainsi avec son environnemieiel est alors qualifié de « ouvert » (fig.
[.22). Des études sur la modélisation des réactmmnsiologiques ou morphogénétiques aux
modifications de I'environnement lumineux en patier ont été fructueuses grace aux L-system
ouverts (par exemple Gautietral,, 2000 ; Evergt al, 2005).
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Interface
plant-
environment

Figure 1.22.L system ouverOrganisation logicielle

de la modélisation des interactions plante-
L | Environ- environnement. Les rectangles grisés indique les
|| mental data composants faisant partie intégrante de la

Plant
model —

(L-system)

Zo——Pn—z===ToN
ZO——PO—ZcEE00

étre créées par lutilisateur. Les fleches grises
représentent I’échange d’informations
Communication standardisées. Selon Mech et Prusinkiewicz (1996).

specification

5) Quelle trame d'hypotheses pour réduire le ray-grass en un L-System ?

Comme décrit plus haut, une simulation de la cirtégma du déploiement spatial de la plante
nécessite l'intégration de la description i) de ssaucture et ii) de son fonctionnement par
I'utilisation de procédures gérant I'évolution dette structure.

Antécédents

Si des simulateurs structure-fonction de la morghége aérienne du ray-grass ne sont pas
disponibles, des travaux similaires ont été menésl'autres graminées et peuvent servir de base
de réflexion. 1l s’agit principalement des modéM3EL (blé et mais ; Fournier et Andrieu, 1998

; fig. 1.23) sous le formalisme L-system, du modederiz de Watanabet al. (2005 ; fig. 1.23)
également sous L-system, du modéle TILLERTREE dalifgonet al. (2007 ; assimilé orienté-
objet). Par ailleurs des auteurs ont publié desriggns des protocoles ou des fondamentaux a
mobiliser pour réaliser des modeéles structure-fongten général (Vo®t al, 2007) et des
graminées en particulier (Fournetral, 2007).

Figure 1.23. Des bases théoriques et techniques jaocréation d’un simulateur de la morphogénéseaea®ne du
ray-grass : le riz (A) et le mais (B) virtuels despectivement Watanabe et al. (2005) et Fourni@d@

Dans tous les cas le développement d'un simulatede la morphogénese aérienne du ray-
grass selon I'approche L-system nécessite de rédeir

-la structure de la plante en un arbre de sous-urgs.

-le fonctionnement morphogénétique de la plante erégles de réécriture modifiant cet
arbre

plateforme de modélisation L-Studio et les
Plant Model of L,
simulator the environment rectangles blancs les données et programmes devant
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Structure

La premiere étape en vue d’'une modélisation moelsiructure-fonction est de déterminer
I'unité de base du processus de modeélisation ;n@gjecellules etc. L'architecture des plantes et
des graminées en particulier est par nature modulali s’agit d'un systeme constitué de
I'agrégation d’'un grand nombre d’éléments sembkalffeuilles, entrenoeuds, bourgeons, etc.).
Le développement des plantes est par ailleurs ordog et prédictible (McMaster, 2005)de
nature incrémentalg certains organes étant indissociables.

Cette recherche du niveau d’analyse - au sens sthecplus pertinent fait donc écho aux theories
botaniques sur la modularité des plantes, remomtantébut du XIX™® siécle pour certaines, et
appréhendant la plante comme une « méta-populati®ihite, 1979) faite d’'une collection de
sous-unités structurales, briques de construction k& role est comparé a celui des cellules pour
les organes (McMaster, 2005). Dans cette lignég Gray (1879) aurait forgé le terme de
phytomere (a partir des phytons de Gaudichaud3j ekplicité :

« plant parts, the structures which produced ireses make up a plant of higher grade »

La morphologie de la plantes résulterait ainsi’declmulation de ces sous-unités élémentaires
(Mac Master, 2005 ; fig. 1.24). Souvent ces phytmeaént été identifiés a la structure constituée

-d’'un entrenoeudassocié a
-un bourgeon axillaire et
-d’un nceudportant

-un primordium foliaire

Ces phytomeres seraient émis sequentiellementegaméristémes apicaux au sein de chaque
branche. Chaque bourgeon axillaire a par aillearsdpacité de se différencier en méristeme
apical, pouvant ainsi potentiellement devenir uruveb émetteur de phytomeres, donnant
naissance a une nouvelle branche. Bien que l'existeles phytomeres en tant « qu’unités »
(surtout fonctionnelles), voire en tant « qu’indivg », réels fasse fondamentalement quedgon,
concept restenéanmoinstrés opérant pour la description structurale des phntes, et des
graminées en particulier(White, 1979 ; MacMaster, 2005). De ce fait I'is@tion du concept de
phytomere fait largement consensus et il est engpttans la trés grande majorité des tentatives
de compréhension de I'architecture végétale (Yeingl, 1998 ; Lafargest al, 2005 ; Tsukaya,
2006) et de construction de modeles structure-fonst(Fournier et Andrieu, 1998 ; Evessal,
2005 ; Watanabet al, 2005 ; Fournieet al, 2007 ; Tomlinsoret al, 2007 ; Vot al, 2007).

Une maniere de réduire le ray-grass en un arbre dsous-unités est donc de le décrire
comme un réseau de phytoméereLes phytomeres sont empilés au sein de leur a@eqyr
chaque axe étant branché sur I'axe d’appartenamt®urgeon qui leur a donné naissance. Cette
organisation conditionne les relations topologiqeedretenues entre les composants. Si les
phytomeres sont identiques pour ce qui de leuctstre, les propriétés des organes (longueurs
des feuilles, etc.) qu'ils portent sont trés vaeabEn décomposant I'appareil aérien du ray-grass
en phytoméres, il apparait ainsi qu'une talle cargnt moyenne une vingtaine de phytoméres
actifs, parmi lesquels en moyenne deux a troisepbdes feuilles matures, et deux des feuilles en
croissance (Yangt al, 1998 ; fig. 1.24).
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Figure 1.24. A) La plante comme un

Reference Leat A
assemblage de phytomeres, selon
McMaster (2005)

B) Représentation schématique d'un

phytomeére typique de graminée selon Vos
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Les contrastes entre les propriétés des organésspmar chacun de ces phytoméres résultent du
fonctionnement de la plante.

Fonctionnement

La décomposition de la structure permet au miewbténir des simulations statiques, décrivant
la morphologie de la plante a un instant donnér Bomprendre la structuration dynamique du
couvert végétal prairial il s’agit d’'une étape sunsable, mais il est également nécessaire de
décrire I'évolution temporelle de cette morpholodidaut donc reproduire le développement et
la croissance de la plante. Dans le cadre du garedides L-systems, il s’agit de traduire le
fonctionnement morphogénétique en regles procéelic réécriture.

Comme décrit plus haut (I.A.3) la morphologie duw-grass résulte essentiellement du
développement foliaireCapturer I'occupation de I'espace aérien par le raygrass nécessite
donc de capturer ce qui détermine i) I'évolution dunombre total de feuilles et ii) leurs
propriétés géométriques a tout instant §.ex. longueur, largeur, position, orientation).La
longueur foliaire est le parametre le plus impdrtarreproduire a ce niveau du fait que leur
élongation est quasiment unidirectionnelle (selaxe proximo-distal). Leur largeur semble
plutdt étre un parametre allométrique, relativemsable (Verdenal, 2004). Aussi la surface
foliaire dépend directement de la longueur desllé=ui De plus la longueur foliaire est un
caractere d'importance agronomique (voir .A.2).

Il s’agit en conséquence de déterminer les réguiaigEverset al, 2005) :
- du nombre et donc de la démographie des phytom@sgeme d’'apparition en
particulier).
- de la morphogénése foliaire pour chacun de ceoplgyes, en y incluant les cinétiques
de son développement (délai d'initiation, coordmratdes transitions de croissance du
limbe vers la gaine, etc.).

Etant illusoire d’espérer aboutir a une intégratisécaniste absolue de tous les processus rendant
compte de ces phénomenes, il est nécessaire dapeohoix dans la multitude des systemes de 50
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controles candidats. Le choix de ces systemesgidatéon est essentiellement conditionné par
les objectifs de la modélisation et donc par I'engpus lequel est envisagé le probleme : niveau
d’organisation de référence (cellulaire, foliaietc.), problématiques centrales (p.ex. aspects
trophiques).Dans tous les cas, la nécessité est de déterminer moyen de reproduire les
invariants du développement architectural, c’est adire de dégager les grandes tendances
régulatrices, au-delad du bruit que constituent la fasticité phénotypique ou les limitations
trophiques.

La solution descriptive du rang relatif des phytomees

N.B. Dans ce paragraphe, le terme de « rang » drgane fera référence a la position occupée
par le phytomére portant 'organe en question dana axe d’'appartenance, en partant de la
base. Le rang 1 fait donc référence au premier imgtre, le plus ancien de I'axe.

Le développement des graminées suit une séqueadetisle (McMacster , 2005). En effet, il
apparait que les feuilles occupant les rangs ssifsafun axe présentent des caractéristiqgues
géométriqgues et dynamiques (vitesse et durée digglment, délai d’initiation) qui ne suivent pas
des tendances aléatoires ou indéterminées. Auatnitrhors stresschaque génotype présente
un gradient morphogénétique caractéristique et hawment conservatif le long de chaque
axe (Tivet et al, 2001 ; Lafarge et Tardieu, 2002 ; Evetsal, 2005 ; Fournieet al, 2005 ;
Andrieuet al, 2006 ; Fournieet al, 2007 ; fig. 1.25).
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Figure 1.25. Les dimensions des organes
présentent des profils conservatifs et prévisibles 10
sur les différentes talles.

A) Longueur finale des feuilles successives du 5

brin maitre et des talles chez le ray-grass RMSE =2.30
anglais (Lestienne et al., 2002) 0 ‘ ) ‘ '

B) Longueur finale des limbes foliaires du brin 0 2 4 8 8 10
malitre et de quatre talles chez le blé (Evers et Relative phytomer number

al., 2005). Les différents axes exhibent un profil
identique pour les séries foliaires, lorsqu’elles
sont exprimées en fonction du rang relatif du
phytomére.

Sur la base de ces gradients, il est possible @irprles caractéristiques foliaires en fonction du
rang d’insertion. Ce motif, en conditions non-lianites, semble de plus se reproduire de maniere
identique sur chaque branche, a indices généalegi@gaux (somme des rangs des feuilles et des
talles) : par exemple la feuille 2 de la talle théegeant de la feuille 2 du brin maitre) aura une
longueur similaire a la feuille 4 du brin maitre @ua feuille 1 de la talle 3 (Bos et Neuteboom,
1998 ; Tivetet al, 2001).
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L’association propriétés-rang et l'utilisation descgradients morphogénétiqgues empiriquement
déterminés en fonction de ce que Ewaral. (2005) qualifient de « relative phytomer number »
(fig. 1.25), permet la création de maquettes rédigde la morphologie des graminées (p.ex
Esparieet al 1999 ; Everset al, 2005 ; Watanabet al, 2005 ; Fournieet al, 2007). Il s’agit
cependant d'une démarche uniquement descriptiver Bteindre une compréhension plus
mécaniste des déterminants de ces gradients ma@pébigues, certains auteurs ont tenté
d’apporter des explications se basant sur des \wdigmns faites a des niveaux d’organisation
biologiques inférieurs, en particulier cellulair€es travaux seront décris plus loin.

Dans tous les cas, si le recours a ces gradientphagenétiques permet de reproduire la
morphologie des brins, il reste nécessaire de t&rser le rythme d’apparition des phytomeres
pour décrire la dynamique de la morphogénese.

Coordination

Un point fondamental dans la compréhension de taodéaphie des phytoméres concerne les
cinétiques d'initiation et d’apparition des feudllequi reflete le rythme de recrutement de
nouveaux phytomeéres (inaccessible expérimentalessard destruction de la plante et de toute
maniere tres difficile a évaluer). |l apparait cloertaines especes comme le blé que le rythme
d’apparition des feuilles (phyllochrone) présente grande stabilité lorsqu’il est exprimé en
fonction des degré-jours de croissance (Hay et Ka@@oO ; fig. 1.26).

Leaf number

Figure 1.26. Evolution du nombre de feuilles subten maitre,
chez le blé, en fonction du cumul des températdegaiis le
semis, par Hay et Kemp (1990). Les séries corredpura des
dates de semis différentes, pour les années 198B8/Ed
1984/1985, en plein champ. Malgré l'effet « annéde»
phyllochrone apparait comme étant relativementlstab

A = -
0 1000

Degree days > 0°C from sowing

Pour expliquer cette constance du rythme d’apparities feuilles, Hay et Kemp (1990) en ont
fait appel au rythme d’initiation des feuilles aiveau du méristeme apical (plastochrone). Le
rythme d’apparition (visible) des feuilles pourrétre controlé par le plastochrone puisqu'il
existe une relation linéaire entre le nombre déléswvisibles et le nombre de feuilles initiées. L
méme type de modele de coordination a été prépantéadilla et Otegui (2005) pour le mais. Le
plastochrone lui-méme pourrait étre sous la dépwrald’'une horloge interne ou correspondre au
temps nécessaire a I'accumulation d’un nombreqcdtide cellules au niveau du primordium
(Skinner et Nelson, 1995). Kirby (1990) pour satpavoque un possible rétro-contréle des
feuilles en croissance sur le plastochrone, médiédes processus de nature mécanique ou
hormonale.

Ce type d’hypothése correspond a une autre voiedeg) cherchant a établir des relations de
coordination entre les croissances des organesnggs différents, fondée sur I'observation d'une
certaine synchronisation des phases de croissascieuilles et des talles (Tesar@taal, 1992 ; 54
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Skinner et Nelson, 1994.). Ainsi, chez I'orge, Ebdt de I'élongation d’une feuille a un rang
serait concomitant de I'apparition de la séparagjame/limbe au rang immédiatement supérieur
(Tesaroveet al, 1992).Skinner et Nelson (1994, 1995 ; fig. 1.27) pour leypart ont constaté

la synchronie d’événements sur trois nceuds adjacent apparition de la ligule au rang
début de la division cellulaire et de I'élongatido limbe au rang+1, début de la division
cellulaire et élongation du limbe dans le bourgaxifiaire au rang-1.

BLADE ELONG.

BEGINS
/ LIGULE

- @ o

’c} 4 INITIATED — > Ge—=—g ]
& / SHEATH
g UHENDS . ) . " o R
O 3 | Gmmmmo  TiLLE RELONG g _ F|gu.re I.\27. Coordination fjevenements relatllfs ent_ogenese
BEGINS foliaire a des nceuds adjacents, chez la fétuquanr(&k et
/ Nelson, 1995). Les événements sont datés en for#idindice
2le o - développemental de Haun. L'initiation de la ligue ing n, le
i début de I'allongement de la feuille de rang n+Metla talle de
ki 9 2 o 2 I 27 2.8 2.9 3.0 rang n-1 semblent synchrones.
HAUN INDEX

Ces auteurs soulignent I'importance de la régutadio processus de division cellulaire a la base
des feuilles, en particulier de son arrét, dansdetrole de cette synchronisation. Wilson et
Laidlaw (1985) ont suggéré que l'arrét de la doisicellulaire pourrait étre déclenché par
I'apparition de la pointe de la feuille a la lung@eforsqu’elle émerge du tube de la pseudotige.
En effet, d'apres leurs expérimentations, la longuwke la pseudotige affecte le nombre total des
cellules épidermiques du limbe foliaire chez le-gagss ; plus le tube d’émergence est long, et
plus le nombre de cellules est grand. Castegl (1999) ont également soutenu cette hypothése a
partir des résultats de leurs manipulations destugotige. Andrieet al (2006) associent pour
leur part la différenciation de la ligule a la batess feuilles (de mais) a 'émergence de la pointe
de la feuille sur la base de leurs observationdesttravaux de Freeling (1992). Les résultats
expérimentaux de Casey al (1999) ne sont pas contradictoires avec cettethgse, puisque la
réduction de la longueur de la pseudotige par imeisiduit une différenciation plus précoce de
la gaine.

Associes aux travaux de Skinner et Nelson (12®%) hypothéses pourraient laisser penser
que les trois événements décris plus haut seraiectncomitants de I'apparition de la pointe

de la feuille de rangn, bien que Skinner et Nelson (1994) n’aient pas etéste fait. Enfin, la
détection de I'émergence du col des feuilles (jomtgaine-limbe sur laquelle est insérée la
ligule) a pour sa part également été avancée coomimsignal putatif déclenchant l'arrét de
'allongement de la gaine (Fourniat al, 2004). La question de la coordination de la
croissance des feuilles, on le constate donc, migpeogressivement vers la question des
relations entre les phénomenes d’émergence (pointeles feuilles et cols) et les rythmes
d’émission foliaire.

Interprétation biologique

Comme cela a été suggeré, les déterminismes hiplegides ces phénomenes de coordinations
sont encore a explordr’hypothese d’'une régulation de la coordination pardes phénoménes
d’émergence — a plus forte raison - repose actuetheent encore sur des spéculationdes
preuves expérimentales permettant de les étaysmantadéfautl’explication la plus intuitive
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consiste a considérer que I'émergence (pointe etlcpourrait étre un stimulus menant a la
production de régulateurs (p.ex. facteur de transcription, hormone) qui dédheraient des
éveénements développementaux comme le démarragecdaidsance d’'uprimordiuma l'apex.

L’invocation de signaux n’est cependant pas indispesable, d’autres pistes résidant en la
possibilité d’'une influence des flux phloémiensfdrgeet al, 2005). En effet, d’aprés Brégard
et Allard (1999) les feuilles de fétuque en cramesa sont exclusivement importatrices ou
exportatrices d’assimilats. D’abord importatrickstransition vers le statut d’exportatrice (vers
sa gaine propre et les autres feuilles en croiggasiopere au moment auquel le limbe atteint
80% de sa longueur finale. Selon ces auteurs, tettsition pourrait correspondre au temps
nécessaire a linversion des flux phloémien darssJaisseaux conducteurs. Cette transition
correspond au moment auquel les cellules de laega@ssent leur division, et a I'entrée de la
gaine en phase d’allongement rapide d’apres Skiehdédelson (1994 ; 1995), c'est-a-dire au
moment auquel la croissance gesnordia au rangh+1 commencela coordination observée
pourrait donc résulter de la réorientation des fluxd’allocation des assimilatsll s’agit d’'une
approche légerement nuancée par rapport a lidémedrégulation du débourrement des
bourgeons axillaires par utienitation des disponibilités absolues en Carbasenéuassimilats).
Cette idée d’'une régulation purement trophiquedéstleurs critiquée par Skinner et Nelson
(1995), qui auraient constaté au contraire unedaitipdes talles de fétugue a mobiliser un grand
nombre de bourgeons, méme apres retrait d'une epastibstantielle de leur surface
photosynthétique.

Implémentation

Quoiqu'il en soit de leur véracité, du fait de lespect pratique (Fourniet al, 2007) et de la
possibilité qu'elles offrent de construire des nledé autonomes, ces lois de
coordination/émergence ont beaucoup été utilisémss de cadre de la modélisation des
graminées, en patrticulier structure-fonction (tabld.1 ; Durandet al, 1999 ; Fournieet al,
2004 ; Lafargeet al, 2005 ; Watanabet al., 2005 ; Fourniert al, 2007 ; Tomlinsoret al,
2007).

Ainsi, comme résumé dans le tableau I.1, les trmdeles morphologiques structure-fonction de
graminées les plus aboutis a ce jour associemprtgsiétés foliaires (notamment leur longueur) a
leur rang, et gerent la question de la démogragbagphytomeres soit de maniere descriptive,
soit par des régles de coordination.

Tableau I.1. Principes de définition des propriéggométriques des feuilles et de la démographieptgtomeéres
dans trois des principaux modéles structure-fomctie graminées.

Riz (Watanabet al., Bunchgrass (Tomlinsor ~ ADEL BIlé (Evers et al.,
2009 et al, 2007) 2005)

Rang et ressources
Rang (carbone organique
assimilé)

Rang (relative phytomer
Géométrie Détermination des propriétés number)

foliaire foliaires

Rythme de recrutement de
nouveaux phytomeres — Rythme

d'apparition des feuilles Coordination et spécification

utilisateur

Photopériode et sommi

2 Coordination
des températures

Démographie (phyllochrone)
des
hytomeres. . S . .
phyt Rythr:guc\ilzlll's;:rtl;tltleerzent de Disponibilité en Environnement lumineux et
Coordination ressources (carbone  coordination sur la base du
organique assimilé) calcul de délais.
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La grande limitation de ces modeles réside enibation de lois empiriques d’association rang-
propriétés et de spécifications utilisateur. Caadgfleur nature déterministe, les rend trés rgjide
et incapables de capturer des phénomenes de péaptienotypique a I'environnement, comme
conclu par Fournieet al.en 2007 :

“Currently, SPMs of Gramineae are mainly based mpgical parameterization of the emergent
properties of morphogenesis: to a large extenty ttepture with mathematical relationships the
conservative patterns of architectural developmestead of simulating the local processes by
which these patterns are built. This is alreadyaluable step [...]. However, this makes it more
difficult to predict correctly how a plant respontdsa change in the environmental conditions,

and will be a key issue to think correctly aboutvhmorphogenesis interacts with plant
functioning.”

6) Réle morphogénétigue de la pseudotige

Nécessité d'une approche d’'un certain degré mecatgs

Dans l'optiqgue du développement d’'un simulateutadenorphogénése aérienne du ray-grass,
semble nécessaire de procéder a I'implémentation degles plus mécanistegn particulier
parce que la simulation de la réaction morphogénéue de la plante a la défoliation est un
élément essentiel de la compréhension de la strucation des couverts prairiaux. Il n’est
donc pas possible de maintenir une associationcaragtere alors méme que la structure de la
plante est ajustée en fonction des conditions fididiton : réduction de la tailles des feuilles, d
phyllochrone et augmentation transitoire du talla@@antet al, 1981 ; Yanget al, 1998 ;
Gautieret al. 1999 ; Hernandez Garay al, 1999).

Dans ce cadre, les hypotheses de coordination éesq(par des événements d’émergence)
pourraient constituer une explication plausibla diminution du délai d’apparition des feuilles et
a l'augmentation du tallage. En effet, bien que glesives expérimentales solides manquent sur
I'impact de I'émergence des pointes foliaires sudéveloppement des feuilles suivantes, s'il est
considéré que la pointe d'une feuille déclencheo@ émergence la croissance de la feuille
suivante et de la talle du rang inferieur (voirdeissus), alorta longueur de la pseudotige
apparait comme un régulateur important des dynamiges d’émission foliaire et de tallage

De fait, dans ce cadre théorique, une défoliatiginréduit la longueur de la pseudotige accélérera
le rythme d’apparition des feuilles et donc dimirauke phyllochrone et augmentera le tallage, tel
que cela est constaté.

L'implémentation de regles de coordination pougéstion de la démographie des phytomeres
apparait donc comme un moyen de capturer les dguasid’émission foliaire et de recrutement
de nouvelles talles : i) en condition non perturb&@) sous contrainte de défoliation. Sur cette
base, il s’agit d’établir des régles permettantajgturer les gradients morphogénétiques foliaires
(en particulier de longueur) sans faire appel angrd’insertion des feuilleslci encore |l
apparait que la pseudotige joue un role déterminantdu fait de son influence sur
'ontogénése des zones de croissance foliaig®urnieret al, 2004). Ce role sera décrit plus
loin. La question ici est tout d’abord celle dedampréhension des processus expliquant la
croissance foliaire et I'établissement de la longuaale des organes. Des études multi-échelles
visant cet objectif ont été entreprises a cette fiotamment pour élucider les dynamiques
cellulaires sous-tendant I'élongation foliaire (Blbr1961).
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Principes généraux de I'élongation foliaire chez fegraminées prairiales

La croissance des feuilles est limitée a leur exité proximale, confinée dans le tube formé par
les gaines des feuilles précédentes, les tissiasrés étant émis par le méristéme basal, au moins
pour ce qui concerne le limblea cinétique d’allongement foliaire des graminées igsente un
profil sigmoidal. Aprés la formation dyprimordium la croissance est relativement lente puis
subit une phase de forte accélération (vitesserdssance maximale) avant de finalement
ralentir et s’arréter totalement (fig. 1.28).

100

L4 LENGTH (mm)

250
200 Figure 1.28. Croissance foliaire exprimée en foontide
I'indice développemental de Haun (nombre de feuille le
brin maitre). Quatre stades sont visibles : (1)bftsement
de la zone de division cellulaire, (2) établissemda la
zone d’élongation cellulaire, (3) croissance a mhstable,
et (4) fin de la division cellulaire et diminutiate la LER
jusqu’a I'arrét complet de la croissance de la fli

Les lignes horizontales indiquent la longueur fenales
feuilles.

HAUN INDEX D’aprés Skinner et Nelson (1995).
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Durant la période de croissance maximale qui délagproximativement au moment de
I'apparition de la pointe de la feuille au dessadalpseudotige, la croissance suit une évolution
quasiment linéaire dans le temps, qui est qualiléephase stationnaire du développement
(vitesse d’allongement constante ; Schnyeerl, 1990). Cette cinétique de croissance de la
feuille résulte en fait de la succession de lassamce de ses deux organes majeurs, le limbe puis
la gaine. Leur croissance respective suit une ichgtation quasi-exclusive dans le temps : le
limbe est produit en premier. Lorsqu'il mesure eoni20% de sa longueur finale la ligule
devient visible mais la gaine n’entre en phasedepie croissance que lorsque le limbe a déja
atteint 80 a 90% de sa longueur finale (Skinn&tedson, 1994).

Du fait des difficultés de mesure de la croissatenes sa phase cachée (avant I'apparition de la
pointe au dessus de la pseudotige), la caraciérisgynamique de la croissance foliaire peut étre
obtenue, par approximation, par la mesure de laaddtallongement et de la vitesse maximale
d’allongement, toutes deux mesurées pendant la ephaseudo-linéaire de croissance
(respectivement LED et LER ; Duraetlal, 1999 ; Lestiennet al.,2002). La phase linéaire de
I'allongement explique en effet une grande parad’établissement de la longueur finale de la
feuille.
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Pour élucider les déterminants des phases de angissdécrites plus haut, les dynamiques
cellulaires épidermiques (I'épiderme limitant lI'exysion de tissus sous-jacents; Van
Volkenburgh, 1999) associées ont été étudieest Bgparu que les phases de croissance foliaire
répondent elles méme a des phases de I'élongatidulaire. Les cellules épidermiques sont
eémises par le méristeme basal, sous formes depfiesgieles (Schnydest al, 1990 ; fig. 1.29).

La croissance subséquente de ces cellules estpaleiment unidirectionnelle ; chez la fétuque,
elle se fait a 85% selon I'axe proximo-distal ddduille (Nelson et MacAdam, 1989). Du fait de
I'émission et de I'élongation des cellules plusnes, une cellule donnée est progressivement
éloignée de la base de la feuille.
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Figure 1.29. Empreintes de I'épiderme (abaxial)fdailles de ray-grass anglais en microscopie omiquresp. 3, 6
et 9 mm de la base de la feuille. Les cellulese¥pithues sont émises en files paralléles et enganélongation
lorsqu’elles sortent de la zone de division (gressment x10 ; Verdenal, 2004).

Les différents processus de division/élongation/matation, qui peuvent étre discriminés
dans le temps, le sont également dans I'espace (1i§0) :

-Les divisions cellulaires ont lieu dans les 1,2 @remiers mm de la feuille en croissance
(Skinner et Nelson, 1995).

-Entre environ 2 et 30 mm de la base pbalium perenngSchaltfele et Schnyder, 2000) les
cellules sont en phase d’allongement.

-Au-dela, apres la fin de leur allongement, ledute$ sont en phase de maturation, pendant
laguelle elles poursuivent leur différenciation @t elles acquierent notamment le matériel
cellulaire nécessaire a la photosynthese. Durdteé pbaase les parois cellulaires secondaires sont
€galement synthétisées.
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Ces comportements cellulaires contrastés dansullefeen croissance ont été appréhendés et

formalisés comme différentes zones. Trois zonesndies aux dynamiques cellulaires propres 59
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ont été proposeées : la zone de division (DZ) aalsebla zone d’élongation stricte (Elongation-
Only Zone, E-OZ) au-dela (elles forment a ellesxdieuzone d’élongation, ZE) et enfin la zone
de maturation (MZ ; Schnydet al, 1990 ; Schaltifele et Schnyder, 20Q0gnsemble de ces
dynamiques cellulaires, du processus d’émission desellules par division a leur
croissance/maturation lors de leur transit a traves les différentes zones, peut étre pergu
comme un flux.Durandet al, (1999) puis Fourniegt al (2005) I'ont modélisé et formalisé avec
un certain succes par des jeux d’équations diffeaes. Ces équations décrivent les flux de
transfert de cellules entre les difféerentes zorigs [(31). Sur cette base il est possible de
reproduire de facon réaliste la croissance dedidsui

A dD B
E - kl(l_a)Dz

9E, _\ a-
dt k2 (1 b) Eoz + aK.Dz

Log(length)

Length

dMm
7 = b
pm k,bE,,

Time

Figure 1.31. A) Représentation schématique dertissance foliaire et de I'ontogénése parallele demes de
division, croissance et maturation. B) Les dynarageellulaires relatives a la croissance foliaireupent étre
modélisée sous la forme d'un jeu d’équations difféielles décrivant les flux de cellules entredéfrentes zones de
la feuille. D, E,, et M, représentent la longueur des zones de divisiagdpdyation stricte et de maturation. ét ks (T

) sont les taux d'allongement relatifs des tissamsdla zone de division (DZ) et d’élongation s&idE-OZ),
respectivement. a et b (sans unités) corresponddat proportion de tissu passant respectivementadeone de
division vers la zone d’élongation stricte, et dezbne d’élongation stricte vers la zone de mataraf(Durand et al.,
1999 ; Fournier et al., 2005).

In fine, la croissance foliaire correspond a I'expansionudtissu épidermique, elle-méme due
a un flux de cellules qui s’allongent quasi-uniqueent dans leur axe proximo-distal.La

dimension finale des feuilles est fonction du noendtrde la longueur des cellules. Les propriétés

de la cinétiqgue de croissance d’'une feuille soterdéinées par le taux de production cellulaire,
ainsi que par la vitesse d’allongement, la duréatigement et la longueur finale des cellules
(MacAdam, 1989). La vitesse d’élongation foliaifER) dépend du nombre de cellules en
élongation et de leur vitesse individuelle d’élotga

A partir de ces éléments et de l'utilisation du @ept de zone d’élongation, la LER peut étre
modélisée comme une résultante de I'interactiofAdeedondo et Schnyder, 2003 ; Kavan@ta
al., 2006):

1- la longueur de la Zone d’Elongation (LGZ, mm)

2- la vitesse d’allongement relative élémentaire tissus dans la zone d’élongation (Relative
Elemental Growth Rate, mm.mhi* ; REGR).

Cette décomposition correspond bien a I'expresdmta LER sous forme mathématique a partir
du jeu d’équations différentielles de Duraetdl. (fig. 1.31 ; 1999) :

_dD, . d
= +
dt

dMm
dt

LER

E,,dM _
z =k,D, +k,E
dt klz 20z
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Toute modification constatée de la LER, peut doncté& expliquée par une variation de la
longueur de la zone d’élongation, de la REGR, ou paune combinaison de ces deux
parametres. Selon Arredondo et Schnyder (2003) la longueuradedne d’élongation (LGZ)
serait plus plastiqgue que le profil des REGR. thbkerait que I'établissement de la longueur de
la zone d’élongation soit ainsi sensible a la langule la pseudotige engainante.

Role morphogénétique de la gaine

Comme cela a été évoqué faisceau de données soutient I'hypothese d'unefluence de la
longueur de la pseudotige sur la morphogéneése falia, en particulier sur la détermination

de la longueur des feuillesD’un point de vue empirique, la défoliation — yngaris au champ
par les animaux - entraine invariablement une réglucle la longueur des feuilles (Graattal,
1981 ; Duru et Ducrocq, 2000). De ce fait, de naukrauteurs on cherché et mis en évidence
des corrélations fortes entre la longueur finales deuilles et la longueur de leur gaine
d’émergence, méme chez des especes non prairsalesaf/-grass pour Graet al, 1981 ; sur
orge pour Tesarovat al, 1992 ; sur blé Kemp, 1980 ; Duru et Ducrocq, ®O®fin de
s’assurer que cette relation corrélative est biemature causaleles études expérimentales ont
visé a modifier artificiellement la longueur du éutle la pseudotige, par sa réduction pour Casey
et al. (1999 ; incision dans la pseudotige laissée iajagt Wilson et Laidlaw (1984 ; excision de
la partie supérieur de la pseudotige a différehtageurs) ou son extension artificielle (avec des
tubes en papier d’aluminium placés sur des tabbepées ; Wilson et Laidlaw, 1984 ; fig. 1.32).
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Ces manipulations ont abouti a une modificationI'dengation foliaire dans le sens de la
modification de la pseudotigeplus la pseudotige est longue et plus la feuille pduite est
longue. Cette modification macroscopique est accompagnéaaedmodification a la fois du
nombre et de la longueur des cellules épidermigoes les deux études citées. La variation du
nombre total de cellules est imputée a la modificatiu délai d’apparition de la pointe des
feuilles, laquelle influerait sur la durée de laisiion cellulaire (voir ci-dessus) et donc sur la
dimension du stock cellulaire produit.

La différence de longueur des cellules serait dizenaodification de la position et de la longueur
de la zone de croissance des cellules selon Gasay(1999), qui en ont observé une réduction

proportionnelle a la sévérité des incisions réaisgans la pseudotige (fig. 1.33). 61
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Figure 1.33. A) Impact de l'incision de la pseudgtisur le profil & 004 as
des vitesses d'élongation cellulaire dans les 40 dema base de 2

feuilles de ray-grass en croissance selon Casegl.et1999). La
longueur de la zone d’élongation des cellules ré&parla sévérité 0.02 f i : ; i : i
de lincision : 15 mm pour une incision que leseauts qualifient ao L @
de sévére 4) et 25 mm pour une incision modérdég (alors que
les plantes témoinse] présentent une zone d’élongation des
cellules de 33 mm.

B) Relation entre la longueur de la pseudotige @mg@te de
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L'influence de la pseudotige sur la longueur finaledes feuilles pourrait donc étre médiée
par le nombre de cellule et par la LER, elle-mémeosis le « contrble » de la pseudotige par
son impact sur la longueur de la zone d’élongatiodes cellules.Ce type de sensibilité de la
zone d’élongation foliaire/LER, a la longueur depkeudotige a effectivement été observée par
d’'autres auteurs (fig. 1.33 ; Arredondo et Schny@603 ; Kavanovat al, 2006).

Explication : le facteur « lumiere » considéré comm majeur

Concernant l'arrét putatif de la division celluiau moment de I'apparition de la pointe des
feuilles au dessus de la gaine, Wilson et Laidla986) avancent un effet médié par la lumiere.
Cependant, Skinner et Nelson (1994) dans leur é&udda coordination de la croissance des
feuilles et des talles, mentionnent le fait queréade la division cellulaire (et les événements
associés) s'est faite bien avant (2 jours) I'émecgede la pointe des feuilles. Malgré tout, pour
eux ce constat n’invalide pas I'hypothése de ltiefice de la lumiére, invoquant notamment les
travaux de Vogelmann et Bjorn (1986) sur les petps de fibre optique des tissus végétaux, qui
mettent en évidence la pénétration de la lumidiatarieur des pseudotiges.

Le facteur environnemental lumineux est égalemppbeé comme explication par Casstyal.

(1999) pour ce qui est de I'influence sur la longuée la zone d’élongation. lls suivent en cela
Begg et Wright (1962) selon lesquels I'apparitiofadumiére pourrait déclencher l'arrét de
I'élongation. Les expérimentations de Skinner anr8ons (1993), consistant a modifier le
photoéquilibre des phytochromes en apportant deurtdére rouge sombre avec des fibres
optiques sur des feuilles d’orge, ont conduit dptaduction de feuilles plus longues parce 62
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gu’elles se sont s’allongées plus vite pendant dumee inchangée. Ces éléments pourraient
également aller dans le sens d'une possible «itidnb> de I'’élongation cellulaire par la lumiére,
éventuellement meédiée par les phytochromes.

Néanmoins, dans les travaux principaux de manijulartificielle de la longueur des gaines par
Caseyet al. (1999) et Wilson et Laidlaw (1984), il doit étrelevé que d’autres parametres
physiques que la lumiére ont pu étre affectés gartrhitements d’incision et d’ajout de tubes
d’aluminium, comme le déficit de pression de vap@uapour Pressure Deficit, VPD) ou la
concentration en éthylene dans I'environnement idiatédes feuilles en croissance (Fiorani

al., 2002). Le dépdt de composés chimiques (Chafd®p0) par la derniére ligule de la
pseudotige (a son extrémité) sur les feuilles emssance n'est également pas a exclure en tant
que régulateur, en puissance, de I'élongationifeligrournieret al, 2004).

Pouvoir explicatif de I’hypothése d’une influence mrphogénétique de la pseudotige

Selon les éléments présentés dans cette sectiappdrait que la longueur de la pseudotige
pourrait déterminer la longueur finale des feuill€s réle morphogénétique de la pseudotige
constitue une hypothése fortepermettant potentiellement de rendre compte :

1) du gradient morphologique (longueurs des feuildserve le long des axes

2) de la similitude des gradients morphologiques ssrakes différents.

3) des effets qualifiés de « médiés par la tailleontda diminution de la longueur des
feuilles suite & des défoliations

4) de l'augmentation de la proportion de la gaine dasgeuilles de rangs élevés

5) de la transition de la phase exponentielle a las@hguasi-linéaire de croissance des
feuilles

6) de la stabilisation de la longueur foliaire au d#lén certain rang

1- Gradient des longueurs foliaires

La longueur de la pseudotige correspond a la lamgde la gaine de la derniere feuille émergée.
La longueur des gaines dépend en partie de la éamgotale de leur feuille d’appartenance (la
gaine représente 20 & 30% de la feuille chez leggrags ; Lestiennet al, 2002 ; fig. 1.34).
Aussi, s'il est considéré que la longueur de laudetige participe a la détermination de la
longueur finale des feuilles qui en émergent, atarsein d’une série foliaire (suite des feuilles
d’une talle donnéeljaugmentation de la longueur des feuilles entre Ipremier et le 10°™
rang environ pourrait étre expliquée par un systemeauto-régulé de type récursif{(Fournier

et al, 2004): la longueur de la gaine de la premiérellfewa déterminer la longueur de la
seconde feuille, qui va déterminer a son tour fegleeur de la troisieme, et ainsi de suite. Si le
systeme est amorcé par la production d’'une gaine giande que la précédente alors il tend
naturellement vers une augmentation graduelle déorgueur des feuilles, tel qu’observé
jusgu’au rang 8 ou 9.

2- Similitude des gradients morphologiques sur des di&rents

Par ailleurs, la régulation de I'allongement fakapar la hauteur de la pseudotige d’émergence,
constitue également une hypothese pouvant perntiixpliquer pourquoi les talles d’'une plante
présentent le méme gradient morphologique a unagea’indice pres. En effetj la longueur

de la gaine d’émergence détermine la longueur finaldes feuillesalors lorsque la tallen
émerge de la gaine de la feuille il parait logique que sa premiere feuille ait la méme longueur
finale que la feuillen+1 - ayant émergé de la méme gaine gleélle présente ensuite la méme
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série foliaire que sa talle meére au décalage pres. Ce type d’hypothése est corroboré par les
observations décrite au 11.B.5 (Tivettal, 2001 ; Ever®t al, 2005).

3- Effets qualifiés de « médiés par la taille »

Poursuivant dans ce cadre théorigteajte modification contingente de la longueur de la
pseudotige (p.ex. réduction de la croissance des gaines fpasssou défoliationkerait en
mesure d’entrainer une modulation de I'élongation ds feuilles suivantesDans le cas de la
fauche, toute réduction de la longueur des psegetntrainerait la production de feuilles plus
courtes, l'effet se propageant a 'ensemble detldsiapparaissant apres I'événement de coupe.
Ce phénoméne a effectivement été observé (Geintal., 1981 ; Duru et Ducrocq,
2000 ; Lestienne, non publiéCe rdle de régulateur de I'allongement foliaire féoerait la
capacité a la pseudotige de médier les effets dieuies externes, cette hypothése ayant été
formulée notamment par Duru et Ducrocq (2000) getsie I'effet de la fertilisation sur la
structure des talles. Ce phénomene a égalemeidedtéfieé et discriminé par Kavanowt al
(2006) lors de leur étude sur l'effet de la concatian en phosphore dans la zone de croissance
de feuilles de ray-grass anglais. Il en ressort tpuge modification de la longueur de la
pseudotige en réponse a un facteur serait de natgémérer des effets indirects. Comme cela a
été souligné par Beroret al. (2007), I'appréciation de ces effets médiés pdaile est capitale
puisgu’ils peuvent amener I'observateur a confortd® effets intrinséques d’'un facteur avec ces
conséquences indirectes de son application.

4- Augmentation de la proportion de la gaine

Dans une série foliaire, chez le ray-grass (Lestiea et al, 2002), on peut observer que la
contribution de la gaine a la longueur finale de laeuille augmente de maniére linéaire a
partir du rang 2 au rang 10, passant de 20 a 30% (ce qui semble étre le esnrégnt chez le
blé d’apres Everst al, 2005 ; fig. 1.34).
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La longueur relative de la gaine dans une feuidpethd du placement du col/ligule dans la
feuille, qui reflete la partition du stock cellulai(formé par division) entre les deux organesade |
feuille et I'élongation cellulaire qui s’ensuit. $ecellules des gaines sont généralement plus
courtes que celles du limbe (respectivement 40@re@®0 um dans une feuille 6 de brin maitre
de ray-grass anglais ; Verdenal, 2004).

Pour Freeling (1992), chez le mais, la différemoraten ces deux types cellulaires (identité
« gaine » ou «limbe ») dépendrait d'un agenda dturation. Le stade de maturation des

cellules au moment ou un signal inductif parcoudanteuille les atteint fixerait leur identité 64
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cellulaire. Les cellules de gaines seraient donc des cellules limbes immatures dont la
différenciation obéit & un contréle positionnel(Langdale, 20053ans une sorte de champ
morphogénétique. Comme cela a été évoqué plus haut, ce signal gibwétre relaché au
moment de I'’émergence de la pointe de la feuilledieuet al.,2006). Cette hypothese est par
ailleurs soutenue par le fait que la réduction deldngueur de la pseudotige induit une
différentiation plus précoce de la gaine d’apreseyat al.(1999).

En conséquence la longueur de la pseudotige pourtaionditionner le moment — et donc
I'endroit — du placement de la frontiere gaine/limke. Le nombre de cellule de part et d’autre
du col dépend du nombre total de cellules prodwtesnoment ou la frontieére est créée et de
I'endroit ou cette frontiere est créée. C’est lasten entre ces deux processus ; division et
progression du front de maturation, qui conditiomtmac réellement la longueur relative des
organes de la feuille. Dans le cadre théoriqueldppé ici, toute augmentation de longueur de la
pseudotige induit une augmentation du nombre drilesl produites dans la feuille qui se
développe dans cette pseudotige. En paralléletolatiére gaine/limbe est déplacée, puisque
générée plus tard. Au final, si jamais la divisaallulaire s’effectue a un rythme plus rapide que
la maturation nécessaire aux cellules pour pouaodguérir I'identité « limbe » au moment de
I'’émergence de la pointe de la feuille, ce qui amisle pas impossible, alors la proportion de
cellules attribuée a la gaine augmente, et dormagibution a la longueur totale de la feuille
augmente. Ces phénomenes pourraient expliquebss\ations.

5- Transition de la phase exponentielle a la phasasglinéaire de croissance

L'allongement foliaire suit une croissance de tgpponentielle avant apparition de la pointe des
feuilles au dessus de la pseudostige, apres qpbidse pseudo-linéaire (stable) de croissance est
atteinte (Verdenal, 2004). Ainsi toutes les fesiltnt la pointe est visible sont généralement en
phase linéaire de croissance (ou en phase fin&élerdjation bien entendu). Cette transition
pourrait trouver une explication dans I'hnypothéseadntrdle positionnel de la longueur de la
zone d’élongation par la pseudotige. En effet agpet la feuille n"'émerge la zone d’élongation
est en formation, augmentant au méme rythme quedigsance foliaire, participant ainsi a
I'accroissement exponentiel de la longueur de lallee A partir du moment ou la feuille
émerge en revanche, la zone d’élongation foliaireitaint sa longueur maximale puisqu’elle

est limitée par la longueur de la pseudotige engante. Concretement, la zone d’élongation ne
peut pas « déborder » de la pseudotigeci pourrait contribuer a créer la croissance lréigu
observée.

6- Stabilisation de la longueur foliaire au dela d’oartain rang

Au delad du rang 8 ou 9 chez le ray-grass une staisiition de la longueur des feuilles peut-
étre constatée(voir ci-dessus, Lestiennet al, 2002 ; pour le blé Everst al, 2005). Les
arguments présentés au point 1- pourraient mermeoige que la longueur des feuilles devrait
indéfiniment augmenter. lls ne permettent donc@asgpliquer ce phénomene, et encore moins
la diminution de la longueur des feuilles obsergigéez le mais (profil en cloche ; Andrietial,
2006). L’initiation de la panicule a été avancéenge un processus pouvant expliquer cette
stabilisation. Fort puit pour les assimilats, laipale pourrait capter une partie importante de ces
ressources et donc limiter la croissance foliaaessi bien chez le raygrass (Borrill, 1961) que
chez le mais (Andrieat al, 2006). Cependant cette stabilisation peut &seiwvée chez le ray-
grass (Lestiennet al, 2002) méme lorsque les conditions nécessairadrarisition florale n’ont
pas été réunies (vernalisation et période d’induach jour longs ; Jensen al, 2001).
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La stabilisation de la longueur des feuilles pourrd étre partiellement expliquée par
I'atteinte d’'une limite maximale pour la longueur de la zone d’élongationEn effet, il est rare
de constater des zones d’élongation de plus deO50w6 (McAdamet al, 1989 ; Verdenal,
2004). De ce fait il semble normal qu’une pseudaotig 100 mm ne puisse induire une LER plus
importante qu’'une pseudotige de 90 mm, puisquet& zi’élongation se fixera a 60 mm dans les
deux cas. Bien sdr la zone d’élongation n’existe pécessairement en tant que telle, elle peut
tres bien correspondre simplement a la zone caastitles cellules en élongation. Et justement,
une explication a la limitation de la longueur dezbne d’élongation pourrait tres bien étre de
nature cellulaire puisqu’il semble vraisemblablee gies cellules épidermiques ne puissent
s’allonger sans limites, pour des raisons purerbanbgiques. Ainsi il est rare que des cellules
épidermiques s’allongent au-dela de 1 a 1,2 mm &heay-grass (Verdenal, 2004). Cependant
cette interprétation, si elle peut expliquer p#igiment une stabilisation de la longueur des
feuilles aux rangs d’insertion élevés par l'atteird’'un seuil maximal pour les longueurs
cellulaires, ne peut rendre compte du comporterdanbombre de cellules par feuille, qui lui
devrait continuer a augmenter dans les rangs |uyéri

Une autre interprétation pourrait étre celle de I'augmentation de la proportion des cellules
attribuées aux gaines dans les feuilles aux rangsirgertion élevés (voir 4-). En effet, a
mesure que la longueur de la pseudotige augmerse,peut qu’'une proportion de plus en plus
importante des cellules produites par division stiitibuée aux gaines. De ce fait la réduction
graduelle du nombre de cellules attribuées au lipberrait participer a la réduction de la
longueur totale de la feuille, et ce d’autant plu® les cellules du limbe sont plus longues que
celles de la gaine. En conséquence, toute celiirlbugée a la gaine participe plus a la diminution
de la longueur du limbe qu’a 'augmentation deecdk la gaine.

Une autre explication partielle pourrait résider enla nature exponentielle de la phase de
croissance cachéde ce fait méme, il existe une relation de typeatdgmique entre le surcroit
de temps nécessaire au parcours d’un surcroigi pour la feuille. En d’autres termes, lorsque
la longueur de la pseudotige augmente (rangs dtinsesuccessifs), le temps passé en phase
cachée de croissance augmente moins rapidement3by. S’il est considéré que le temps passeé
en phase cachée de croissance détermine le nomebieldiles dans une feuille, alors ce
phénoméne pourrait concourir a la déceélérationalgyinentation de la longueur des feuilles aux
rangs d’insertion élevés.
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Toutefois, ces éléments ne sauraient rendre cothpfait qu'apres une défoliation réalisée au
moment de la stabilisation des longueurs des &muille la série foliaire, les feuilles

subséquemment produites (Lestienne, 2002 : nonégajibdemblent poursuivre la stabilisation
(fig. 1.36). Dans la figure ci-dessous la longueler la pseudotige a été réduite par défoliation
(coupe a 25 mm). Si la longueur de la pseudotigi &t seul déterminant de la longueur finale
des feuilles, ce traitement aurait du engendrerdécalage du profil des longueurs finales.
Typiquement la feuille 9 aurait du avoir une longueomparable a la feuille 7 de la plante non
deéfoliée puisqu’elles ont supposément émerge diseedotige de longueur comparable. Il s’agit
donc de données qui incitent a la prudence, étalgmnthéories favorables par exemple au
contrdle temporel, ou en tout cas d'un autre type gelui purement imputable a un effet
morphogénétique de la pseudotige, de la stabdisatii gradient morphologique.

300
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2200+
£ Figure 1.36. Profil des longueurs finales des limbges
3 150 feuilles successives de brins maitres de ray-gnass
< perturbés ou défoliés a 25 mm/k : génotype a feuilles
'% 100 + courtes resp. non défolié et défolié/e : génotype a
§ feuilles longues resp. non défolié et défolié). ghigue
2 ot réalisé d’aprés les données de Lestienne (2002n no
3 publiées).
0 s s s s s
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Résume : schéma théorigue du réle de la gaine dalasmorphogénése aérienne du ray-grass
Une formalisation schématique de I'élongation folime selon le corpus théorique présenté
dans cette section pourrait étre :

La division cellulaire créé un stock de cellules glallongent progressivement, générant la
croissance foliaire. Quand la pointe de cette lieiihmature atteint I'extrémité distale du tube de
la pseudotige la division cellulaire est stoppéde stock de cellules immatures est partagé entre
gaine et limbe. La feuille continue a s’allongencomitamment a une vitesse déterminée par la
longueur de la zone d’élongation établie, qui distréme sous le contrdle (positionnel) de la
pseudotige. La durée d’élongation foliaire corregjrait au temps nécessaire a I'élongation de
I'ensemble des cellules du stock dans ces conditiba création du stock cellulaire, sa partition
et I'établissement de la zone d’élongation peuv&ne appréhendés comme la genese d'un
potentiel de croissance. Sa réalisation correspitndiors a I'allongement des cellules au sens
strict.

Si ces éléments sont recoupés avec les hypothéls¢ises a la coordination de I'émission des
phytomeres, qui pourraient laisser penser que dgueur des pseudotiges pourrait affecter la
dynamique de I'émission foliaire sur chaque axsiajne le tallage, il apparait glaepseudotige
pourrait tenir un role de régulation tout a fait central dans la morphogénése aérienne des
graminées prairiales.La figure 37 résume les déclinaisons putativesed®ie.
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Figure 1.37. Schéma synoptique
Longueurdela  résumant I'ensemble des influences
izone d'élongatio  pytatives de la longueur de la pseudotige
: sur la morphogénése aérienne du ray-
grass.
La longueur de la pseudotige pourrait
affecter la longueur de la zone
d’élongation des feuilles par un controle
positionnel. En paralléle, en affectant le
délai d'apparition des pointes des
feuilles, la pseudotige pourrait affecter,
cette fois par un contrdle temporel :
Arrét de la division ‘ -I'arrét de la division cellulaire a la base
Placement de la cellulaire de la feuille concernée et donc le nombre
limite gaine/limbe — 4\ total de cellules produites
Ff‘ -la partition du stock cellulaire créé
Déclenchement de I'élongation de la entre la gaine et le limbe
feuille de rang n+1 et de la talle de -le déclenchement de la croissance de la
rang n-1 feuille suivante et de la talle du nceud
précédent.

Dynamiques /% Coordinatiol
cellulaires

7) Conclusion : architecture auto-organisée ?

La démographie des phytomeres et les gradients mduplogiques observés sur I'ensemble
des axes pourraient étre expliqués par les effetsarphogénétiques directs et indirects de la
gaine.Par exemplef-ournieret al. (2005), a partir du modele de Durastcal (1999) ont réussi a
reconstituer des séries foliaires réalistes de dbl@e fetuque sur la base d’hypotheses de
régulation de I'ontogénese foliaire par des évémesn@'émergence.

La pseudotige peut apparaitre comme la pierre angalre de la construction de
I'architecture aérienne, sur un mode reécursif: en dehors de toute limitation trophique
I'architecture devient son propre déterminant ce qui correspond a la genese d'un systéeme
auto-organisé(Morin, 1993). En poursuivant dans ce paradigreg féuilles peuvent apparaitre
comme les agents d’'un systéme a controle distrfauéun des agents ne dispose de la totalité
des informations sur I'état du systéme), dont lesmortements locaux fagconnent I'émergence
des propriétés globales.

Au final, dans l'optique de I'ingénierie d’un sinatkéur du déploiement de I'architecture du ray-
grass, I'implémentation de ces hypothéses dansysitérae intégré semble pertinente afin de
tester i) leur capacité a effectivement capturentéephogénése aérienne de la plante ainsi que ii)
leur plausibilité. I semble donc judicieux darticuler le schéma cybrnétique d’'un tel
simulateur autour de ce principe d’auto-organisatia.
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C) Objectifs de I'étude

L'analyse du contexte et des problématiques asseéida compréhension et a I'optimisation des ipsair
en tant qu'agrosystéme permet d’établir que :

La valeur d'usage agricole des prairies réside eemuantité et la qualité de la
biomasse récoltée.

La composition du peuplement prairial et la streetde son couvert sont des
déterminants critiques de ces propriétés.

La structuration du couvert résulte de la morphégéndes individus et de leurs
influences réciproques, en particulier compétitives

Les tentatives de compréhension de la morphogédaseay-grass (graminée
prairiale la plus importante) par des approchegiigues et/ou écophysiologiques
mettent en évidence la complexité du systéme magdaitigue de lindividu.
L’architecture peut étre percue comme une propégtérgente.

Les simulateurs sont recommandés pour I'étude désgmenes d’émergence liés a

la complexité.

Une méthodologie de modélisation permettant la ticndad'un simulateur
morphologique du ray-grass est I'approche L-System.

L'application de cette approche nécessite une postelative a la définition du
schéma cybernétique envisagé pour la régulatian nambre des composants du
systéeme (évolution démographique du réseau de mpigyas) et de leurs propriétés
géomeétriques (longueur des feuilles principalement)

Ces deux processus semblent sous la dépendanceaditrile de niveau supérieur a
celui des dynamiques purement physiologiques (tgu@s en particulier) via le réle
morphogénétique de la pseudotige, ce qui pouaai torrespondre le déploiement
architectural du ray-grass a un processus de tyjpecgiganisé.

Face a ces constats les objectifs de cette thesat spar ordre de priorité :

1)

2)

3)

4)

Procéder au développement d'un modele structure-fartion (a I'aide
I'approche L-System) du ray-grass permettant de simler le déploiement
de son architecture aérienneCe modele doit permettre I'intégration ultérieuee d
processus physiologiques permettant la plastitiglante virtuelle ainsi créée.

Tester la capacité technique de lois d’auto-régulain — en tant que regles
de décision algorithmiques - a capturer efficacemenle développement
morphologique de I'appareil aérien du ray-grass.

Tester la plausibilité des ces regles sur la base) ide données
expérimentales originales et ii) de la conformité es propriétés émergentes
exprimées par le modeéle avec les données empiriquesibliographiques.

Développer des applications ouvrant la voie a I'angse des dynamiques de
variation de la structure du couvert, sous les comintes spécifiques des
prairies, en particulier la combinaison défoliation / compétition pour la
lumiere.
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L’effet morphogénétique de la gaine est au coeur déypothese de lintervention de
dynamiques auto-régulées dans le déploiement de rhitecture aérienne du ray-grass
anglais. Ce chapitre présente une expérimentation misdaee @fin de vérifier et d’approfondir
notre compréehension de cet effet morphogénétiges. résultats de cette expérimentation ont
également été employés pour construire le mode&ietdians le chapitre 111

A) Introduction

1) Vérification de l'effet morphogénétique de la pseudotige

La section 1.B.6 évoque les deux principales expéntations démontrant que
I'allongement foliaire peut étre modulé par modifion de la longueur de la pseudotige
engainante : celle de Wilson et Laidlaw (1985 ;eagton artificielle) et celle de Casey al
(1999 ; réduction). Ces expérimentations ont ab&ué production de feuilles plus longues par
I'extension artificielle (ajout de tubes en alunoim) des pseudotiges, et plus courtes par leur
incision. Dans les deux cas les feuilles mesurgdgsét® soumises aux traitements pendant
I'ensemble de leur croissance, a partir du sfadaordium Les processus de division cellulaire
et d’allongement cellulaire ont été affectés, riasulen une modification du nombre et de la
longueur finale des cellules. Dans ces expérimemsa la fois ce qui a été ici formalisé comme
la création d'un potentiel de croissance (divisioellulaire, établissement de la zone
d’élongation) et la réalisation de ce potentiel domc été influencés.

Pour créer un schéma intégré de la régulation de leroissance foliaire par la pseudotige il

est nécessaire de disposer d’'informations complémtaires. Il faut tout d’abord déterminer
dans quelle mesure la réalisation du potentielnfg@ton) seule peut étre affectée par une
modification de la structure de la talle. En d’asttermes il s’agit de déterminer si I'élongation
foliaire peut encore étre modifiée par une inflleenwrphogénétique de la pseudotige aprés que
la pointe de la feuille concernée a émergé. Il faiidionc répondre aux interrogations suivantes ;
une fois établie, la longueur de la zone d’élorayagst elle déterminée une fois pour toute ? ou
bien est elle continument et dynamiquement souslugnce d’'un contrble exercé par la
pseudotige ? Il s’agit d’un point critique danscks de I'élongation de la gaine, puisque cette
derniere affecte en cascade I'élongation des &=usluivantes. Si la gaine est capable d'ajuster
son élongation, alors cela signifie — par exempe’une défoliation imposée entre 'émergence
de la pointe d’'une feuille et de sa ligule peut erea la production d’'une gaine de longueur
finale inférieure, alors que le potentiel de crarg=e est resté inchange.

De plus, dans le cas de I'expérimentation d’exteresi de la longueur de la gaine de Wilson
et Laidlaw (1985),la plante testée avait préalablement fait I'objet tline coupe.La question
de la possibilité de l'accroissement de la longuinale des feuilles par I'extension de la
pseudotige se pose donc en conditions non pertsirbée

Par ailleurs, dans les deux expérimentations il n& pas précisé a quelle combinaison de
variations des composantes dynamiques de [I'élongati foliaire (vitesse et durée
d’élongation) est associée la différence constatésur la longueur finale. La vitesse
d’élongation foliaire semble plus plastique (Veraler2004) que la durée mais cela reste a
démontrer.

Enfin, I'effet morphogénétique de la gaine a été g@senté comme étant médié par la lumiére
Cependant, a la fois I'incision des gaines et ll@ggion de tubes en papier d’aluminium sont des 71
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traitements de nature a modifier d’autre paramateed’environnement physique de la feuille
comme le déficit de pression de vapeur d’eau (V&Dbien encore la concentration en ethyléne,
dont on sait qu’elle peut modifier I'élongationitote (Fioraniet al, 2002).

2) Objectifs
Une expérimentation a donc été menée, visant &éluies points suivants :

-Est-ce que l'extension artificielle de la pseudaye de talles non coupées, avec des tubes
présentant des propriétés optiques contrastées, esmgdre la production de feuilles de
longueurs différentes ?

-Le cas échéant, est ce que la difféerence de longuéinale résulte de variations de la vitesse
ou de la durée d’élongation (ou des deux a la foidgs feuilles ?

-Est il possible de modifier 'élongation des feuis (et des gaines en particulier) bien apres
son déclenchement, et en tout cas bien apres I'apjieon de la pointe desdites feuilles ?
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B) Matériels et méthodes

1) Matériel végétal et conditions de croissance

Une centaine de boutures de fétugbesfuca arundinace&.) ont été produites par
séparation des talles de touffes, excision de l&giges et coupe de leur pseudotige a 8 cm (soit
a un niveau inferieur a la plus vieille ligule). SCboutures ont été plantées dans du sable et
placées dans un phytotron a une température coasdanl7°C, recevant périodiqguement une
solution nutritive, afin qu’elles reprennent leuéveloppement. Parmi ces plants, 60 ont été
sélectionnés apres la fin de la croissance dedimigre feuille coupée, de maniere a créer un lot
aussi homogeéene que possible du point de vue dm@uéur de la gaine de la plus jeune feuille
mature. Les plants sélectionnés ont été replardas des pots individuels (10 x 10 x 10 cm)
remplis de sable et placés dans une chambre dee(8trader, France) avec une température de
consigne de 20°C et une photopériode de 12h. Lieregsd’éclairage intégré au plafond de la
chambre était composé d’'un mélange équilibré dedéatnhalogénure métallique et de lampes a
vapeur de sodium produisant un flux radiatif moygans le domaine PAR ; Photosynthetically
Active Radiations) compris entre 400 et 500 pmdlsh au niveau des plantes. Le plafond en
polycarbonate transparent placé devant les souteesumiére a permis de supprimer les
radiations des domaines UV dans la lumiere inceldrgs pots ont recu un apport automatique et
fractionné de solution nutritive, suivant la comgioa minérale suivante : Macroéléments ; 1.9
mM KNOjz, 0.55 mM Ca(N@),, 2.5 mM NHNO; 0.5 mM CaC), 0.1 mM NaCl, 0.5 mM
MgSQy, 0.4 mM KHPO, , 0.3 mM KHPQO,. Oligoéléments ; 25 uM 4803, 2 uM MnSQ, 2
UM ZnSQ, 0.5 uM CuSQ@ 0.5 uM HMoOq, 20 uM Fe-HEDTA.

2) Traitement

Aprés 11 jours de croissance dans les conditioosteg ci-dessus, la premiere feuille compléte
(non affectée par la coupe) produite par les ptaatait terminé sa croissante traitement a
été appliqué. Ce dernier a consisté a modifier aficiellement et de maniére non destructive

la longueur de la pseudotige, selon six modalités=10).

1) Témoin (C): Les plantes n’ont pas regu de traitement.

2) Réduction de la longueur de la pseudotigécC): plantes « désagrégées ». Pour ce, au
début de I'expérimentation, les gaines des feuitfegures ont été écartées de la talle
d’étude de facon a exposer la premiére feuille Bnea croissance, au moment auquel sa
gaine propre était en phase d’élongation. Cetteatipé@ a été répétée apres la fin de la
croissance de chaque feuille, lorsque leurs gaimesuraient de 2 a 2,5 cm, pour exposer
successivement chacune des feuilles de la plants. de leur exposition, les feuilles en
croissance mesuraient environ 12 cm.

Mise en place d’extensions artificielles quatre types de tubes (longueur 5,5 cm, dianietie
1.5 cm, fig. I1.1) ont été confectionnés a parérrdatériaux leur conférant des propriétés optiques
spécifiques et placés sur la gaine de la feuillaureda plus jeune (fig. I.1). Trois types de tabe
ont été préparés a partir de filtres (ATOHAAS FeafcA., Argenteuil) :

3) Filtre Transparent Neutre (T) pour la transmission du spectre lumineux déns
domaine du rayonnement actif pour la photosyntiied&® 400-700 nm ; Ref. HT 130).

4) Filtre Rouge (R), diminuant la transmission dans le domaine ldewspectre lumineux
(Ref. HT 164).

5) Filtre Vert (V), diminuant la transmission dans le domainegmuglair du spectre et
diminuant donc le rapport Rouge Clair/Rouge SoniRed. HT 124).
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N.B. Dans la suite le terme « coloré » fera réféeeimdifféremment aux tubes rouges ou verts.

Les tubes verts sont supposés produire des effethigs de ceux d’'un ombrage produit par des
gaines naturelles. L'utilisation des tubes rougesmet de tester l'effet d’'une modification
spectrale quantitativement similaire a celle proglyar les tubes verts du point de vue de la
transmission de I'énergie lumineuse (densité de dl@ photons photosynthétiques, PPFD) mais
différente d’'un point de vue qualitatif, en partieu dans le domaine des radiations
morphogénétiquement actives (MAR ; fig. 11.1).

Enfin, des feuilles d’aluminium ont été utiliséemupfabriquer des tubes :
6) Completement opaques(GL), ne transmettant aucun rayonnement lumineamsde
domaine du PAR.
Les propriétés optiques de ces matériaux sonttdéatans la figure Il.1.

1.8
i Densité de flux de

PN 1.6 A g B Flux Radiat Densité de flux de photons /
o 2 1.4 i tx Radiatl photons Rendement
ko] 1.2 l photosynthétique.
3 E ™ 300-1100 nm 400-700 nm
° E 11 (%, W.m?) (%, pmol.m.s-) (%, pmol.m2.s-%)
°

3 0.8
o =
5 2 0.6 - Transparent 87.71 838.29 88.26
§ S 4. Rouge 60.21 41.43 45.34
az™- Vert 60.76 43.24 43.10

2 0.2 A

0 T T T T T T

Figure I1.1. A) Spectres i) de la lumiere incidemte
niveau des plantes et i) des propriétés de
transmission des filtres utilisés. Les spectres éiat
caractérisés avec un spectroradiometre (Fieldspec,
Analytical Spectral Devices Inc., Boulder, USA) slan
le domaine 300-1100 nm. Le plafond en
polycarbonate transparent placé dans la chambre ne
transmet pas les UVs.

B) Transmission énergétiques totale des filtressdan
20 1 iltre vert le domaine 300-1100 nm, transmission des photons
dans le domaine du PAR et rendement
photosynthétique assaocié.
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3) Etat initial de la talle traitée

N.B. Une nomenclature spécifique est utilisée leirang de la feuille mature la plus jeune au
moment de I'application du traitement, sur laquelle été placés les tubes, est désignée par X.
Le rang des feuilles subséquentes est désignénetidn de leur ordre d’apparition, par : X+1,
X+2, X+3.

Au moment de I'apposition des tubés feuille X avait fini sa croissance pour toutedes
plantes. La feuille X+1 avait réalisé en moyenne b de son allongement et sa ligule est
apparue entre le troisieme et le quatrieme jouesaf début de I'expérimentation, dans les cas

ou une évaluation visuelle était possible (tubes npaques et témoins). En moyenne, elle
dépassait des tubes de 17 dra.feuille X+2 était visible pour 60% des plantesgt, le cas 74
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eéchéant, dépassait des tubes de 5 cm en moyenne ld3aautres cas, la pointe de la feuille X+2
était proche de I'émergence, puisqu’elle est appatans les trois jours apres le début de
I'expérimentation Aucune feuille X+3 n’était visible lorsque I'expérmentation a débuté(fig.
1.2).

4) Dispositif expérimental

Le dispositif expérimental obéissait & un arrangenen blocs aléatoires complets avec 10
répétitions. Le jour du début de I'expérimentaties 60 plantes ont été triees pour créer 10 blocs
suivant un critere d’homogeéneéité intra-bloc surpesameétres : nombre et dimension des talles
(hors brin-maitre), nombre de feuilles sur I'axénpipal et longueur de la plus jeune feuille
mature (feuille X). Ces 10 blocs ont été placég edtdte, avec 5 cm d’espacement, pour former
un rectangle 6 x 10, orienté en longueur dans llargitudinal de la chambre de culture afin
d’absorber les gradients y existant en particuliedle température et ii) d’énergie lumineuse
incidente. Les six modalités de traitement ontréfgarties aléatoirement entre les six plantes de
chaque bloc (fig. 11.2).

- A
L=22cm

X

Visibles : 60 %
L=9.9cm

X+1

L=6.8cm

|
|

|

|
l
;L L x+3

3
Figure I1.2. A) Schéma de l'état initial des talles
moment de I'application du traitement ; 1) planémbin
2) plante « désagrégée » et 3) plante traitée aéad’'un

tube.
B) Dispositif expérimental

Au moment de l'application des traitements, I'état moyen des plantes (longueur des
pseudotiges et la longueur totale des derniéres fdes matures) était homogene (pas de
différences significatives au seuil de 5%).

5) Mesures réalisées

Mesures

L'allongement foliaire a été mesuré quotidiennementa l'aide d’'une régle graduée, de
maniere a pouvoir caractériser les cinétiques de orssance des feuilles X+1 a X+& la fin

de I'expérimentation la talle mesurée a été déméende maniéere a vérifier I'exactitude de ces 75
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acquisitions dynamiques, ainsi que pour s’assuwierdags entrenceuds ne s’étaient pas allongés,
ce qui n’a pas été le cas.

10 jours apres le début de I'expérimentation, dféviter que le développement des talles des
plantes ne produisent de 'ombre et n’interferesimiavec les effets du facteur étudié, ces
dernieres ont été coupées dans la moitié des hithossis aléatoirement. Comme suppose, cette
coupe n'a pas affecté la nature du traitement dudfa l'autotrophie des talles étudiées. Ni la

croissance des feuilles successives ni leur réepamsaitement n'ont été statistiquement altérées.

La température au niveau de la base des plantesdjffénents endroit de la chambre, et a
I'intérieur des tubes (un de chaque type) a étdrglde a I'aide de sondes thermocouples. La
température dans les tubes colorés était plus élgué dans le reste de la chambre, d’environ
1°C a 1,5°C. Les tubes rouge, vert et transparahtpeésentés des températures intérieures
comparables, de l'ordre de 21°C, alors que la teatpée moyenne dans les tubes en aluminium
était plus basse, 19,5°C environ. Considérantdeuplitude, il ne semble pas que ces variations
puissent étre a l'origine des réponses qui onbBservées.

Analyse des données
Les cinétiques de croissance des feuilles, a paetieur émergence, peut étre décrite par une
hyperbole non équilatere de formule (Thornley &indon, 1990 ; fig. 11.3) :

|_=$Eﬁaqt—tb)+Lm-([afﬂt-tbhLm]2—4ﬂ9mﬂt‘tb)ﬂ-m)%J

Avec L la longueur de la feuille (mm) au temps
thermique t (°C.j), k I'asymptote de la courbe
lorsque t tend vers l'infini (longueur foliaire
maximale théorique)y la pente a I'intersection 400 -
avec I'axe des abscisses (mm.[°€)j]0 un
parametre de courbure avec @<1 et tb le
décalage a l'origine (°C.)).

500

300 -

Longueur (mm)

200 4

Figure 11.3. Représentation graphique de la fonatiyyperbolique 100 1
utilisée pour modéliser la cinétique de croissades feuilles. La
fonction a été paramétrée avegd420 mm, =50 °C.j, a=0,18
mm.[°C.j]* et#=0,99. 0

0 100 200 300 400 500
Temps (C.))

Ce modele mathématique a été ajusté aux mesuresesaa I'aide de la procédure NLIN du

logiciel SAS (SAS Institute, Cary, NC, USA), basge un calcul d’optimisation des parametres
par la méthode des moindres carr€st ajustement permet I'acces a des estimations des
paramétres dynamiques d’importance que sont la LER(Leaf Elongation Rate, vitesse

d’allongement foliaire)et la LED (Leaf Elongation Duration, durée d’allongementdok). La

LER peut étre approchée directement par la valeuo.dPour la LED une approximation 76
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seulement peut étre obtenue du fait i) de la nagyenptotique du modele utilisé ii) de la non-
description de la phase cachée de la croissand®netde l'instant correspondant au début réel
de l'allongement. Un estimateur de la LED peut oela@t étre calculé comme le temps écoulé
entretb et le moment auquel la feuille atteint 95% deasliéetfinale (mesurée). Il ne s’agit donc
pas de la LED véritable mais cette estimation pemeedisposer d'une base de comparaison
entre les feuilles.

Effets médiés par la taille

Au-dela de la feuille X+1 il est nécessaire de rilisiner les effets mediés par la taille. En effet,
si I'élongation de la feuille X+1 répond au traitemt, alors cela signifie que la feuille X+2 est
soumise a la fois au traitemegmer se(intrinseque) ainsi que potentiellement aux sffeédiés

par la modification de la longueur de la gaine Xdans laquelle la feuille X+2 réalise entre les
deux derniers tiers et la seconde moitié de sasmoce. Comme présenté auparavant, la LER en
particulier pourrait étre sensible a ces effets.cBnséquence, les variables morphologiques des
feuilles de rangn ont été analysées en relation avec les caradjéest de la feuille de rangl
dans la derniére partie de cette étude.

Analyse statistigue

Les réponses au traitement ont été comparées pathoode d’'analyse de variance (ANOVA) de
la procédure GLM du logiciel SAS. Les moyennes ét#t séparées par le test de Student-
Newman-Keuls au seuil de 5%. Par ailleurs, des emaipons multiples entre groupes de
modalités de traitement (par exemple tubes colsésmnsparents et témoin) ont été réalisées en
utilisant la méthode d’analyse des contrastes teff&c(Steel et Torrie, 1980).

i
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C) Résultats

Du fait du protocole expérimental mis en place, leparois des tubes apposés sur les
plantes ont été obstruées par les limbes des feadl matures au fur et a mesure de leur
apparition (fig. 11.4). Ainsi, a partir de la fin de I'allongement de laiilee X+2, les parois des
tubes étaient complétement masquées, si bien qorobrage vert est venu se substituer a
'ombrage initial, rendant difficile la discriminah des effets des traitements par tubes
transparents, verts ou rouges. En conséquencelgfauille X+3, seules seront prises en compte
les données relatives aux tubes d’aluminium, leotarat les plantes désagrégées.

1) Longueurs finales des feuilles et gaine

A B \C

Figure I1.4. lllustration de l'effet de la désagrétipn de la pseudotige et de son extension awificisur la
morphologie de I'appareil aérien de fétuques. Agrieé dont la pseudotige a été progressivement dégég. B)
Plante témoin. C) Plante ayant fait I'objet d’'uneension artificielle de sa pseudotige avec un tfla&iminium.

D) Représentation schématique du phénomene d'abstnudes parois des tubes lors du développement de
feuilles X+1 et X+2.

Le fait de désagréger les brins a eu pour conséguim découvrir la feuille en croissance la plus
externe. Cette feuille était encore trop immatweargsupporter mécaniquement son propre poids,
et s’est par ailleurs retrouvée exposée a desrpations physiques (dessiccation notamment).
Ce traitement a conduit a la production de feuiledongueur similaire a la feuille d’origine X
(i.e. 300 mm). Ces feuilles étaient en conséquencefisigtivement plus courtes que les feuilles
des plantes témoins. Cependant, considérant I¢sripations évoquées ci-dessus, ce résultat ne
saurait étre uniguement attribué au facteur luminmw bien méme a un effet morphogénétique
direct de la pseudotige.

Au contraire, I'adjonction de gaines artificiellegésulté en la production de feuilles plus longues
que celles des plantes témoins (fig. 11.4).

Feuille X+1

Les limbes des feuilles X+1 avaient déja termindr lélongation lorsque le traitement a été
appliqué, si bien que seule la gaine immature &@ténise a la modification des ses conditions

de croissance.es traitements par tube rouge et d’aluminium ontabouti a la production de

gaines respectivement 13 et 14% plus grandes quelles des plantes témoingfig. I1.5 et
tableau 11.1).Au contraire, les feuilles s’étant allongées dansed tubes transparents n’ont 78
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pas atteint une longueur différente de celles dedgmtes témoins. Le traitement par tubes
verts a engendré un accroissement de 6% de ladandinale des gaines. Aucune différence
significative n’a été détectée sur les longueuraléis des feuilles entieres, la variance induite pa
la modification des gaines seules étant manifesteatesorbée par la variance naturelle de la
longueur des feuilles.

Tableau I.1. A) Résultat du test de comparaisonmdg/ennes de Student-
Newman-Keuls (seuil de 5%) réalisé sur la longunale des feuilles et de
leurs gaines. Les lettres indiquent les moyenrggsfsiativement différentes.
B) Analyse des contrastes permettant la différdimiapar groupe de
traitements.

* xx wxk o significatif avec P<0,5, P<0,01 et P<0001. n.s. Non significatif.
Pour la feuille X+3, les résultats doivent étredanirétés avec prudence du fait
de l'obstruction des tubes

Traitement/Test X X+1 X+2 X+3

Gaine Tot. Gaine Tot. Gaine = Tot. Gaine Tot.

A) Longueur (mm)

Désagrégé -GC 68 a 3lla 66a 347a 65a | 317a 66a | 291a
Témoin - C 7la 336a 74ab 379a 83b 375bc 97b 391b
Transparent-T 66 a 306a 70ab 348a 93c  368b 118 c | 422 bc
Vert -V 68a | 309a 79bc 370a 100d 407cd 127d 458cd
Rouge - R 70 a 328a 84c 393 a 108d 412cd 130d/| 483cd
Aluminum-GL 67a | 318a 85c 380a 116 e 430d 132d | 498d

——GL
—o—R B) Analyse des contrastes
f_\é R t/\éEGL n.s. n.s. * n.s. *kk *k%k (***) (***)
j;c R +V\S/'_|+_ GL n.s. n.s. *kk * *kk *k%k (**) (**)
vs.TC n.s. n.s. n.s. n.s. * n.s. (**) (n.s.)
VS%‘; v n.s. n.s. n.s. n.s. ** n.s. (ns.)  (n.s.)
vst n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. (n.s.) = (n.s.)

Figure II1.5. Evolution de la longueur finale deaiilkes et de leurs gaines en
réponse aux différents traitements appliqués (moger: 1 E.T.). GL correspond
a I'extension des pseudotiges avec des tubes d@erpdipluminium, R avec des
tubes rouges, V des tubes verts, T des tubes @etg, C est le témoin et enfin
GC indique les talles désagrégées. Le rectanglntitiéi représente la zone dans
lagquelle la croissance des gaines s’est faite dasextensions artificielles.

X X+1 X+2 X+3
Rang

Feuille X+2

Les limbes des feuilles X+2 ont été soumis auxtdmaénts pendant une partie de leur
allongement, alors que les gaines y ont été sognpsadant I'ensemble de leur croissance. Par
ailleurs, la phase finale de I'allongement deslkesiX+2 a pu étre influencée par la différence de
longueur des gaines X+1. Ce potentiel effet indiseca discuté plus loin, afin de discriminer les
effets intrinseques des traitements des effetséndthir la taille.
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L’'adjonction de tubes s’est traduite par la production de feuilles (longueur totale) et de
gaines plus longues. Dans les tubes artificielsslsurcroits de longueur des gaines ont suivi
I'ordre : aluminium +40%, rouge +32%, vert +30% et transparent +12% (figure 1.5 et

tableau 11.1). La longueur totale des feuilles s&sxcrue d’'un maximum de 14% dans le cas du
traitement par tubes d’aluminiurhes tubes transparents et les tubes colorés pourulepart
n'ont pas induit la production de feuilles signifiativement plus longues (selon le test de
Student Newman-Keuls) que celles des plantes témsin

Feuille X+3

A la fois les gaines et les limbes ont réalisédemble de leur croissance sous l'influence directe
et indirecte du traitement. La réponse des feuMe8 a suivi la méme tendance, bien que plus
marquée, que celle des feuilles X4&euls les traitements par tube d’aluminium peu\&re
comparés aux témoins, du fait de l'obstruction dasois des tubes évoquée plus hadugs
traitements par tubes d’aluminium ont mené a la praluction de feuilles plus longues
(+26%), présentant des gaines également plus longu@le I'ordre de 35%), que les feuilles
des plantes témoingfig.Il.5 et tableau 11.1). Par ailleurs, il doitré noté que dans le cas du
traitement par tubes d’aluminium, les gaines X+8fom par émerger de I'extension artificielle,
si bien que leur croissance a pu étre stoppéeitdefdeur exposition.

Analyse des contrastes

Une analyse des contrastes au seuil de 5% fait appétre que les traitements par tubes non
transparents (aluminium, rouge et vert) ont induit la production de feuilles
significativement plus longues que le groupe formdes traitements par tubes transparents

et des plantes témoinsPar opposition, le traitement par tube transparéatpas induit la
production de feuilles différentes des plantes iémpour les variables principales (gaine X+1,
longueur totale des feuilles X+2 et X+3). Enfins leffets des tubes rouges et verts ne peuvent
étre statistiquement sépares.

2) Cinétiques de croissance foliaires

Lorsque des tubes en plastique ou en aluminium soafoutés, I'accroissement des longueurs
finales des feuilles est explicable par un accromsent de la vitesse d’allongement foliaire
(LER), de 15% environ pour les tubes non transparets (tableau 11.2). En revanche, la durée
d’allongement n’'est pas affectée, a I'exception pleites désagregees, dont les feuilles plus
courtes se sont allongées pendant une durée unférie

Feuille X+2 et X+3

La encore, concernant la feuille X+3, seuls lesiltats du traitement par tubes d’aluminium et
les témoins doivent étre considérés. Dans le cadrdéements par tubes non transparents, pour
la feuille X+2, la vitesse d’allongement foliairgtiale estimée est de I'ordre de 1,8 mm.[°C.]]

Il s’agit d’'une accélération de la croissance d’enron 18% dans les tubes verts et de 15%
dans les tubes rouge et d’aluminiumpar rapport aux plantes témoins. Pour la feuil& Xcette
vitesse d’allongement a augmenté dans le cas @@entents par tubes d’aluminium, par
comparaison avec la feuille X+2. Ces vitesses thtreéspectivement de 1,7 mm.[°C.jt 1,9
mm.[°C.j]*, représentant une croissance plus rapide d’appaikiement 10 & 20% par rapport
aux plantes témoins (fig. 1l.6).a LED, qu’il s’agisse de la feuille X+2 ou X+3 nesemble pas
répondre aux traitements.Globalement, les différences de LER constatéeg éedrtraitements
sont compatibles avec les résultats obtenus sdongueur finale des organes, puisqu’elles
présentent les mémes tendances qualitatives etitgtians.
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600

Feuille X+2

500 -

400 -

300 -

200 -

100 4

Feuille X+3

—A—GL
—0—R
——V
T
—a-C
——GC

300 400 500

Temps (T.))

0

Temps (C.j)

500

600

Figure 11.6.  Cinétiques de
croissance moyennes (et écarts-type
sur la longueur finale) des feuilles
X+2 et X+3, obtenues par
ajustements. GL correspond a
I’extension des pseudotiges avec
des tubes en papier d’aluminium, R
avec des tubes rouges, V des tubes
verts, T des tubes transparents, C
est le témoin et enfin GC indique les
talles désagrégeées.

La difference de longueur des
feuilles dont la pseudotige a été
manipulée est principalement due a
une variation de la Vvitesse
d’allongement foliaire.

Tableau 11.2. Test de comparaison de moyennes deet:Newman-Keuls sur les paramétres dynamiques de
I’élongation foliaire. Les lettres indiquent les yemnes significativement différentes, E.T. I'étqpie.

Rang

X+2

X+3

Traitement LER (mm.[°C.j]) E.T. SNK| LED(°Cj) ET. SNK
Désagrégé - GC 15 024 a 230 14 a
Témoin - C 1.56 009 a 242 17 a
Transparent - T 1.63 0.18 ab 232 18 a
Rouge - R 1.79 0.13  bc 236 10 a
Aluminium - GL 1.79 0.12 bc 241 18 a
Vert - V 1.84 016 ¢ 231 26 a
Désagrégé - GC 1.44 026 a 235.8 17.3 a
Témoin - C 1.54 0.14 ab 262 198 b
Transparent - T 1.66 0.17 bc 276 18.1 b
Rouge - R 1.69 014 bc 2885 14.8 b
Vert - V 1.68 011 bc 2766 2177 b
Aluminium - GL 1.86 014 ¢ 277.8 19.9 b

Analyse des contrastes

Lorsque les traitements par tubes non transparentsont considérés, il apparait que les
feuilles ayant été soumises a leur influence se s@tlongées significativement (P<0.01) plus
vite, pendant une durée inchangée, par rapport awplantes témoins (tableau 11.3). Au
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contraire, les traitements par tubes transparenggenvent pas étre clairement séparés du témoin.
La LED de la feuille X+2 n’est pas significativemenfluencée par les traitements.

Tableau 11.3. Analyse des contrastes sur les pat@sédynamiques de I'élongation foliaire de la feuX+2 et
X+3. Pour la feuille X+3, les résultats doivent@interprétés avec prudence du fait de I'obstructies tubes.
* &k kxk gignificatif avec P<0,5, P<0,01 et P<0001. n.s. Non significatif.

X+2 X+3
Test LER LED LER LED
R+V + GLvs.C s (**) *
R+V+GLvs.T * n.s. (n.s.) (n.s.)
Transparentss. C n.s. n.s. (n.s.) (n.s.)
GLvs.R+V n.s. n.s. *) (n.s.)
Rvs. V n.s. n.s. (n.s.) (n.s.)
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D) Discussion

1) Effet de 'extension artificielle de la pseudotige

La production de feuilles plus longues en réponséestension artificielle de la
pseudotige, et le fait que la LER réponde a cetidification de la structure de la talle, sont des
éléments conformes awrpusde données expérimentaj@gsenté en 1.B.6 (Wilson et Laidlaw,
1985 ; Teseraovat al, 1992 ; Caseyt al, 1999 ; Arredondo et Schnyder, 2003 ; Kavanelva
al., 2006). L'analyse des contrastes montre que &etnents par tubes colorés provoquent des
réactions significativement différentes de celleduites par des tubes transparents. Dés lors,
I'effet de ces extensions sur la morphogénéseiffeliae saurait étre expligué seulement par
I'impact du tube en tant que tel ; effet mécanigeesoutien, concentration en éthylene ou VPD.
En conséquence, les résultats obtenus étayent I'lythése selon laquelle le role
morphogénétique de la gaine est médié par la modifition de I'environnement lumineux
(Caseyet al, 1999).

2) Sensibilités respectives de la LER et de la LED

La modification de la LER explique la majeure partie de la modulation de I'allongement
dans cette étude. Le fait que la durée d’allongeéreemble moins réactive doit faire question.
Une interprétation a ce fait serait que la LED mas longue dans le cas des feuilles ayant été
soumises aux traitements avant I'émergence depleinte propre, puisque I'addition des tubes
pourrait avoir induit un délai dans l'arrét de lavision cellulaire, et donc avoir engendré la
production d’'un nombre supérieur de cellules ted qala a été observé par Wilson et Laidlaw
(1985) et Casegt al (1999). Cette explication pourrait également rerabmpte de I'absence de
différences de LED pour la feuille X+2, puisque sl@e cas la majorité des feuilles étaient dans
la phase visible de leur croissance (apres I'énmeggyele leur pointe) lorsque le traitement a été
appliqué. Cependant, en ce qui concerne la fediig, dont 'ensemble de la croissance a étée
sujette aux traitements, aucune différence sigatifie n’a été détectée sur la LED.

Une seconde interprétation pourrait étre que la LiEDrépond de toute facon jamais a la
structure de la talle, par un jeu de compensatitre & augmentation du nombre de cellules et de
la capacité de transit de ces cellules dans la d@hengation.

3) Adaptation de lallongement de la gaine aux conditions de croissance

Les feuilles dont le limbe avait déja terminé saiggance ont produit des gaines plus longues
lorsque des extensions artificielles ont été apmit€e fait démontre qu’en conditions
trophiques stables et non limitantes, l'arrét de lllongement de la gaine des feuilles n’est
pas un processus prédéterminét qu'il peut étre affecté par des modificationstingentes de

la structure de la talle. Cette réaction est péessit®me bien aprés I'arrét de la division cell@air

et la différenciation de la ligule. En conséqueruas éléments supportent les hypothéses selon
lesquelles i) I'émergence du col en dehors de daghstige pourrait étre un déterminant de I'arrét
de I'élongation de la gaine (Fournigrral, 2005 ; Andrietet al, 2006), et ii) la dimension de la
zone d’élongation des feuilles est plastique mépnesason établissement primaire.

4) Contribution relative des effets intrinseques et méediés par la taille
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Une difficulté inhérente a I'analyse des caractéresphologiques et dynamiques tels que la
longueur foliaire ou la vitesse d’allongement estilg| peuvent étre sous linfluence d’effets
médiés par la taille, si bien duést nécessaire de déterminer quelle est la pade la réponse
observée effectivement due au facteur testper se Dans le cas présent la question se pose en
particulier pour les feuilles X+2 et X+3, qui ot ptre influencées par le surcroit de croissance
des gaines X+1 et X+2, respectivement. Dans cegtigue une analyse visant a déterminer si la
réponse de la croissance de la feuille X+2 estalugraitement en lui-méme ou s’il s’agit en
partie d'un effet de I'accroissement de la gaind. Xt des effets cumulatifs qui s’en sont suivis, a
été entreprise.

La figure 11.7 présente la relation entre la LER deuilles X+2 et X+3 et la longueur des gaines
des feuilles de rang immédiatement inferieud). Ces résultats ne sont pas contradictoires avec
I'hypothése d’une relation linéaire (Tesaroea al, 1992 ; Arredondo et Schnyder, 2003 ;
Kavanova et al, 2006), méme si en l'occurrence ce type d’ajustemee semble pas
véritablement pertinent considérant la grande dispe des données. La LER est corrélée a la
longueur de la zone d’élongation. Ici cette apparenstabilité du rapport entre les deux
variables pourrait donc étre expliquée par le daieé la zone d’élongation est limitée par une
longueur maximale puisqu’il ne semble pas posgibie les cellules s’allongent indéfiniment. I
est ainsi rare d’'observer des zones d’élongatioplutede 40-60 mm (MacAdaet al, 1989). Il
semble donc peu probable que des pseudotiges dmrm0Ofuissent continuer a induire des LER
supérieures a celles induites par des pseudote86 dam.

Ici, pour tester si I'extension artificelle des pdetiges a un effet intrinséque sur la LER, les
données ont été scindées en deux sous-groupel.{g.

2.5 2.5
A B
< [ ]
< [ ]
2.0 o, 2 A 2 .«
$A" @  fhm ,a’ @ & I ¢
A On " Qage o % (o] A . [ ) R e e
:F@ 2 ?oo e &~ | A® A S8
L O HQwa QA*8x ©o A . s s
= b EE 54 < - ri?ihiiiiiiiiiiiiiiii cTTTTTA
15 1.5 @ i L TR aGLx+3 15 R [N SN LN S
z A GL X+2 IN A
S @R X+3
E 1.0 A OR X+2 1 A
- oV X+3
Domaine des © \C/:>><(+§
i pseudotiges +
0.5 engainantes de cx+2 057
longueurs # T X+3
comparables T x+2 ® groupe T
A groupe C
0.0 ; ; ; ; o ‘ group
40 60 80 100 120 140 60 80 100
Longueur des gaines - rang n-1 (mm) Longueur des gaines - rang n-1 (mm)

Figure 11.7. A) Relation entre la LER des feuilltsla longueur de leur pseudotige engainante (gai@eang
n-1). GL correspond a I'extension des pseudotigesc ales tubes en papier d’aluminium, R avec desstub
rouges, V des tubes verts, T des tubes transpaeemisfin C est le témoin. Toutes les mesuresdigisur le
graphique. B) Sélection réalisée dans le jeu denden présenté en A (lignes pointillées) pour coemplas
LER des groupes C (témoins et tubes transparerits) €&ubes colorés et aluminium). Les rectangles
représentent les LER moyennes et les écart- tygmedealix groupes (pointillé : groupe C).
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Le premier groupe (nomme T) inclut les mesuresespondant aux traitements par tubes colorés
et d’aluminium. Le second groupe (nommé C), comgpres mesures du témoin et des feuilles
soumises au traitement par tubes transparentsvdlesrs des LER associées au « domaine des
pseudotiges de longueurs comparables », c'esealelr valeurs associées aux longueurs de
gaines comprises entre i) la valeur corresponddatgaine la plus courte du sous-groupe T (68
mm) et ii) la valeur de gaine la plus longue dussgroupe C (95 mm), ont été sélectionnées et
comparées.

Tout d’abord il doit étre noté que les deux soumiges ainsi créés étaient bien homogenes sur le
critere « longueur de la pseudotige engainanteaingg de rang-1), puisqu’ils ne présentaient
pas de différences significatives par ANOVA (moyeril mm). En revanchés LER du
groupe T se sont révélées bien plus élevées quédecdl groupe C(P<0,0001), 1,78 mm.[°Cj]

! contre 1.58 mm.[°CJ}. La LER relative (LER générée par millimétre dénga-1, mm.[°C.]

! mm?) était également plus élevée dans le groupe apaort au groupe T (P<0.01).

Ces éléments démontrent que, a longueur de psgadetigainante égale, la LER des feuilles
soumises a des traitements d’extension avec des tutn transparents est plus forte que celle
des feuilles traitées avec des tubes transpareutsion traitéesEn conclusion, 'effet de la
longueur de la pseudotige engainante ne peut étreertue responsable a elle seule de
'augmentation de la LER constatée ; il semble biey avoir un effet intrinséque des tubes
non transparents sur la LER.

5) Influence des proprietés optigues des tubes

Parmi les tubes non transparents, le traitement patubes d’aluminium a produit les feuilles

les plus longues, suivit par le traitement par tubg verts puis rougesnonobstant le fait que la
différence statistique entre ces traitements mjastrarement significative, en particulier pour les
caractéres dynamiques. Les effets des tubes roetggsrts n'ont pour leur part jamais été
significativement différents. Ces deux tubes peranatt la transmission d’'une méme quantité
d’énergie lumineuse dans le domaine du spectreegpondant a la photosynthese (PAR). En
revanche, la richesse énergétique relative de deacles bandes de ce spectre était tres
différente. En particulier, des domaines influeidarmorphogénése (MAR) comme les bandes
spectrales correspondant au rouge clair et au biglété modifiés.

La modification du rapport Rouge Clair: Rouge Sosnlest connue modifier I'élongation
foliaire. Par exemple, Skinner et Simmons (1993}, an apportant un supplément de
rayonnement Rouge Sombre, induit une augmentatgda HER de feuilles d’orge. La réduction
de la contribution de la bande correspondant au bbens le spectre incident est également
connue induire la production de feuilles plus loeguar lesPoaceae(Gautier et Varlet-
Grancher, 1996)ia une augmentation de la LER, comme constaté padeviat (2004).
Cependant cette diminution de la contribution dbdade bleue a été associée a une diminution
du PPFD a la fois dans leur expérimentation et dafis présentée ici. Il en va de méme pour la
modification du rapport RC/RS. Aussi il n'est passgible de tirer des conclusions sur un effet
intrinséque d’'une bande MAR donndtiisque les tubes rouges et verts ont induit la mém
réponse de la part des plantes, il ne peut étre cdn qu'une modification d’'une bande
donnée du spectre (bleue ou rouge) peut a elle seudxpliquer les observations et plus
généralement le réle morphogénétique de la pseudgé. En conséquence il est impossible de
savoir ici quel type de modification du régime lmeux a déclenché la réaction observée dans le
cas du traitement par tubes d’aluminium, ces desmie transmettant ni PAR ni MAR.
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Une hypothese plausible pourrait étre celle d’'uneéponse au PPFD totalpuisque la réaction

de l'allongement foliaire présente une certaineggpssivité en regard du PPFD transmis par les
tubes (fig. 1.8 pour I'accroissement relatif dddagueur des gaines) et puisque les tubes verts et
rouges ont induit des réactions quantitativementlaires. Cependant la encore il est difficile de
tirer une conclusion définitive puisque les répaendes plantes aux traitements i) par tubes
d’aluminium d’une part et ii) par tubes rouges euty d’autre part, ne peuvent que rarement étre
séparees de facon significative, alors méme q&kD total transmis est trés différent entre ces
traitements.

Au final, une combinaison de réactions a I'ensembléles modifications quantitatives et
qualitatives de I'environnement lumineux n’est pasa exclure. Des expérimentations
permettant de trancher sur les contributions redatides différentes réactions possibles seraient
donc souhaitables ici, par exemple sur la base'uliéishtion de filtres neutres transmettant
différents niveaux de PAR.

1.8
g 1 6 .
£ . o
g B 1.4 Vert Transparent
- [<3]
g % 1.2
-‘% s 1 - 9 5 0 Figure 11.8. Accroissement.relatif,dg la longuewrsd .
T § 0.8 - Témoin gaines (mm par mm de gaine preceden'ge) en fonction
jli du PPFD transmis par les tubes employés. Les cercle
o E 0.6 1 (o) indiquent les mesures des feuilles X+1 et X+&, le
g £ 04 y = -0.0004x + 1.3083 disques ¢) les moyennes pour chaque traitement. Les
= R? = 0.2343 données ont été sélectionnées dans le domaine des
° 0.2 1 (P<0.0001) pseudotiges engainantes de longueurs comparables
8 0 T T T ‘ (57 mm < longueur < 95 mm). La ligne présente une
< 0 100 200 300 400 régression linéaire estimée, avec une pente et une

) P ordonnée a l'origine significativement différentés
PPFD transmis (umol.m ™.s™) zéro (P<0,0001 ; n=99).
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E) Conclusion

BN

Grace a cette expérimentation il a été démontré Kgwension artificielle des
pseudotiges, avec des tubes faits de matériaux@otnes du point de vue de la transmission de
la lumiére, induit la production de feuilles plusmgues parce que s’allongeant plus vite pendant
une durée égale (pour les feuilles dont la poité& @pparue, ou proche de I'’émergence). Ces
résultats supportent 'hypothése d’'un contrdle rhoggenétique de I'allongement foliaire par la
pseudotige, médié par la lumiére. De plus, il agppague I'élongation des gaines peut étre
affectée jusqu'a a un stade trés avancé de lewratian, juste avant I'émergence du dokci
étaye I'hypothese selon laquelle un facteur coetm@ffectant I'allongement des gaines est en
mesure d’induire des effets en cascade sur I'alorent des feuilles suivantel. doit étre
souligné que la démonstration de cette capacitBéttmgation foliaire a réagidirectementa
toute modification de I'architecture de la tallsstitue une avanceée originale.

In fing, il est démontré que I'élongation foliaire peuteémnodulée par I'architecture de la talle,
probablement du fait d’'une modification de I'envir@ment lumineux, ce qui correspond bien a
I'hypothese testée d'un contrble de [larchitectupgar [I'architecture. Ces données
expérimentales confirment que le systeme morphogéigue de I'appareil aérien du ray-
grass peut étre approché— au moins partiellement eomme un systéme auto-réguldl s’agit
d’informations d’'importance dans la cadre de la élisdtion de la régulation de I'allongement
foliaire, telle qu’elle est nécessaire dans le eagmérale de cette étude, et décrite dans la suite
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Modélisation

A) Stratéqgie et méthodologie de modélisation

Dans cette section est présentée la méthodologie aour créer un modele permettant
de simuler la morphogénese aérienne vegeétativaydgrass. Il sera désormais fait référence a ce
modéle sous le nom-OLIAOM , forme acronymique du groupe de mots-cléssystem
LOLI um Auto-Organisé M odelisé

1) Stratégie

Le modele L-oliaom doit pouvoir simuler 'occupatide I'espace par la plante. Comme décrit en
[.LA.3, cette occupation est tres majoritairemene dw développement foliaire, si bien que
I'appareil aérien du ray-grass, dans la perspective de sa modélisation tridimemsibe, peut
étre réduit a un bouquet de feuilles.La feuille est donc l'entité sur laquelle repose |
représentation spatialisée réaliste de la planteseta ce titre considérée comme l'unité de
référence. Il s’agit en conséquence de capturegrigziétés géométriques (dont positionnelles et
directionnelles) de chacune des ces feuilles, e résultent de contrbles exercés a trois
niveaux d’organisation successifs ; celui de lalleelle-méme, celui de la talle, celui de la
plante entiere. Face a cet état de fait, la dérsadéveloppée a suivi la stratégie consistant tout
d’abord a identifier :

1) Les objectifs finaux du simulateur et les critedesvalidation ultimes associés.

2) Les criteres, selon une démarche descendante, td&varsatisfaits a chacun des niveaux
d’organisation peuplement > plante > talle > feuijour que les criteres du niveau
supérieur soient validés.

3) Les processus putatifs controlant chacun de cesesi

Ensuite, cette fois dans une démarche ascenddrdeurt de ces processus a été modélisé et
implémenté dans un prototype, mettant en ceuvresohgion conceptuelle et algorithmique
spécifique. A chaque niveau d’organisation les qiyges ont été agglomérés et refondus de
maniere a obtenir un modéle intégré successivenifieuille, de talle et de plante, lesquelles
sont multipliées pour créer un peuplement. La #glt.1 présente les criteres et processus
identifiés.

Identification des critéres

devant étre satisfaits

(propriétés capturées par le

modéle, pour differents

moments et environnements).

Niveau
d'organisation

- Distribution spatiale des phytoélémenje R
- Biomasse aérienne totale - LAI Modele
Peuplement

A

-Coordination Feuille-Talle
- Site Filling
- Port de la plante

- Nombre de talles

Plante - Angles des talles (azimut, zenith)

Tel que soumis a :

- Nombre de phytoméres B - Coordination Feuille-Feuille -Variabilité
Talle - Longueur finale des feuilles de la série -Determination des longueurs génétique
- Angle de rotation entre les feuilles finales des feuilles intraspécifique
- Phyllotaxie s
—— -Plasticité
S — phenotypique, en
N . - Fonction de croissance Cliar A
- Longueur & tout instant - Fonction de forme (largeur) F,)artl(,:u“er a
- Courbure - Fonction de courbure I'environnement
Feuille - Largeur - Coordination de la croissance de la lumineux

- Angle d'insertion du limbe

y gaine et du limbe
- Statut : vivante, senescente, morte

- Longévité des feuilles Figure 11.1. Stratégie de
modélisation : identification des
criteres et processus devant étre pris
L 2N _--¥ Intégration des en compte a chaque niveau

DT - processiis dans le d’organisation.
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Le résultat de ce travail, une modélisation indiva@kntrée de la plante de ray-grass, est décrite
ci-dessous, dans ses aspects structuraux et fonetgo

2) Structure du modéle

La description structurale de la plante repose surla construction d'un réseau de
phytomeres virtuelsen arbre a partir de quatre types de modules L-system. Tnaidules sont
destinés a la représentation des phytomeres \drtuglsavoir i) un entrenoeud sur lequel est
branché iii) une feuille et auquel est associéuii) bourgeon axillaire. Le quatrieme type de
module est utilisé pour représenter les méristapaEaux.

Dans le langage L+C, chagque module peut étre déela@c un nom de plusieurs caractéres au
lieu d’étre représenté par un seul caractéregsi gue la « chaine » représentant I'objet modélisé
devient une chaine de mots ; une phrase. Un nofimitren de parametreX, ..., % (p.ex. age,
position, indice de la talle d’'appartenance) petédre attribués a chaque module. Ces derniers,
sont appelés dans le programme et écrits dan®laebous la forme :

Nom_du_module@X..., %)
Dans le cas présent, chacun de ces modules esiiéassaine structure de données dont les
attributs correspondent a l'inventaire des parassepropres aux modules (age, longueur, etc).
Ainsi le module « Entrenoeud », est noté :

Entrenoeud(X)

Ou X est de typstruct(structure de donnée) déclarée comme (exemple) :

Struct X
{
float longueur;
int id_rang;
intid_talle;
int id_plante;
float age;
%
De Ia, suivant le formalisme L-system, le phytoméraiel (fig. 111.2.) est noté :
Figure 1ll.2. Représentation L-system (a) et
schématique (b) de l'unité structurale de baseale |
SB() ApexTal(Y) EB() 7 description de la plante dans le modéle L-oliaota ;
Emrenoe_L'd(X) O phytomére virtuel. Cette organisation topologique
SB() Feuille(Z) EB() revient a& un branchement de chaque bourgeon

axillaire sur I'entrenceud précédent.

Avec SB() et EB(), littéralement « Start Branchingt « End Branching », instructions signifiant
les relations topologiques (bifurcation) entre mleduA partir de cette unité de base, I'état de la
plante a différents stades de développement esnobpar la superposition des phytoméres
virtuels au sein de chaque axe sous forme de ce$pret par adjonction d’axes branchés. Les
nouveaux phytomeéres sont émis sequentiellementepamodules représentant les méristemes g
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apicaux en fonction de regles de production, leéegiesont activées lorsque des conditions
spécifiées par les lois de fonctionnement décrfikss loin sont vérifiees. Les regles de
production consistent a remplacer le module augiagpliquent les régles, dans la chaine, par la
nouvelle séquence spécifiée par I'utilisateur, cend@crit dans la figure I11.3.

f2

2 w
f1 fl fl

Représentation /
schématique de la Tifl
structure de la plante O
SB() ApexTal(Y) EB() SB() ApexTal(Y) EB() SB()
Etat réel de la Entrenoe_ud(X) Entrenoe_ud(X) SB() ApexTal(Y) EB()
chaine L-System SB() Feuille(Z) EB() SB() Feuille(Z) EB() Entrenoeud(X)
Apex(A) SB() ApexTal(Y) EB() SB() Feuille(Z) EB()
Entrenoeud(X) Apex
SB() Feuille(2) EB() EB()
Apex(A) Entrenoeud(X)
SB() Feuille(2) EB()
SB() ApexTal(Y) EB()
Entrenoeud(X)
SB() Feuille(Z) EB()
Apex(A) : SB() ApexTal(Y) EB()
{ Entrenoeud(X)
Régles de produce SB() Feuille(2)EB()
production réalisées SB() ApexTal(Y) EB() Apex(A)
Entrenoeud(X)
SB() Feuille(Z) EB()
} Apex(A) ; ApexTal(Y) :
produce
SB() ApexTal(Y) EB()
Entrenoeud(X)
SB() Feuille(Z) EB()
Apex(A) ;
Figure I.3. Représentation }
schématique de la structure d'un Apex(A) :
ray-grass a trois stades de {
développement (I, I, 1), et produce
représentation L-system associée. La SB() ApexTal(Y) EB()
transition d'un stade a un autre se Entrenoeud(X)
fait par réécriture de la chaine selon SB() Feuille(Z) EB()
les régles de production. Apex(A) ;
}

Structure : représentation graphigue

Parmi 'ensemble des modules du réseau de phytometeseules les feuilles sont interprétées
graphiquement pour obtenir un rendu 3D de la morphdogie de la plante.Les propriétés
géometriques des feuilles dépendent de leur gégiéalqui va dicter leur orientation et leur
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position spatiale. La forme des feuilles est digbée des déterminants qui leur sont propres
(longueur en particulier).

A la fois la gaine et le limbe sont tracés dansiimnnement infographiqgue comme des
cylindres généralisés (Karkowski et Lane, 2006kqlels sont des items volumétriques
décomposés par triangulation. La section transkeedsaces cylindres généralisés (p.ex. un cercle
pour un cylindre creux) peut étre spécifiee commeantour dans la plateforme de modélisation
L-Studio. Les gaines sont ainsi représentées codenecylindres ouverts et les limbes comme
des volumes ensiformes fins, sur la base des odasmmg réalisées sur des coupes transversales
de feuilles réelles (fig. 1ll.4.). Chaque feuillestetracée comme une succession de sections
élémentaires (fig. 1ll.4.). La longueur de chacdeeces sections est définie par I'utilisateur selon
ses besoins en précision (1 mm par défaut). Lagela est donnée par leur position dans la
feuille (voir ci-dessous pour la définition de gadeur des feuilles).

Figure 11l.4. Coupe transversale

d'un limbe de ray-grass (A) et
contour associé dans la plateforme
de modélisation L-Studio (B). C
présente une portion de feuille - en
mode de représentation fil de fer —
obtenue par le tracage d'un

cylindre  généralisé  (triangulé)

selon le contour B par le moteur de
rendu graphique LPFG.

Photo. S. Carre. 200

L’algorithme réalisant cette décomposition de lailfe en sections élémentaires et donnant les
instructions d’interprétation est une boucle :
interpretation :

Feuille(X):

{
double nb_elts=(X.Taillefeuille)/Long_elt;/ Long_elt=longueur de I'élément tracé, 1mm pdadet
for (int i=0; i<nb_elts; i++)

{
nproduce StartGC() /I Instruction d’utilisation des cylindres génésé.
CurrentContour(Limbe) Il Instruction de spécification du contour utilisémbe ici.
SetWidth(large(i)) /I Définition de la largeur de I'élément en ftino de sa position.
F(Long_elt); /I F(Long_elt)=Tracer un élément de longueur Lotlig_e
nproduce EndGC();

}

}

Structure : restitution de la forme des limbes folaires

La surface foliaire individuelle est un parametrigtique dans la détermination des propriétés
architecturales et d’'un point de vue physiologidies feuilles de ray-grass se développent quasi-
exclusivement selon leur axe proximo-distal (longutotale habituellement inferieure a 450
mm). Dans leur axe longitudinal les limbes de fesile ray-grass anglais sont presque linéaires,
avec une longueur 20 a 50 fois supérieure a lalarmaximale. Elles finissent en pointe a leur
extrémité distale Pour modeéliser la forme des feuilles, la solutionhoisie a consisté a :

-utiliser une fonction empirique de distribution de la largeur en fonction de la position
relative dans la feuille Cette fonction donne le coefficient de forme b, c'est-a-dire qu'a  g»
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toute position est associé un coefficient corredpaha une fraction de la largeur maximale de la
feuille.

-identifier une relation empirique d’allométrie entre longueur totale du limbe et sa largeur
maximale.

-La fonction de distribution des largeurs a étéenbe par ajustement d’un modele de type
quadratique (Espafet al, 1999 ; sur mais) sur les mesures réalisées pab&set al (2002 ;

non publiées) sur 30 feuilles de ray-grass anglingueurs contrastées (entre 150 et 300 mm ;
fig. 1I.5.) :

I(x) = - 1382 + 066x + 09

Avec I(x) la largeur de la feuille relativementalargeur maximale (sans dimension ; 81), a
la position relative x (sans dimension ; 0<x<1) dda feuille.

-La largeur maximale de la feuille est définie pae relation allométrique, ce qui permet une
flexibilité plus grande qu’une détermination pardag de la feuille, et, de surcroit, semble étre
plus pertinent biologiguement. Les données de Ti@bdiayotet al. (1999 ; non publiées ; fig.
[11.5.) ont été utilisées. Elles consistent en mesule la longueur et de la largeur maximale de 23
feuilles - de rangs successifs - de ray-grass endgda modele de type logarithmique a été ajusté
sur ces données, définissant la relation entrenigueur d’'une feuille et sa largeur maximale :

|y = 196IN(L) - 57

Avec haxla largeur maximale (mm) des feuilles et L la loagutotale des limbes foliaire (mm).

7
6
o -
£ Es
o & E
= E %
L E4]
2 s
C g
S © £ 3 1 y=1.9645Ln(x) - 5.701
% £ 5 R®=0.9142
55 3,
- y=-0.0138¢ +0.663x+90.304  © 3 g
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Position relative dans la feuille Longueur totale (mm)

(% , par rapport & la longueur totale )

Figure 111.5. Modélisation mathématique de la formes feuilles. A) Ajustement d’un modéle quadratigur
des mesures de largeurs en fonction de la positelative dans la feuille B) Ajustement d’'un modéle
logarithmique définissant la relation allométriqaatre la longueur totale d’une feuille et sa largetaximale.

-L’intégration de la loi de distribution des largswainsi que le modéle allométrique de calcul de
la largeur maximale dans le modele L-oliaom faiteéger une relation quasi-linéaire entre la
longueur du limbe d’'une feuille et sa surface ftalu moins dans un domaine correspondant a
des limbes de moins de 40 cm. Deux jeux de donmé&pendants (A : Verdenal, 2004 ; B :

autre jeu de Tabourel-Tayet al, 1999 ; non publié) ont été utilisés pour valides sorties : 93
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A) photocopies de 15 limbes de ray-grass anglais l{[Eeuidu brin maitre d’'un génotype a
feuilles longues)

B) mesure de la surface foliaire de 42 limbes (ramg®bles) dont la longueur est également
connue

La surface foliaire des limbes du jeu A a été dvieée a I'aide d'un planimeétre (LI-3100, LI-
COR Inc., Lincoln, Nebraska, USA) et les surfacdmires de ces deux jeux de données ont été
comparées au sorties du modéle, lorsque deseeul# longueurs similaires sont générees (fig.
[11.6.). Les résultats paraissent satisfaisantsidaien quantitativement (coefficient de corrélatio
de 0,93 sur le jeu B et de 0,81 sur le jeu A) quaitativement (réalisme des sorties ; fig. 11.6.)
En conclusiongrace a I'utilisation des modéles mathématiquedécrits plus hautla forme
entiere de la feuille et sa surface sont capturés @e faisant appel qu’a un seul parameétre ;

sa longueur.
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Figure 111.6. A, B) Relation entre la longueur désbes foliaires et leur surface selon les mesyrdsdes jeux
de données A et B et les sorties du modeéle L-oli@mLes lignes correspondent a un ajustement lirgair
réalisé sur les mesures.

C) Comparaison des silhouettes de feuilles rééasoir) et de sorties du modéles L-oliaom (er)ven forme
des feuilles modélisées a été calculée et rest@upartir d’'une variable unique : leur longueur. lile non
respectée.

=
o
!

Surface du limbe (cm ?)

Surface du limbe (cm ?)

Structure : angle d’insertion des limbes.

L’angle d’insertion des limbes sur la gaine n’es$ gtable dans le temps (Gibsdral, 1992) et
semble dépendre des propriétés biomécaniques dwiosi que de la réponse a des facteurs
environnementaux comme les UVB (Decknetral, 2000). Dans les mesures de Deckrayal

94
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(2000) la valeur la plus commune semble étre dep@@tapport a I'axe longitudinal de la talle,
chez la fétuque et le dactyle (orienté dans le densaxe proximo-distal), ce qui est compatible
avec les données de Gibsenal (1992) et tangible considérant des mesures éé&slisur des
plantes dans le cadre de la présente étude. Rarttighgle d’insertion des limbes est ici fixé a
60° mais peut étre modifié. Cet angle final est attpnoigressivement, a partir d’'une inclinaison
initiale du limbe de 0°, correspondant & une dioectoaxiale avec la pseudotige (lors de son
émergence).

Structure : phyllotaxie et angles de rotation desdlles

La phyllotaxie de type distique est modélisée en fattant une rotation de 180° a chaque
nouveau phytomére produit par rapport au phytomere précédent (fig. Ill.B3. phyllotaxie
étant considérée comme un processus structurestrliction de rotation RollIR(180)- est
intégrée directement au sein de la chaine L-sydtamailleurs, lors de la création d’une talle,
une rotation initiale est affectée a I'axe entiersur la base du constat que les feuilles des
différentes talles d’une plante ne se développaattputes dans le méme plan (fig. Ill.7.). Cette
rotation initiale, étant approchée comme un pracessochastique, ou pour le moins contingent,
est choisi aléatoirement dans une gamme défini€ytdisateur (par défaut entre 0 et 360°).

i i ; Et\;’; \

Photo. A/Verdend] / 2009 AN

Figure 111.7. A) Orientations azimutales des dgu&mieres feuilles
(F) des cing premiéres talles (T) d'une plante ueite. Ces

orientations sont dictées par I'arrangement diségdes feuilles et
par le tirage aléatoire de la rotation initiale ddbaque axe.

B) Fétuque (plus illustrative que le ray-grass)ltléeue de dessus :
les feuilles des graminées prairiales ne sont passés dans le
méme plan.

Structure : angle zénithal des talles

Un parameétre géomeétrique important dans I'orieatate la surface foliaire est I'angle zénithal
des talles, c'est-a-dire I'angle que les tallesBt avec la verticale. Cet angle définit le pat d
la plante, prostré ou érigé. Comme pour 'anges#ition des limbes, cet angle est variable dans
le temps et dynamiquement adapté aux conditions@mementales, en particulier a la densité
de talles (Gibsoret al, 1992). Cet effet pourrait étre médié par la lumi€onsidérant la
modification du port du ray-grass en réponse aufgpression expérimentale de la composante
bleue de la lumiere incidente (Verdenal, 2004).sGibet al (1992) ont mesuré I'évolution
temporelle, en conditions isolées, de cet angledsarplantes de ray-grass d’ltalie et de paspale.
Dans leurs mesures cet angle s’est stabilisé ar@nwi0°, les plantes exhibant donc un
comportement relativement planophile.

Dans le modele présenté, I'angle implémenté est calé par rapport a la talle d’émission, il
s’agit donc d’un angle de divergence plutét que dm angle rapporté a une verticale absolue.

Il peut étre adapté dynamiquement pour conférgyarhprostré ou plus erectophile a la plante en 95
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fonction des conditions environnementales. Cet earggit atteint progressivement a partir de
I'apparition de la talle (Gibsoet al.,1992) et est fixé & 30°. Du fait de sa naturergjeste, plus
'ordre de la talle est élevé et plus I'angle ziaitsera grand, ce qui contribue a capturer la
relation empirique (linéaire positive) entre le rm total de talles d’'une plante et I'angle
zenithal moyen des talles (Gibsenal, 1992). Enfin, lorsque qu’une nouvelle talle e de sa
talle mére, elle imprime le méme mouvement a sdldeangainante, reproduisant ainsi le
processus constaté dans la réalité.

Structure : courbure des feuilles

La courbure des feuilles, c'est-a-dire la formelale axe longitudinal, résulte de linteraction
entre leurs propriétés biomécaniques et les foaceguelles elles sont soumises (gravité, force
de réaction lors de collisions, croissance integwnditions climatiques, etc. ; Espaga al,
1999). L'utilisation d’outils mathématiques vectds comme les torseurs peut permettre de
reproduire les déformations des feuilles, en palfdc gravitaires (Jiraseét al., 2000 ; Wanget

al., 2005). Il s’agit cependant d’'une approche redatient lourde a mettre en ceuvre et qui
demande surtout un paramétrage fin des propriétéséisaniques, et en particulier d’élasticité
(rigidité flexurale et torsionelle), risquant a ner d’induire plus d'imprécisions qu’une
approximation sur la courbure. Par ailleurs lesllfesi de ray-grass, organisées en touffe et
surtout peu rigides, ne semblent pas se préter liessa la définition de fonctions génériques de
courbure que les feuilles de mais par exemple fizsptal, 1999). En conséquence il a été
décidé d’implémenter une solution provisoire de rbate constante, offrant cependant la
possibilité d'intégrer des fonctions de courbunespiéalistes par la suite.

Comme énoncé plus haut la feuille (de longueur &) teacée comme une succession de
segments. Ainsi, en reprenant partiellement la déineset la notation de Jirasekal (2000), sis
est I'abscisse curviligne d’'un point BI([0,L]) de la feuille, alors appliquer une courbure a la
feuille revient a appliquer une rotation infinitésile db aux vecteurs unitaires mutuellement
orthogonaux X, Y, Z du traceur (resp. X vecteuedieur et Z vecteur normal a la surface tracée)
a chaquels
L’angle de courbure est alors définit comme :

0= do

ds

Si bien que puisque les vecteurs sont unitaireBague point I'application de cette courbure aux
vecteur du traceur suit :

dX/ds=Q x X
dY/ds=Q xY
dZ/ds=QxZ

Or, étant ici uniquement intéressé par une courbans torsion, la forme de I'axe longitudinale
est définie par I'évolution de I'orientation du tegr directeur a chaque point P, sur l'intégrale du
parcours de la feuille de 0 a la positgn[0, L], soit par :

P(s)=P(0) + JS' X(s)ds
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~

Ici la courbureQ est fixée comme une constant®(s) =k, avec par défauk=0,3°.mm", &
'aide d’'une instructia Left(k) dans la boucle de construction de la feuille. 9t possible
également d’implémenter des formes plus sophissisjuén particulier de type parabolique, par
variation mathématique ou algorithmique d&s) (inclusion de points d'inflexion a une
proportion donnée de la feuille, etc). Il est pbksid’appliquer une torsion aux feuilles en
utilisant le méme type de raisonnement.

Figure 111.8. Port de
feuilles de longueurs
différentes obtenu par

implémentation d'un
angle de courbure de
200 mm 300 mm 400 mm 0,3°.mni.

Conclusion : structure de la plante virtuelle

L'intégration des modeles évoqués ci-dessus, assaamiix lois de régulation des gradients
morphologiques décris plus loin, permet d’obteniresd simulations infographiques
tridimensionnelles réalistes (fig. 111.9.n fine, les caractéristiques de I'occupation de I'espace
(virtuel) par la plante procédent de la conjugaison

1- des relations topologiques entretenues parhgtomeres, lesquelles forment un « squelette »
2- des propriétés géométriques des feuilles grefée ce squelette (fig. 111.8.).

Figure 111.9. La plante virtuelle résulte de la foa d'un squelette architecturé de phytoméres ene’
cohorte de feuilles. La méme plante sous: A) grtation habituelle B) représentation éclatée dans
laquelle les entrenoeuds sont tracés (mais pagelgfies) et révélant I'architecture sous-jacenesdxes et
C) représentation des feuilles en cohorte, lorsiggenformations topologiques du squelette sonpiiges.

Ultimement, d’'un point de vue structural, la plantevirtuelle est donc une chaine composée
des modules constitutifs des phytomeres et des mdes « méristemes ». Cette chaine est
réecrite selon des regles régissant le devenir dphytomeéres, et est traduite en un objet
infographique en trois dimensions en appliquant desois de représentation aux modules
« feuilles ».

3) Fonctionnement du modele

N.B. : Dans cette étude la simulation du développdnde la plante est réduite a sa phase
végétative, dans les premiers 1500°C.j apres geatian (soit environ 3 mois), en conditions
non-limitantes. Le cumul des températures (degréss) est la référence temporelle, puisqu’elle 97
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est plus adaptée a la description dynamique desgzsus développementaux (Bindi et al., 1995).
La précision de simulation est de 1°C.j.

Les sections précédentes résument les solutiorstépp aux problématiques d’ordre structural,
permettant d’obtenir une représentation statiqaésté de I'architecture de I'appareil aérien du
ray-grass. Le passage a une simulation dynamigueagture la cinématique du déploiement de
cette architecture, nécessite I'implémentation medgdures controlant :

- les variations de longueurs des feuilles (dantetheps — croissance — et a rangs d’insertion
successifs — gradient morphogénétique)

- le calendrier d’émission des phytomeres

Ces deux processus sont gérés par des regles d’arggulation, inspirées de la partie 1.B.6.

Fonctionnement : régles d’autorégulation

L'événement clé du schéma cybernétique implémentéstel’émergence de la pointe des
feuilles au dessus de la pseudotige (fig. 1ll.10L):émergence est définie dans le modéle comme
la phase durant laquelle une feuille en croissatteint une longueur égale, & 4 mm pres, a celle
de la plus longue gaine des feuilles de rangsieiés, dans la méme talle. Lorsqu’il s’agit de la
premiere feuille d’'une talle, la référence estdagueur de la gaine de la feuille engainante. I
n'est pas possible de définir 'émergence sur Eeliiune égalité stricte des longueurs. En effet,
le temps - et donc la croissance - ne se déropstie maniere continue dans le simulateur mais
au contraire de fagon incrémentale (°C.j unitajres)bien que I'égalité est trés rarement
constatee.

La détection de cette événement va induire uneadassignalétique aboutissant a :

-L’émission d’un nouveau phytomere par le méristapieal, dont la feuille propre va débuter sa
croissance.

-La différentiation du bourgeon axillaire du nceaéerieur en un méristeme apical, joint & son
premier phytomére, dont la feuille propre débuterséssance

-La détermination du profil de la cinétique de ssaince de la feuille concernée, et donc sa
longueur finale, ainsi que la proportion de la loegr totale de la feuille attribuée a la gaine.
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Fonctionnement : coordination

La coordination de la croissance des feuilles éaligée en utilisant la capacité offerte par le
langage L+C de faire communiquer des modules adfsgéopologiquement) dans la chaine en
utilisant la « sensibilité au contexte » (KarkowskiLane, 2006). Concretement I'utilisation des
symboles de communication > et <, donne pour in8tm a 'ordinateur de parcourir la chaine a
la recherche d’'un contexte respectivement droitair)gauche (<) et de mettre en relation les
modules situés de part et d’autre du symbole (pesieur et successeur). Soient par exemple
deux modules, chacun possédant trois parametrésseuction :

Module_16, b, c) > Module_2K, Y, 2) :
{produce Module_X, Z, c) ;}

Suivant cette instruction l'ordinateur va parcout&d chaine a droite deModule 1 Si
effectivement un successeur de tyldule 2 est trouvé alors les deux modules seront
accessibles en lecture (dans tous les cas, Badule 1 le sera en écriture). La regle de
production spécifiée sera réalisée, en I'occurréodule_1sera réécrit en remplacant un de ses
parametrest) par un des parameétres edule_2(Z), ce qui revient a un transfert d’'information
et donc a une communication inter-modulaire.

Cette fonctionnalité est employée pour véhiculer ursignal bidirectionnel (descendant et
ascendant) dans la plante virtuelle & chaque émengee. Lorsqu’une feuille émerge elle
transmet I'information a son entrenceud d’attacbguél transmet I'information i) au méristeme
apical pour qu’il émette un nouveau phytomere ligatrenoeud de rang inférieur qui envoie un
signal de déclenchement a son bourgeon axilla&efigure 111.11 résume les voies signalétiques
impliquées, ainsi la structure du code informatigasocié au transfert des signaux.

if (émergence)._ ... ission d’'un phytomere  Entrenoeud(X) > SB()Feuille(Y) :
.......... : {
T if (Y.Longueurfeuille=emergence )
SIgNAFEL-, e X X.signal=1;
= produce Entrenoeud(X);
-Différenciation en i S }
méristéme apical A }
-Emission d'un Signal=§2
phytomeére

Figure Il1.11. Schéma des voies signalétiques iqudles dans la coordination de I'émission des fes/iiélles et
exemple d'implémentation du transfert d’'un signalalfeuille vers son entrenoeud d’attache.

Fonctionnement : cinétique de la croissance foliagr

Conformément agorpusthéorique et empirique exposeé en 1.B.6, la cingide croissance des
feuilles est rendue dépendante la longueur de laegd’émergence. Pour ce faire, une
implémentationn silico de I'hypothése suivante a été réaliséd.adongueur finale d'une feuille
et la proportion relative de la gaine et du limbent déterminés par le temps écoulé entre
l'initiation de ladite feuille et I’ €mergence da pointe».

Pour ce faire, I'influence putative de la pseudotig sur la production cellulaire et sur
I’élongation cellulaire (longueur de la zone d’élogation) a été conceptualisée sous une
forme condensée et exprimée comme yotentiel de croissancéen mm), accumulé en raison
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directe du temps écoulé depuis le début de lasance. Il est donc tout d’abord nécessaire de
définir la croissance des feuilles.

Pour simuler la croissance, une fonction sigmoiigpirée de I'intégrale de la fonctign(Yin et
al., 2003 ; fig. 111.12.) a été incorporée dans leggamme du modele, suivant I'équation :

300
Ym

250 1

t
—_ te—tm
Y =Yrr(1+ te-t J(t—] 200 1
te—tm/\ te -
E 1501
g te
Pour t<te. Y=Ym pout > te. 100
50 1
Avec Y (mm) la longueur de la feuille au .
temps t (°C.j), Ym (mm) la longueur 0 100 200 300 400
finale de la feuille, te (°C.j) la durée t(T))
d’élongation totale et tm (°C.d) le Figure I11.12. Représentation graphique de la
moment auquel la vitesse de croissance fonction 4 utilisee comme fonction de
. . croissance pour les feuilles. La fonction a été
maximale est atteinte. paramétrée avec Ym=250 mm, te=340 °C.j

et tm=260 °C.j.

A chagque degré-jour de simulation, le programmeringe cette fonction, laquelle lui retourne la
croissance possible dans le degré-jour suivanta@abissement est ensuite réparti entre la gaine
et le limbe suivant les modalités décrites plus.lBour réduire le nombre de paramétres de
cette fonction et rendre la cinétique de croissancéoliaire indépendante du rang, des
relations allométriques entre longueur finale et dtee d’élongationont été recherchéesainsi
gu’'un éventuel rapport constant ertireette, soit :

te=jxYn
tm=kxte

Avec j exprimé en °C.minet k adimensionnel.

Pour tenter de quantifigret k, un jeu de données issu des travaux de Auzan28AT) a éte
utilisé. Ce jeu consiste en des ajustements detibmse sur des cinétiques de croissance de
feuilles 3 et 4 du brin maitre (aprés coupe a 3 denjay-grass, pour des génotypes divers. 54 de
ces ajustements ont été sélectionnés. Afin de nrédes biais induis dans le calcul @epar la
phase latente de la fonction dans ses premiergesstda durée d’élongation a été recalculée
comme le temps nécessaire a une feuille pour pdes&mm tomn) & sa longueur finale.

Selon ces mesures, la vitesse moyenne de I'élamgédliaire est de I'ordre 0,9 mm par degré
jour (fig. 111.13. ; E.T.0c=0,15 °C.)) et la vitesse maximale est atteintedren 58% de la durée
totale d’élongation (fig. 111.12. ; E.Te=11%). Afin de reproduire ces valeurs dans le nmdal
durée moyenne d’élongation a été fixée pour quguehaillimétre de feuille créé enteg,nette
nécessite environ 1°C.j, s¢it1,37 °C.mn, etk=0,76 (ce qui modifie légérement la cinétique en

déplacantm pour la rendre compatible a I'ajustement décrispbin). 100
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Figure I11.13. Essai d'identification de rapportsedstabilité entre i) longueur finale des feuilles durée
d’élongation et ii) durée totale d’élongation et ment d’atteinte de la vitesse maximale d’élongatidh
Ajustements de fonctions de croissance sur un étlhande mesures de 54 feuilles de ray-grass asgla
(données de Auzanneau, 2007 ; différents rangsredtgpes). B) Détermination, sur cet échantillam rapport
entre la durée totale d’élongation et le momentttéiate de la vitesse maximale d’élongation (tmeéfe,ainsi
que du rapport entre la longueur finale des fesil leur durée d’élongation (Ym/tg),

Cependant, il apparait d’aprés les données deenmestet al (2002) que la durée d’élongation
apparente, et donc possiblement la durée d’alloegértotale, n'est pas proportionnelle a la
longueur foliaire finale, en particulier dans lasgs supérieurs (au dela du rang 7), si bien que la
relation simple décrite ci-dessus produit des tamilincorrects. En revanche, la durée
d’élongation apparente suit une progression lieéaés comparable a celle de la proportion de la
gaine dans la feuille (coefficient de corrélatiof88); fig. 111.14.). Ainsi, méme lorsque la
longueur foliaire se stabilise la durée d’élongatites feuilles continue a augmenter. Méme s'il
n'existe pas de données établissant clairementuelcanque lien de causalité direct entre ces
deux phénomenes, le calcul de la relation etetet Yma été revu en fonction de la proportion de
la gaine dans la feuille, de facon empirique. Apwir toute feuille, tg est calculée comme :

te =] 2{%}—1 Ym

a

Avec j (°C.j.mnt) le temps nécessaire pour produire 1 mm de fedilfes les premiers rangs
(1,37 °C.j), Riet R, (adim.) respectivement la proportion de la gaila@slla feuille i et dans la
premiéere feuille.

Cette relation descriptive fait en sorte que laédud’élongation totale double lorsque la
proportion de la gaine dans la feuille augmente5@®, ce qui correspond aux mesures de
Lestienneet al. (2002 ; fig. 1ll.14.), selon lesquelles la durgeparente d’élongation passe de
100°C.j environ lorsque la gaine représente 20% dengueur finale, a pres de 200°C.j lorsque

i 0,
Rs atteint 29%. 101
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5 d’élongation visible des feuilles et de la conttibn de la gaine
a la longueur totale de la feuille. Calculs et ghégue sur la base
0 : : : des données de Lestienne et al. (2002). Les deimbles suivent
3 5 7 9 11 une évolution linéaire comparable.
Rang

In fing, le recours a ces jeux d’équation permet de reconsier des cinétiqgues de croissance
foliaires a partir de deux parametres morphologique statigues et finaux, aisément
accessibles, que sont la longueur finale et la progion de la gaine dans la feuille.

Comme énoncé plus haut, les propriétés de la armssfoliaire s’auto-déterminent au cours de
son ontogénése. En fait, la croissance des feuidlsslte de I'utilisation successive de deux
fonctions de types (paramétrages différents), définissant deux phdsgmctes, la croissance
pré-émergence (ou phase de croissance cachée,Rtwée 0) et la croissance post-émergence
(ou phase de croissance visible, notée Phase 1).

Fonctionnement : croissance foliaire en Phase 0 @cumulation du potentiel

La Phase 0 est générique, identique pour toutes ldsuilles, puisque cette croissance est

supposée étre engendrée par 'augmentation proggeds nombre de cellules en élongation

jusqu’a I'atteinte d’'un état stationnaire (étaldis®nt de la zone d’élongation). Il ne semble donc
pas impossible que le flux cellulaire vers la zof&ongation ou bien méme que I'élongation

individuelle des cellules soient des caractéresduéophysiologique relativement invariants pour

un individu donné.
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Pour obtenir cette fonction de croissance initiales données de Verdenal (2004) ont été
utilisées. Ces derniéres consistent en des mederesoissance dprimordia, puis de feuilles,
réalisées lors de la phase cachée de la croisslanieeiille 6 du brin maitre de ray-grass anglais.
Une fonctionp a été ajustée manuellement sur ces mesures,ant tire longueur finale de 110
mm, ce qui permet de reproduire assez fidélemeatdissance observée ainsi que de s’assurer
que cette fonction pourra bien étre utilisée danges les situations puisque les pseudotiges
atteignent trés rarement une longueur supérieud anéh chez les ray-grass habituellement
employés (fig. 111.15.). Le point O (décalage arigine) de cette fonction est fixé comme le
moment auquel la feuille dépasse une longueurrdenlsi bien quelans le modele L-oliaom le

« début » de la croissance d’une feuille corresporalla croissance au dela de 1 mm.

Parallelement a sa croissance lors de cette phasechée, la feuille incrémente une fonction
correspondant a I'accumulation d’'un potentiel de coissance suivant I'équation :

t,>0
PotCroiss= T, g™ —T (™) — | pour t, 21,
L>0

Avec PotCroiss (mm) le potentiel de croissance meté, L (mm), & k(°Cd™), To, To, (MM)tys
et b2 (°Cd) des parametres ajustés sur les donnéef €tj) le temps écoulé.
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Figure IIl.16. A) Fonction de croissance initial®) fonction PotCroiss et C) potentiel de croissance
accumulé grace a B par une feuille grandissantrséip durant sa phase de croissance cachée, c'dsea- 103
pendant le temps nécessaire pour couvrir la distacorrespondant a la longueur de la pseudotige

d’émergence. Paramétres des fonctions décris datableau 111.1. Y
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Cette fonction déterminera la longueur finale cadeuille pourra atteindre. Elle est formalisée
comme la différence de deux exponentielles pourgoueproduire la stabilisation/décroissance
de la longueur finale des feuilles (et donc dediewr dePotCroisd dans les rangs supérieurs,
lorsqu’elle est incrémentée par la fonction de sgance initiale (fig. 111.16.). Sa signification
biologique, comme expliqué au I.B.6, pourrait &eée de la relation de nature compétitive entre
le processus de division cellulaire et le procesgumaturation des cellules lors de la création du
« potentiel de croissance £lle revét donc la forme des processus de type shete-
dégradation. Cependant, des recherches supplémentaires soessaéres a ce niveau, si bien
gu’elle est utilisée comme une fonction purement descriptévet empirique a ce stade.

De la méme maniére, alors que le temps s’écouletd¥émergence de la feuille, une fonction
représentant la progression de la frontiére gambed (la encore sous l'influence possible de la
différence entre taux de production cellulaire ettumation) est incrémentée, selon un modéle
linéaire relatif :

R =R, +(at+b)

Avec, comme ci-dessus; R, (adim.) respectivement la proportion de la gaia@sila feuille i
et dans la premiéere feuille, a et b des paramétffagistement nécessaire a la reproduction de
I'évolution linéaire de la proportion de la gaineuds la feuille, et enfin t le temps écoulé depuis
le début de la croissance (age de la feuille ef)’C.

Fonctionnement : croissance foliaire en Phase 1 gfalisation du potentiel

Au moment de leur émergence les feuilles en croisgz modifient le paramétrage de leur
fonction de croissanceen prenant la valeur courante de la fonctlotCroiss(t) comme
parametreYm Les feuilles prennent également la valeur coerals la fonctiorRs(t) comme
déterminant de la contribution de leur gaine a lengueur finale. Suivant la déterminationkle
et deYmles parametrete ettm sont automatiquement modifidse résultat de cette cascade est
donc la détermination, pour toute feuille dont la pinte émerge :

-de sa cinétique de croissance visibleg. sa longueur finale, le temps mis a I'atteindrdeet
profil des vitesses d’élongation instantanées.

- les longueurs finales respectives de la gaine et tilnbe.

Concrétement, pour ne pas créer de discontinuité dacroissance, la seconde fonction résultant
du re-paramétrage de la fonction initiale est apisfpar un décalage des abscisses) sur la
premiere.La croissance foliaire suit donc une fonction cosit@o« chimeére », résultant de la
fusion de deux fonctions (fig. 111.17.).

! l Figure 111.17. lllustration de la croissance foli&i telle

Longueur gu'implémentée dans le modele L-oliaom, en trois
L g phases (A, B, C), et dans deux situgtions corresaon

; ogere A UNE  émergence de pseudotiges de longueurs
= ./ } ke différentes (I et 1l). A) Pendant la phase cachéela
_____ croissance toutes les feuilles obéissent a la méme
Lt fonction. B) Au moment de I'émergence de leur point
K. [ les paramétres de leur fonction de croissance sont
,,,,,,,,,,,,,,,, ; recalculés en fonction de la valeur du potentiel de
e ~<- croissance accumulé. C) La fonction nouvellement
P créée par le re-paramétrage est ajustée a la fonctie

/ L=t ; 8 croissance initiale, donnant naissance a la fonctoe
,,,/,I 7777777777 /,' croissance finale, spécifique a chaque feuille _et104
A / dépendante de la longueur de la pseudotige

d’émergence.
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Fonctionnement : répartition de la croissance gainémbe

La croissance constatée des feuilles, de type $dgl® résulte en réalité de la croissance
coordonnée de ses deux organes principaux ; l& gdile limbe (Skinner et Nelson, 1994). Afin
de simplifier la gestion de la croissance, la fewgst appréhendée dans le cas présent comme une
entité unique. Cependant, pour reproduire le calendle coordination de I'allongement des
deux organes (quasi-exclusif dans le temfejcroissement total d’'une feuille calculé a
chaque degré-jour est redistribué entre la gaine etle limbe suivant les données
expérimentales de Skinner et Nelson (1994), et kaide d’'un coefficient de répartition. Tant
que le limbe a une longueur inferieure a 75% ddosgueur finale il recoit la totalité de
I'accroissement de la feuille. Au-dela, 96% de di@missement lui est alloué jusqu'a I'atteinte de
sa longueur finale, aprés quoi l'accroissement M&eement a la gaine. La mise en ceuvre de
cette solution algorithmique permet d’obtenir laobnation des cinétiques de croissance telle
que décrite par la figure 111.18.

[ 200
L3 Blade W@-@ O ®
100_— g '
150 ) +-00-0-000-00-0-C
- €
g 1"§ £ 100
g 5
3 S
) =3
3 S 50

01 0

Haun index ‘ ' 200 250 300 350 400 450 500
Temps (C.))

Figure 111.18. A) Coordination de la croissance dgaines et des limbes de feuille 3 et 4 du brintmaai
(Fétuque ; d’'apres Skinner et Nelson, 1994). Bj)stllation de la distribution et de la coordinatiate la
croissance entre la gaina) et le limbe ) lors de la croissance d’'une feuille de 190 mmn@ continue -) dans
le modéle L-oliaom.

Fonctionnement : série foliaire

L’'actionnement de I'ensemble des ces lois de coondition et de régulation de la croissance
permet d’obtenir des séries foliaireg(succession des feuilles d’'un brin) réalistes (figl9.)
pour une graminée (Billiard, 1994). La série fokailu brin maitre est reproduite a I'identique sur
tous les axes, a partir de la feuille d’émergemir obtenir ce type de sortie il est nécessaire
d’amorcer le systeme en initialisant I'équivalert ld longueur de la pseudotige permettant le
calcul de la longueur finale de la premiere feuiP®ur ce faire, le coléoptile a été considéré
produire des effets similaires a ceux d’une pseagdate 5,5 mm de long. Par ailleurs, du fait de
la coordination de la croissance des feuilles dedes gaines, il arrive parfois que deux feuilles
successives émergent d'une pseudotige de la mémgedar, ce qui améne a la production de
deux feuilles successives identiques. Ce phénorseéroduit également dans la réalité, a ceci
pres qu’en ce cas le limbe en croissance de lddale rangn-1 (par rapport a la feuille dont la
pointe émerge), encore enroulé, forme un tube asudede la pseudotige. Entre 'émergence de
deux feuilles successives, cette feuille enroulgie @mme une extension de la pseudotige et
pourrait participer a la production de feuilles ldagueurs différentes. Pour reproduire cette 105
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« extension », a chague émergence le parametefé@tence répertoriant la longueur actuelle de
la pseudotige est multipliée par 1,15.

Longueur (mm)

0 200 400 600 800 1000 1200 1400
Temps (T.))

Figure 111.19. A, B) Exemple de série foliaire (rmaitre) générée par le modéle L-oliaom. Les mnés de
croissance s’auto-déterminent en fonction de I'éatla pseudotige et la coordination des croissanépond aux
régles d’auto-régulation. Paramétrage des fonctidasrit dans le texte.

Fonctionnement : longévité des feuilles

La prise en compte du turnover foliaire - et dordalsénescence - est requise pour eviter toute
erreur d’estimation de la surface foliaire totddeapres Woodward (1998), le taux de mortalité
des feuilles est fortement corrélé a la températirempérature stable, il semblerait que la
longévité des feuilles puisse étre reliée linéairemt a leur longueur, selon les données
collectées par Duru et Ducrocq (2000) sur dactile.effet, si les durées de vie des feuilles
mesurées dans le cadre de leurs travaux sont céegpareurs longueurs finales, sans prendre en
compte l'influence de leur rang ou bien de I'ekkednnée », une relation de type linéaire peut étre
établie, comme montré par la figure 111.20.

800 Figure 111.20. Relation entre la longueur des féesl et
200 4 leur longévité, exprimée en temps thermique. D(_m@kms
provenant de Duru et Ducrocq (2000) ont été retibé@s.
600 - Ces derniéres consistaient en mesures de longéeisé
. limbes entre le moment de I'émergence de la paee
¢ 900 7 feuilles et leur mort. Pour les besoins du modélest
;q:j 400 1 o y = 1.3679x + 362.13 nécessaire de Idéterminer la du\rée de vie tqtale -
3 0 R = 0.6362 comprenant le délai correspondant a la phase cadestia
g’ 300 A croissance - de la feuille compléte. La longuetial® des
- feuilles a été extrapolée en multipliant la longueles
200 ~ limbes par 1,3, selon les données publiées damséiee
article. Pour prendre en compte la durée de craissa
100 1 cachée, le temps nécessaire au parcours de la Ergle
0 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ la pseudotige d’émergence a été ajouté aux messuesa
0 50 100 150 200 250 300 base de lafonction initiale de croissance dégites haut.

Longueur totale de la feuille (mm)

En accord avec ces données, la durée de vie didledem été ici définie comme une fonction
linéaire de leur longueur, soit donc : 106
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D(L) = TOSen + k L

Sen

Avec D(L) la durée de vie (°C.j) d'une feuille dadueur finale L (mm),o&en.(°C.j) '&ge auquel
la sénescence débute g5 °C.j.mm") le temps moyen nécessaire a la sénescence d’un
millimétre de feuille.

Avec Toser=400°C.j etksen=1,5[°C.j].mm" la longévité moyenne pour une feuille de 200 rsm e
donc de 600°C.j. La mise en ceuvre de ce paramépageet d’obtenir un taux de mortalité
foliaire sur le brin maitre du modeéle de I'ordre @@®15 feuilles.feuillé.jour”, ce qui est en
accord avec les valeurs mesurées sur des tallesyegrass par Woodward (1998), oscillant en
fonction des saisons entre 0,005 et 0,03 feuittedl&™ jour™.

Fonctionnement : régulation du tallage

La mise en ceuvre du modele avec les regles de caoation énoncées plus haut donne
naissance a un systeme dans lequel le nombre dddalaugmente de maniere exponentielle.
Dans la réalité ce comportement ne se produit @ns tes premiers stades de développement de
la plante (Skinner et Nelson, 1992), aprés qugirtibabilité de développement des bourgeons,
en d’'autres termes kte-filling tel que définit par Davies (1974), décroit. Cernuméene a été
interprété comme une réaction de la plante a I'agérmproduit par les plantes voisines ou bien
méme par ses propres phytoéléments (Lafatgd, 2005 ; Everst al, 2007). Il s’agirait d’'un
effet de nature photomorphogénétique, médié panddification de la qualité de la lumiere
(rapport Rouge Clair / Rouge Sombre, RC/RS) dams/ifonnement immédiat des bourgeons, ce
qui a pu étre vérifié expérimentalement a de noosee reprisefDavieset al, 1983 ; Deregibus

et al, 1983 ; Gautieret al, 1999).1l est intéressant de remarquer que, de la mémenfac
l'initiation de la mortalité des talles chez le bEorrespondant au phénoméne de régression,
pourrait étre sensible a ces mémes signaux phopdragénétiques (RC/RS ; Sparkesal,
2006). Reproduire cette régulation du tallage deiéma mécaniste, comme ont tenté de le faire
Everset al (2007), nécessite de coupler un modéle de cdicubyonnement lumineux (p.ex.
Chelle and Andrieu, 1998) au modele de planteddicalculer les propriétés de I'environnement
lumineux en tous points de l'espace. Cependants poener cette approche a bien il est
également nécessaire d’émettre des hypotheses Rutdes sites de perception possibles de ce
signal (capacité d’intégration spatiale et tempereen particulier). Or, des données
expérimentales solides font encore défaut dansoomathe, méme si la base de la plante et les
bourgeons eux-mémes semblent (logiqguement) im@iqD&vieset al, 1983 ; Sparkest al,
2006). D’'un autre coté, il est possible d’établireurelation, certes plus déterministe, entre
I'indice foliaire et la production de talles dans peuplement, telle que celle constatée par Simon
et Lemaire (1987 ; fig. 11.21.).

Une interprétation algorithmique des données de Sian et Lemaire (1987) a été développée.

La dynamique de tallage a été décomposée en troisgses.La premiere correspond a la phase
durant laquelle chaque bourgeon se développe gysmmatiquement, avec une probabilité
diminuant linéairement au fur et a mesure que ttasa foliaire se développe, afin de reproduire

les aléas (ombre non permanente, etc) expliquanncgite-filling de 1 est rarement observé.
Cette phase finit au moment ou 'ombre permaneatencence a étre véritablement détectée par

la plante. A partir de cette détection la prob&bitiour un bourgeon de démarrer décroit a mesure
que I'ombrage augmente, pour atteindre 0 au momerta fermeture du couvert est atteinte,
c'est-a-dire quand la lumiére ne pénetre plus ditl &ola base des plantes. Ici, les seuils de
détection de I'ombrage et de fermeture du couvant géfinis indirectement comme des seuils 107
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d’indice foliaire, sur la base des travaux de Simbrhemaire (1987). Concretement, a chaque
fois qu’un bourgeon recoit un signal de différetiola une comparaison est effectuée entre la
surface foliaire actuelle et les seuils préalablemixés. Le déclenchement ou non de la
croissance du bourgeon résulte de cette comparasonn algorithme probabiliste, décrit ci-
dessous :

Un chiffre est choisit entre 0 et le seuil de fetume du couvert (en mn Si le chiffre tiré
aléatoirement est inférieur a la surface foliaiceualle alors le bourgeon est mis en dormance.
Dans le cas contraire la croissance du bourgeodéet¢nchée avec une probabilité de 1 si le
chiffre choisi est inférieur au premier seuil (3ele détection de 'ombrage) et de 0,4 sinon. Cet
algorithme permet de faire diminuer linéairementrababilité de déclenchement de 0,4 a 0 entre
les deux seuils, tel que présenté par la figur2ali

Seuil 1 : détection de Seuil 2 : fermeture du
'ombre couvert
1

A i

Perennial ryeqrass

g,

des talles

LAI

Pprobabilité de recretement

0 T T
Ilalion ryegross 0 5 10 15

Surface foliaire totale (10 4 mm2)

o 08 Dy Fig. 111.21. A) Evolution de la densité de talleand des prairies de
ray-grass anglais et italien en fonction de l'indifoliaire. Les séries
a0ca - de données correspondent a des densités de seffésenties.

PO S D D’aprés Simon et Lemaire (1987). B) Evolution deotababilité de
'_;;/}7/-—'1-'01 recrutement des talles dans le modéle L-oliaomfoetion de la

1/m?

surface foliaire totale. Cette probabilité est aadle par un
algorithme inspiré des données de A.

L&

Q
0 3

oy
[¥s3

Le passage a une probabilité de déclenchementddauOmoment ou I'ombre est détectée a été
inspiré par les travaux de Davies et Thomas (1988).cours de leur expérimentation, des

plantes de ray-grass ont présenté un site-filltatie(feuille®) maximum de 0,4 chez des plantes

de 14 talles environ, diminuant ensuite, indiqugur la probabilité de recrutement de nouvelles
talles par des plantes a un stade correspondardamgativement a celui auquel sont les plantes
quand elles atteignent le seuil de détection dmbi@ge ne pouvait étre supérieur a 0,4. Cette
valeur ne semble pas incompatible avec les valdarprobabilités de recrutement des talles
présentées par Yargg al. (1998).

Fonctionnement : Emergence des cols

Tel que soutenu par Casey al (1999), Fournieret al. (2005) et suggeéré par les résultats
expérimentaux décris en 1.B.6, 'émergence des dess feuilles pourrait déclencher l'arrét de
I'élongation de la gaine. Dans le modele L-oliasnun événement contingent (p.ex. coupe,
limitation trophique au moment de la croissancealéeuille précédente) advient et réduit la

L
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longueur de la pseudotige entre I'émergence deilstep d’'une feuille et celle de sa gaine, alors
I'élongation foliaire est stoppée lorsque la gae® croissance dépasse la longueur de la
pseudotige de plus de 20 mm, ce qui correspondedvaleur réaliste d’apres les observations
réalisées.
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B) Paramétrage et sorties du modele L-oliaom

Disposant d’'un modele intégriéa été nécessaire de vérifier sa capacité a géeédes
architectures realistes, voire de reproduire et deprédire le développement effectif de
plantes réelles.Pour ce faire, le paramétrage des fonctions i) aliawlation du potentiel de
croissance PotCroiss ii) des seuils d’'ombragd)edéi gestion de la proportion gaine/limbe, a été
entrepris. La plausibilité des hypothéses d’autpHation a par la suite été évaluée sur la base
des propriétés émergentes ou bien a partir de aaispas avec des données indépendantes.
Pour calibrer ces parameétres, les données d’'unériexgntation de Lestienret al (2002 ; non
publiées), visant a caractériser I'évolution tengtlerdes principales variables morphologiques
développementales, ont été employées. Le protabeleette expérimentation est brievement
décrit ci-dessous.

1) Caracteres architecturaux quantitatifs

Protocole expérimental

Des graines de ray-grass anglais (génotype « Bduiligues » ; Hazard et Ghesquiere, 1995) ont
été mises a germer dans des boites de Pétri plaedess des chambres de cultures a 24°C,
pendant 3 jours, a l'obscurité. Les plantules amisienues ont été plantées dans des pots
individuels (12 x 12 x 12 cm) remplis de sablegleds ont été ensuite placés dans une chambre
de culture & 17°C, avec une humidité relative d& &2 une photopériode de 14h. L'énergie
lumineuse était apportée par des lampes a vapeswdiem, délivrant un flux de photon dans le
PAR de 500 pmol.ias® au niveau des plantes. Sur dix de ces plantespivihdes principaux
caracteres morphologiques a été réalisé : nombkeiede talles visibles, nombre et longueur des
feuilles sur le brin maitre.

Résultats : caractéres architecturaux guantitatifs

Le modéle L-oliaom s’est révélé capable de reprodd I'évolution de ces caractéres
morphologiques majeurs(fig. 111.22. et 111.23., coefficient de corrélatiode 0.98 pour les trois
variables) lorsque le paramétrage décrit dansbieaa 111.1 a été implémenté. Les valeurs des
parametres de la fonction PotCroiss ont été estirad@ide du logiciel SAS par la méthode des
moindres carrés afin de reproduire la série faiamesurée sur le brin maitre. Les seuils de
détection de 'ombrage et de fermeture du couvett &é fixés manuellement. La vitesse
d’apparition des feuilles (donc le phyllochrone)) @se propriété émergente.

Figure 111.22. Simulation du développement des f@damesurées par Lestienne et al. (2002 ; non @ylentre
0 et 1000°C.j, tous les 200°C.j.
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Figure 111.23. A, B, C) Sur la base du paramétraigela
fonction PotCroiss, des seuils d'ombrage et de la
fonction de gestion de la proportion gaine/limbe, |
modéle L-oliaom est en mesure de reproduire |'éiatu
des principaux caractéeres architecturaux quantftatile
phyllochrone (A), la série foliaire du brin mait(8) et
la dynamique de tallage (C). Le phyllochrone es¢ un
propriété émergente. Seules les moyennes) spnt
présentées ici puisque le but est de tester la dépau
modéle &) a reproduire le comportement d’un individu
« moyen ». Le coefficient de variation des variable
testées est habituellement de I'ordre de 20%.

Tableau Ill.1. Valeurs numériques des paramétresnthdéle permettant de reproduire le développement d
plantes mesurées par Lestienne et al. (2002, nbhi§gu

Fonction Paramétres Unité Valeur Source
PotCroiss e mm 1 Ajusté aux mesures
Too mm 1 Ajusté aux mesures
ke °Cj?t 0,032 Ajusté aux mesures
ko °Cj?t 0,047 Ajusté aux mesures
tp1 °C,j 102 Ajusté aux mesures
tho °C,j 19,82 Ajusté aux mesures
L mm 30 Ajusté aux mesures
C[r:0|§s_ance Ym( fonction intiale) mm 110 Verdenal (2004)
oliaire
tm °C,j 0,76te Adapté de Auzanneau ( 2007)
Ry Ry, - 0.2 Adapté de Lestienne et al. (2007)
a °Cj* 1,6 10° Adapté de Lestienne et al. ( 2007)
b - -0.1 Adapté de Lestienne et al. (2007)
LED j [°C.j].mm* 1,37 Adapté de Auzanneau ( 2007)
I?rop[igtés Angle diinsertion des limbes R 60 Mesures et Deckmyn et al. (2000)
géométriques
Angle de divergence des talles ° 30 Mesures et Gibson et al. (1992)
Courbure ° mnit 0,4 Evaluation visuelle
Tallage Seuil de détection de 'ombre mm? 10000 Ajusté aux mesures
Seuil de fermeture du couvert mm? 110000 Ajusté aux mesures
Probabilité maximale de déclenchement 04 Davies and Thomas (1983)

apres detection de 'ombre

Ces résultats démontrent qu’apres paramétrage d’'umombre restreint de fonctions, il est
effectivement possible de reproduire de facon réalie in silico le développement et donc

possiblement la production primaire de biomassena’plante. Il ne s’agit cependant en aucun 111
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cas d’'une démonstration de la capacité du modédstauer I'organisation tridimensionnelle de
'appareil aérien. A cette fin, une expérimentatioomplémentaire de caractérisation de la
distribution spatiale de la biomasse a été menée.

2) Caracteres architecturaux qualitatifs

L’enjeu de cette expérimentation a cette fois étéeddéterminer les parametres structuraux
devant étre calibrés pour gu'une plante virtuelle éns le méme état (nombre de talles,
nombre de feuilles sur le brin maitre, longueurs deces feuilles) qu’une plante réelle
présente des propriétés geéomeétriques similairesll a été considéeré que [lefficience
d’interception directionnelle de la lumiere (Ellgalculée comme le rapport entre la surface
projetée d’une plante sur le plan orthogonal arection de la lumiére et sa surface réelle, est un
indicateur intégratif de I'organisation spatialests appareil aérien. Concretement, 'EIL donne
une mesure la proportion de la surface foliairend'plante qui intercepte effectivement du
rayonnement lumineux. L’EIL est donc dans touscles une variable critique dans I'optique de
la création d’'un simulateur de croissance, puis@lagit d’'un des déterminants principaux de la
capacité photosynthétiqgue (avec l'efficience disdition de la lumiere ; Rimmington, 1984 ;
Hutchings et Gordon, 2001 ; Akmet al, 2004). Aussi, des plantes a un stade de dévetopipt
comparable a celui de plantes réelles ont été géackes parametre structuraux impactant I'EIL
ont été identifiés et calibrés manuellement de fagmbtenir une EIL comparable aux plantes
réelles. Ensuite, des caractéres plus analytigonegté comparés, principalement la distribution
verticale et horizontale de la biomasse, la distidn azimutale et linclinaison des
phytoéléments, de fagon a évaluer s'’ils étaienturép de maniere satisfaisante.

Protocole expérimental

Des ray-grass dits « feuilles courtes » (HazarGlesquiere, 1995) ont été mis en croissance
dans des conditions identiques a celles décrites Iphut, a ceci prés que les pots ont été plus
espacés (en damier) dans la chambre de cultureésApn mois de croissance, la structure
tridimensionnelle des plantes a été enregistrésuarant la méthodologie proposée par Drouet
(2003). Neuf plantes choisies au hasard ont éfiéalisges a I'aide d’'un digitaliseur magnétique
(83Space Fastrak ; Polhemus Inc., Colchester, VTA)USet appareil permet d’enregistrer les
coordonnées spatiales de points de contrdle damepgme définit par I'utilisateur. A partir des
positions de ces points de contrble et de la medeselargeurs des organes il est possible de
reconstruire une représentation tridimensionnefldadplante ainsi caractérisée, en allouant un
item infographique tridimensionnel a chaque organe.

Le logiciel VegeSTAR (Adanet al, 2002) a ensuite été utilisé pour visualiser cesjusttes
reconstituées, ainsi que les sorties du modeleowt calculer leur EIL sur un échantillon de 31
directions solaire correspondant a la positionalailsdans la voute céleste toutes les 30 minutes
(du levé ou couché) le 10 juin 2008 a Lusignannéea45°75’'N, 3°08’E). Le logiciel détermine
également la surface totale de la plante. Le peusede reconstruction des plantes peut induire
un biais dans le calcul de l'interception. Cepemdae dernier a semblé bien moindre que
'imprécision qui aurait été introduite par une twive de mesure directe de I'EIL, du fait
notamment de la difficulté a maitriser physiquem&rvironnement lumineux pour ce type de
mesures.

Enfin, lorsque la calibration des paramétres stmacix permettant a la plante virtuelle de
présenter une EIL comparable a celles des plamgdsldée a été accomplie, une analyse de la
distribution spatiale de la biomasse a été menétte @is I'application S2V (Andrieu et Chelle, 112
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1998 ; non publié) a été employée. Cette applinatifire la possibilité de realiser le calcul, a
partir d'une maquette infographique 3D triangulée,la distribution volumique des primitives
graphiques ainsi que de leurs propriétés oriemtaétes (azimut et inclinaison).

Résultats

Afin de générer une plante virtuelle & un stadel@esloppement comparable a celui des plantes
réelles, il a été nécessaire de modifier legeretegmaramétrage de la fonction PotCroilskét L

ont éte fixés a 0,0032 °C.j et 29°C.], respectivetnpuisqu’un genotype différent du précédent a
été utilisé. Suite a ces modifications la plantéuelle a produit un brin similaire a celui des
plantes réelles apres 620°C.j de simulation (a ewerpa I'age réel des plante ; 580°C.j; fig.
11.24.).

Nombre de talles visibles

o N A O @
T S N

Longueur finale des feuilles
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Figure 111.24. A) Reconstitutions infographiquesgsantes digitalisées.

B) Stades de développement comparés des plantasg@e$, colonne blanche ; moyennes +E.T) et du
modéele &, colonne noire).

C) Plante virtuelleau mémestade de développemeque les plantes digitalisé

Pour que le nombre de talles soit également corhfeata seuil de détection de 'ombrage a du
étre modifié (puisque le tallage est sous l'infleemu génotype ; Davies et Thomas, 1983). Il a
été placé arbitrairement & un niveau excessivetv@st 400 mr puisque le but ici n’était pas
de reproduire le développement dynamique des panesurées mais simplement de reproduire
un stade donné. Aprés avoir ainsi reproduit legaatares quantitatifs que sont le nombre de
feuilles sur le brin maitre, le hombre de tallesibles et la longueur des feuilles sur le brin
maitre, alors la surface totale de la plante, qtiuae propriété émergente, s’est révélée similaire
a celle des maquettes de digitalisation (fig.28l). Les caractéres structuraux qui ont été
modifiés sur la base de mesures ou d’'une estimatsrelle ont été ; la courbure des gaines et
I'angle de divergence des talles pour reproduingole tres planophile des plantes. Un paramétre
de torsion des feuilles a également été adjoint.
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Figure 111.25. A) Efficience d'interception directinelle de la lumiére des maquettes de digitalisa(d) et de la
plante virtuelle &), en fonction de la position de la source lumirgedans la voute céleste. Pour la plante virtuelle,
l'interception a été calculée sur la méme maqueite,a été pivotée huit fois autour de son axeie@ride 0° a
360°, tous les 45°). Les valeurs moyennes et [€ssint présentés (barres d’erreur pour le modéldigetes
discontinues pour les maquettes de digitalisation).

B) Surfaces totales comparées des maquettes delidigfion (en blanc ; la moyenne et I'E.T. sonégentés) et de

la plante virtuelle (en noir).
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A partir de ces calibrations, 'EIL produite pamdéle s’est réveélée quantitativement (du méme
ordre de grandeur ; entre 30 et 40% en moyenne)agina celle des maquettes de plantes
digitalisées (fig. 11l.24. et fig. 111.25.). Lorsgula plante virtuelle est ainsi a un stade de
développement comparable a celui des plantes t&meinlorsque les paramétres structuraux
principaux liés au port de la plante sont calibdéstelle maniere que I'EIL est correctement

reproduite, alors la disposition spatiale de |das foliaire, qui émerge de ce paramétrage, est
également comparable, qu’il s'agisse de la distidiou des phytoéléments dans des profils

verticaux ou horizontaux ou bien de leur orientdfiitclinaison (fig. 111.26.).

Conclusion

La nature méme du modele L-oliaom, peu déterministanduit qu’il est difficile de maitriser

ses sortiesAinsi I'évolution temporelle du nombre de feuillpsrtées par chaque talle, la surface
totale de la plante ou bien I'EIL étant des pragséémergentes, il est impossible de les
reproduire sans passer par un paramétrage destsaagpactionnels de la plantg$onction
PotCroiss en particulier). Les expérimentationgitEscci-dessus démontrent cependant que :

-le développement phénologique d’'une plante peatréproduit sur la base d’'un paramétrage de
la fonction de calcul du potentiel de croissancgest seuils de tallage principalement.

-Lorsque le stade phénologique est correctemenbdaft, la distribution spatiale de la biomasse
peut étre restituée a partir du paramétrage deables de port de la plante, éventuellement aidé
par un contrble de I'EIL.

Les mesures nécessaires a la simulation du déwstupnt d'une plante (ou d'une « plante
moyenne » d’un groupe) sont réesumees dans le tablea

Tableau 111.2. Résumé des mesures et du paramétragessaire a la reproduction de la morphogénesierade
d’une plante.

Entrée (paramétrage) Mesure nécessaire ala Sortie (paramétrée) Sortie (émergente) Variables
calibration des paramétres reproduites
Accumulation du potentielSérie foliaire du brin maitre Série foliaire du brin Phyllochrone Phyllochrone (Leaf
de croissance (PotCroiss) maitre Appearance Rate)
Tallage (production de
sites) Série foliaire

Surface foliaire totale Nombre de talles par

plante
Série foliaire des talle
hors brin maitre
Seuils d'ombrage Données bibliographiqguesRemplissage des ~ Nombre de talles par Surface foliaire
ou nombre de talles visiblessites (site filling) plante totale
par plante
Caracteres de port : Angle zénithaux des talles Forme des feuilles et Distribution spatiale de l¢ Structuration
Angle de divergence des orientation des talles biomasse spatiale de la
talles / courbure desEstimation de la torsion et surface foliaire.

gaine / torsion des feuillede la courbure des feuilles. Efficience
d’interception de la
Efficience d'interception de lumiére.
la lumiére
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C) Flexibilité et analyse de sensibilité

1) Flexibilité

Dans le modéle L-oliaom, la pierre angulaire dedastruction de I'architecture de la
plante, en particulier de son développement, eftrietion reliant la longueur finale des feuilles
au temps de croissance pré-émergence, soit laidan&totCroiss.Toute modification du
paramétrage de cette fonction affecte en cascadeltngueur des feuilles de la série foliaire
et le rythme de recrutement de nouveaux phytomerest de nouvelles tallesCe réle central
de la fonction PotCroiss confére une certaine fiéit¢ au modele L-oliaonPar sa modification,

il est ainsi possible de générer une grande di¢erdiarchitectures contrastées, pouvant
correspondre a des morphotypes, voire a des gamtyiférents. Pour tester cette influence un
facteur multiplicatif adimensionnel nomn@a été adjoint a la fonction PotCroiss, définierslo
comme :

L'impact des variations du facte@rde 0,25 a 2 (soit une division par 4 du rythmeyéieération
du potentiel de croissance ou un doublement) estepté dans la figure 111.27. Les autres
parametres sont ceux décris dans le tableau Il1.1.
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Figure I11.27. Réponse du modéle L-oliaom a la &tidn de la fonction PotCroiss par I'adjonction diwcoefficient
multiplicatif C. Toute modification de PotCroissdinit une réaction intégrée de I'ensemble des patese 116
morphologiques : longueur des feuilles (B), rytharegoparition des feuilles (C), nombre de tallesibliss (D) et surface
foliaire totale (E). A présente la plante virtue#e600°C.].
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La tendance générale de ces réponses est logiquemeraugmentation du rythme d’apparition
des feuilles et du tallage lorsque la longueur feéedles est diminuée par l'utilisation d’'u@
inferieur & 1. Lorsqu€ est supérieur a 1 I'inverse peut étre observé:feleilles plus longues
sont produites ce qui ralentit a la fois leur ryéhdiapparition et le rythme de recrutement de
nouvelles talles.

La surface foliaire ne répond pas nécessairemeattdment au nombre des talles. Ainsi la
génération d’'un tres grand nombre de petites tabbesiti a une surface inférieure a celle produite
par un nombre plus faible de talles portant deslésuplus longues. Par exemple a¥&0,75 le
nombre de talles est presque doublé a 1200°Crapaort a une plante présentant@de 1. En
revanche la surface foliaire de ces deux plantegussiment identique.

Pour les longueurs foliaires, la réponse de latplarune augmentation du rythme de création du
potentiel de croissance est quasiment linéairka fiuille 10 est prise comme référence alors une
augmentation d@otCroissde 20% C=1,2) induit la production de feuilles 20% plusdoes, le
méme phénomene étant observé avec une augmerdeti®®%. En revanche une amplification
peut étre observée a la baisse : avec une dimmdgo25% (C=0,75) les feuilles produites sont
45% plus courtes.

Cette sensibilité a la baisse peut également éinanguée au niveau du rythme d’apparition des
feuilles. Ce dernier réagit uniquement &iinferieurs a 1, par une augmentation, bien quesoi
que proportionnelle. Cette insensibilité aux vadesupérieures d€ peut étre expliquée par la
moindre sensibilité des longueurs foliaires auxeued élevées d€, ainsi que par la nature
exponentielle de la fonction initiale de croissance

Du fait de la plus grande sensibilité du rythmepgarition des feuilles a la baisse, le tallage
répond également plus fortement a la baisse. Et effe augmentation du rythme d’apparition
des feuilles entraine une augmentation de la aréalii nombre de bourgeons axillaires, et donc
du nombre de sites pour le recrutement de nouviles. On constate ainsi une augmentation
de plus de 60% du nombre de talles maximum lordgugthme de création du potentiel de
croissance est diminué de 25%-=(Q,75), contre une diminution de 25% lorsque ldmg est
augmenté de 50%€1,5).

Ces resultats démontrent la capacité du modele, sla base de la modification d’'un seul
parametre, a faire répondre de fagon intégrée et t@rente I'ensemble des caracteres
architecturaux les plus importants. Le comportement émergent le plus saillant est
I'établissement d’'une relation inverse entre lagloeur des feuilles et leur rythme d’apparition,
laguelle induit une modification du tallage. Ce g@mmement apporte un éclairage particulier sur
la problématique de Ila relation de compensationletdensité (SDC; « Size-density
compensation »), bien connue dans le cadre dedééties populations de talles. Cette relation
relie par la loi d’auto-éclaircissement (droite mente -3/2) la dimension et la densité des talles
dans les couverts prairiaux (Mattheaw al, 1995 ; Hernandez-Garagt al, 1999), si bien que
toute augmentation du nombre des talles se fait&iment de leurs dimensions, et inversement.

2) Sensibilité des caracteres quantitatifs

Dans les travaux décris ci-dessus sur la flexédis modele L-oliaom, la sensibilité de ce dernier
aux parametres réels n’avait pas été entreprisdegdious sont présentés les résultats les plus
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significatifs de I'analyse ayant porté surles ablkes architecturales quantitatives et sur la
géomeétrie de la plante :

-La sensibilité de la série foliaire a la modifioatdes parametres de la fonctidatCroissainsi
gu’a celle de la fonction de croissance initiale.

-La sensibilité du tallage aux seuils de déteatieombrage et de fermeture du couvert.

-La sensibilité de l'efficience d’interception lunguse a l'angle d’insertion des limbes, a la
courbure de feuilles et aux angles de divergensdalies.

En complément sont également présentés la setesiloié la surface foliaire a la largeur
maximum des feuilles et a la définition de la loviggdes feuilles.

Série foliaire : fonction PotCroiss

La formalisation de la fonction PotCroiss comme une différence de deux fonctions
exponentielles la rend tres sensible aux modificaths de ses paramétresen effets les
fonctions exponentielles possédant un fort poudeirdécuplement des variables d’entrée, une
faible variation des parametres de coordinatioriraguit par la production de séries foliaires
irréalistes. La figure 111.28 présente la sérigdive produite lorsque les parameéttgsetk; sont
modifiés (& partir de leurs valeurs initiales, tesp2 °C.j et 0,032 °CY).
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différence de deux fonctions exponentielles. Lesrpatres k
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400 | premiéere de ces deux fonctions exponentiellesc(@gt-a-dire
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& parameétres ket t,; sont modifiés.
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Toute modification det,; engendre un décalage sur l'axe des abscisses deetaiere
exponentielle, ce qui, par la modification de leaordination, induit une modification profonde

du profil de la série foliaire (fig. 111.27.). Unédalage de 20% se traduit ainsi par la producteon d
feuilles de longueur maximale double (600 mm coB08® mm), atteinte au rang 7 au lieu du
rang 11. La réaction &, qui lui modifie la puissance de I'exponentiellet ele encore plus
marquée, puisque le méme extremum (doublement admeur maximale et décalage du pic) 118
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est atteint a partir d’'une variation de I'ordre 8% seulement. Toute variation supérieure a 5%

dans ce cas se traduit par la production de skliefres assez peu réalistes (longueur maximale

des feuilles 500 mm, etc.). Cette instabilité réddirieusement la plage d'utilisation des ces

fonctions, ou en tout cas leur facilité d’utiligati Tout nouveau paramétrage, pour simuler une
autre espece de graminée prairiale par exemplessiée de revoir les 5 paramétres concernés de
maniere empirique, sans disposer de bases deataliirLe comportement quasi-chaotique de la

fonctionPotCroiss,dans sa fomulation actuelle, est donc un free@érennité de son utilisation.

Série foliaire : fonction de croissance initiale

La longueur finale des feuilles est déterminéel’pacumulation d’'un potentiel, pendant la durée
de leur croissance dans la pseudotige.maniére indirecte, la fonction de croissance itiale
(fonction p paramétrée avecYm=110 mm) influe donc sur les caractéristiques de laérie
foliaire, ainsi que potentiellement sur le rythme d’apparides feuilles. 1l ne s’agit pas ici d'un
parametre a proprement parler du modele dans larmesi cette variable n’est pas vouée a étre
ajustée aux jeux de données. Cependant, pour éJaleensibilité de la série foliaire a cette
fonction de croissance initiale, le paramé&traa été modifié, prenant des valeurs entre 70 mm et
300 mm (fig. 111.29.).

La série foliaire répond a ces variations par uwgifitation de son profil, avec un décalage de
son « pic », alors que lextremarestent relativement inchangés, ou sont en tasitragement
supérieurs a ceux obtenus normalemefir<110 mm). Il doit cependant étre relevé que le
paramétrageYm=110 mm reposait sur des mesures de croissancesudées réelles, d’'un
génotype identique a celui ayant servi au parameétde la fonctiolPotCroiss Aussi, il semble
cohérent qu’un passage a une valeu¥del50 mm provoque une déstabilisation du systeme et
la production de série aberrantes, puisque la fmmatitiale paramétrée ainsi ne correspond plus
a aucune réalité biologique.

Série foliaire : gaine initiale

La sensibilité de la série foliaire a la valeundialisation de la premiere « gaine » (5,5 mny; fi
[11.29.) a été testée. Du fait de la nature presspmonentielle de la croissance dans ses premiéres
phases, la série foliaire est assez peu sensibétté valeur, lorsque celle-ci est supérieure a 2
mm, et ce jusqu’a 20 mm.
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Figure 111.29. A) Séries foliaires du brin maitrebtenues par variation de la fonction initiale d@issance,

qui dicte de maniére générique la croissance dedids en phase cachée.

B) Série foliaires du brin maitre, obtenues parigaon de la longueur de la pseudotige d’émergededa 119
premiére feuille, qui amorce le systéme morphoggmet
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Longévité des feuilles

La fonction linéaire 6(L) =T, +k.,L) déterminant la durée de vie des feuilles en fonade leur

longueur a été paramétrée sur la base des donitdiegriaphiques de Duru et Ducrocq (2000).
Pour évaluer I'impact de modifications de cettectan, la surface foliaire totale des plantes a
été mesurée pour difféerent jeux de paramétres (figg0.). Des plantes ont été geénérées a
900°C .j, en désactivant la limitation du tallage [a surface foliaire de maniére a ne pas prendre
en compte I'effet de la variation des paramétresdonc de la surface totale de la plante - sur le
nombre de talles émiseB. apparait que la surface foliaire ne répond de dcon forte que
lorsque la valeur du paramétre de « latence,»correspondant au délai incompressible entre le
début de croissance d’'une feuille et le début deésescence (parameffgsey), est fortement
réduite. Cette sensibilité réduite de la surface foliaist @de au domaine d’'analyse : sur le
champ correspondant aux 900 premiers degrés jaurgiad de la plante il est en effet peu
probable qu’une part importante de la surface if@iait plus de 500°C.j (durée de vie minimale
d’une feuille de 100 mm selon le paramétrage miglace ici).
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Figure 111.30. Sensibilité de la surface foliairetale au paramétrage de la fonction définissanidagévité des
feuilles. A, B et C présentent la sensibilité auapaetre de latencegd,. (°C.j) pour trois niveaux du parameétre
multiplicatif ken (°C.j.mmY). ken €St Normalement fixé a 1,5 [°C.j].mMret Teen & 400 °C.j.

Pour s’en assurer, la distribution en classes difgéa surface foliaire totale (1150 9nd’une
plante de 900°C.j et dont toutes les feuilles oétndaintenues en vie a été analysée (fig. 111.31.).
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Comme montré par la figure 111.30, il apparait g@@0°C.j, seulement 17% environ de la surface
foliaire a plus de 500°C.j. Il semble donc logiqgee toute variation du paramétrage de la
fonction D(L) induisant une longévité supérieure a 500°C.j nisseuinduire de réponses trop

marquees de la surface foliaire totale, quel que Isocoefficient de variation du paramétre

modifié.

En conclusion, il apparait qu’au sein de la plage-000°C.j, dans laquelle la majeure partie
des études sont réalisées ici, le paramétrage deftaction de longévité des feuilles a une
importance limitée. Pour toute tentative d’expérimentation au dela egecplage, il semble
nécessaire de se montrer vigilant quant au comperiedu systéme.

Largeur maximale des feuilles

Dans le modele L-oliaom, la largeur maximale dedlléss est définie comme un caractére

répondant de maniere allométrique a leur longusuivant une loi mathématique de type

logarithmique. La variation par multiplication dete loi, induit une réponse tout a fait

proportionnelle de la surface foliaire totale deplante : si une augmentation de 20% de la
largeur maximale des feuilles est forcée dans lelélep alors la surface totale de la plante
augmente de 20%. La figure 111.32 présente lestpkamirtuelles obtenues ainsi que leur surface
foliaire totale lorsqu’un facteur multiplicatif adensionnelX est ajouté a la loi de détermination

de la largeur maximale des feuilles en fonctiotede longueur, devenant alors :

| = X.(196IN(L) - 57)

Avec liaxla largeur maximale (mm) des feuilles et L la loagutotale des limbes foliaire (mm)

\
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Lors de l'utilisation du modéle L-oliaom, il convient donc d'étre attentif a la relation
spécifique entretenue entre la largeur et la longus des feuilles de la plante devant étre
reproduite, puisque toute erreur d’estimation est drectement répercutée sur la surface
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foliaire totale de plante virtuelle. Bien qu’il s’agisse d’une propriété relativemesugplastique

au niveau intraspécifique ou intravariétal, en neve il s’agit d'un caractére tres sensible a la
variabilité génétique. Le contraste est ainsi fogsentre des variétés de ray-grass gazonnantes
par rapport a des fétuques par exemple.

Tallage
La probabilité pour un bourgeon axillaire d’effeeiment donner naissance a une nouvelle talle

est régulée par les seuils de surface foliaireimést comme les seuils i) de détection de
'ombrage et ii) de fermeture du couvert. La figuhe33 présente les dynamiques de tallage
lorsque ces seuils sont modifiés. Dans les deux leasourbe grise correspond au tallage
maximum, c'est-a-dire lorsque tous les bourgeonssstématiquement déclenchés.
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Figure 111.33. Variation des dynamiques de talladessque les seuils de détection de I'ombrage (Adee
fermeture du couvert (B), sont modifiés. Les sewifg exprimés en nim

Lorsque I'arrét complet du tallage est programniél@ 000 mrh alors chaque doublement du
seuil de détection induit la production d’une viaige de talles (visibles) supplémentaires.

La modification de ce seuil d'arrét provoque la thation de 50% du nombre de talle lorsqu'il
est lui-méme diminué de 50%, et une augmentatiob08é lorsqu’il est doublél ressort de
cette analyse que la dynamique de tallage répondés directement aux seuilset que ces
derniers doivent en conséquence faire I'objet d’attention particuliere dans leur définition,
d’autant plus que des références bibliographiquésiges pour leur calibration font défaut.

3) Sensibilité des caracteres qualitatifs

En parallele de la sensibilité de caractére déypelomentaux de la plante, la sensibilité de la
structuration spatiale de la surface foliaire nastade donné - est un élément critique a évaluer
dans la perspective du développement d’applicatpmg le modéle L-oliaom. A la suite des
travaux entrepris sur la caractérisation de I'org@tion spatiale de I'appareil aérien du ray-grass
décris en Ill.B.2, I'efficience d’interception lunguse a été utilisée comme indicateur intégratif
de la disposition de la surface foliaire. Dans ecetection, l'outil utilisé pour déterminer
I'efficience d’interception lumineuse n’a pas ég lbgiciel VegeSTAR mais le modéle de
transferts radiatifs Caribu (Chelle et Andrieu, 89%ouplé au modéle de plante de la maniere 122
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décrite dans la section 1V.B.3. Des plantes vitegetle 600°C.j ont été générees, en utilisant le
parameétrage du modele décrit dans le tableau LaXkensibilité de I'EIL aux trois principaux
caracteres structuraux que sont: I'angle de courbre des feuilles, I'angle d’insertion des
limbes et I'angle de divergence des talles, a étéesurée et ce pour différentes élévations
solaires, entre 0° et 90° (fig. 111.34).
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Figure 111.34. Plantes virtuelles obtenues par \aions du paramétrage des caractéres d’ordre géomes.

Pour la courbure et I'angle d’insertion des feuills, la sensibilité maximale est atteinte aux
hautes élévations « solaires » (80° et 90°; figll.B5.). Dans la mesure ou la densité
énergétiqgue du rayonnement incident est plus fortsgque le soleil est proche de sa position
zénithale, ce fait ne doit pas étre négligé powr éwaluation de la sensibilité de l'interception
énergétique, intégrée sur une journée completenplitude maximale des variations de I'EIL en
réponse a I'éventail des paramétrages testés psudeux caractéres (soit un parcours de 10° a
90° pour l'insertion et de 0,15°.mha 1,5 °.mrit pour la courbure) est de I'ordre de 10 points,
soit une difféerence de 30% sur linterception. Cefsnt, certaines valeurs testées sont
grossiérement irréalistes (voir par exemple unetnoe de 1,5°.m). Aussi, lorsque I'angle
d’insertion des limbes, par exemple, varie dans gteportions correspondantes a une erreur
pouvant étre facilement commise (entre 30° et 68IY)s I'interception varie de 10% environ.
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Dans le cas de la courbure (entre 0,15° et 1,05%)niffamplitude des variations pouvant
vraisemblablement intervenir par erreur ou négligesst de I'ordre de 20%.

Angle de courbure Angle d'insertion des limbes Angle de divergence des talles
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Figure 111.35. Profils d’efficience d’'interceptiodirectionnelle de la lumiére de plantes virtuellpsur des sources
de lumiére placées a neuf élévations successiee8°(@ 90° tous les 10°). L'impact de variationsldagle de
courbure des feuilles (A), de I'angle d'insertioesdimbes foliaires (B) et de I'angle de divergedes talles (C) a
été testé.

Les modifications de I'angle de divergence des tak pour leurs parts modifient tres
fortement le port des plantes, auquel I'efficienced’interception de la lumiére répond de
facon sensible.L'effet est particulierement marqué pour les bas8kvations solaires, dans
lesquelles les plantes prostrées interceptentfgigtivement plus de lumiere. A haute élévation
foliaire I'effet du port est moins marqué et estacterisé par une inversion de tendance : les
plantes trés érigées interceptent alors plus gseplantes prostrées. Ce dernier effet est en
contradiction avec le fait qu’'une plante plagiogadptercepte normalement plus de rayonnement
lorsque la source de lumiere est placée a sa akti€e comportement anormal peut étre
expliqué par le fait que - dans le modéle L-oliaoes limbes foliaires sont insérés de fagon a ce
que la surface adaxiale de leur limbe présenteaateur normal colinéaire a celui du vecteur
directeur de la talle qui les porte (fig. 111.36.).

Figure 111.36. Du fait de la maniére dont
sont insérés les limbes foliaires dans le

n
y modele L-oliaom, toute talle positionnée
4/,/ n a I'horizontale n’interceptera que peu de
— | — rayonnement venant de la direction
e Yn verticale. Ce fait peut induire des
: erreurs d’estimation de [Iinterception

éneraétiaue et doit étre considé¢ 124
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Ainsi, plus la talle est verticale et plus la famaxiale des feuilles est orientée horizontalement
(tournée vers le haut). De méme, plus la talldhesrzontale et plus la surface foliaire est orienté
verticalement (tournée vers I'horizontale). Dangrdalité cet effet semble compensé par une
modification de I'orientation des feuilles, en peutier par des torsions.

Il convient donc d'étre particulierement vigilant dans le paramétrage de ce caractere
géomeétrique. Il s’agit ici d’une difficulté non négligeable poueproduire I'architecture de
plantes données puisque cet angle est de surcxti€nement plastigue et est adapté
dynamiquement aux conditions de croissance. Degura supplémentaires seraient donc
souhaitables pour implémenter une solution plutop@ante dans la régulation de I'orientation
de la surface foliaire et des angles zénithauxalks.

Au final 'EIL se révéle assez peu sensible a la abure des feuilles. En revanche I'angle
d’insertion des limbes et lI'angle de divergence erd talles, lorsqu’ils sont modifiés,
induisent des instabilités plus importantes, respéiwement aux hautes et basses élévations
solaires.L’erreur commise sur l'interception par le biaignprécisions dans le paramétrage de
la courbure et de I'angle d’insertion semble ert twas relativement tolérable. Au contraire la
sensibilité de l'interception a I'angle de divergertdes talles, ainsi que I'erreur commise du fait
du manque de flexibilité de l'orientation des lirsbéont que ce parametre de divergence doit
étre contrélé de facon particulierement attentive.
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D) Discussion

L’objectif initial pilotant la création du modéledliaom était triple :
1) développer un simulateur du déploiement architatdu ray-grass anglais
2) dans cette perspective, évaluer le pouvoir géifiéle regles d’auto-régulation
3) tester la plausibilité de ces régles d’auto-f&tipn lorsqu’elles sont actionnées de maniére
intégrée

1) Capacité de simulation

Le modele L-oliaom semble bien en mesure de remedidélement le développement de
plantes de ray-grass anglais. Par ailleurs, stiat®e de mesures de caracteres géométriques, a
chaque stade devant étre capturé, la structurapatiale de la surface foliaire peut également
étre reproduite de maniére satisfaisante. La graieilimitation de ce simulateur réside en le fait
que I'évolution temporelle de ces caracteres geaquets (évolution des angles zénithaux de
talles ou de la courbure) est difficile a estimeéraeimplémenter. Aussi, des campagnes
expérimentales semblent nécessaires dans ce dopwinearactériser ces dynamiques et tenter
de développer des lois de réponse pouvant étrgrégé dans le modele L-oliaom.

2) Pertinence de l'emploi de régles dauto-régulation dans le cadre de la
simulation du déploiement architectural du ray-grass.

Quel que soit le degré de fidélité a la réalité dges d’auto-régulation, qui sera discuté plus
loin, leur emploi présente des avantages pratigaaségligeables :

-leur mobilisation de maniéere itérative offre la posibilité de créer des « automates »,
générant des sorties réalistes avec une interventinimale de I'utilisateur. Il est ainsi possible
de créer et d’extrapoler le développement de pladémt seuls ont été mesurés : la série foliaire
du brin maitre, le rythme d’apparition des feuilfes le méme brin, et le nombre de talles de la
plante. Il s’agit la d'un point tout a fait remasejle puisque que contrairement a d’autres
graminées comme le mais, il est techniquement isaggable d’obtenir une mesure de toutes les
feuilles de toutes les talles d’'une plante qui e#s@nte 60 ou plus. Sans ces régles, il ne serait
donc tout simplement pas possible de créer des ettegude plantes tres développées.

-la modification de la fonction centrale de créationde potentiel entraine une réaction
cohérente et intégrée du modele qui modifie en répee automatiguement I'ensemble des
caractéres architecturaux (rythme d’apparition des feuilles, nombre de tallesigueur des
feuilles, etc). Cette flexibilité permet la généatd’'une grande variété d’architectures réalistes
de maniére supposément mécaniste (Davies and Tha8&& ; Zarrougtet al, 1984 ; Bahmani

et al, 2000).

-l'auto-régulation produit un systéme auto-adaptatif capable de réagir,en puissancey des
événements contingentsels que la défoliation ou des limitations tropleq. Il n’est ainsi pas
nécessaire d'implémenter des lois de réponse spéesf pour simuler la réaction aux facteurs.
Cette réactivitt ne serait pas permise par la demton déterministe des gradients
morphogeénétiques, telle que cela a été fait damsplencipaux modeles structure-fonction
antérieurs (Fournier et Andrieu, 1998 ; Espafial, 1999 ; Lafarge et Tardieu, 2002 ; Evets

al., 2005 ; Tomlinsoretal., 2007). 126
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Cependant, les avantages conférés par la génératide I'architecture de la plante virtuelle

par émergence, sans controle dired priori, ont également pour pendant une limitation de

sa facilité d’'utilisation. Puisqu’il n’existe pas de connexion directe en&rgpdramétrage et les
caracteres architecturaux produits, il est diffialutiliser ce type de modele a des fins purement
descriptives, pour reproduire un individu donné.d@eportement force parfois a procéder par
tatonnement, il s’agit donc la d’'une limite fortelaareproductibilité des résultats. Ce fait est
encore aggrave par le manque de signification giglee des fonctions principaleBqtCroissen
particulier) qui les rend difficile a calibrer ehpose par ailleurs de reprendre le paramétrage pour
chaque nouvel individu devant étre simulé. Le déweément de fonctions plus pertinentes serait
ici hautement souhaitable, sur la base des dynawsigellulaires sous-jacentes en particulier,
comme cela a pu étre entrepris par Durainal. (1999) et Fournieet al. (2005) par exemple.

3) Plausibilité de processus autorégulés

Il s’agit ici d’estimer le degré de compatibilitéhtee le comportement du modéle et les
observations réalisées sur des plantes réellese €ealuation peut étre réalisée sur la base de
I'analyse des propriétés émergentes exhibées paodele.

Détermination de la longueur finale des feuilles

Le profil de la série foliaire du brin maitre résutirectement du calage de la fonctRuotCroiss

sur des jeux de données expérimentales, il N’est gas possible de tirer des conclusions quant
a la correspondance entre les regles implémentdes processus réels. En revanche I'analyse
comparative de la surface foliaire totale de planietuelles et réelles peut apporter des éléments
de réflexion. Il a été montré que lorsque qu’unantd virtuelle est produite a un stade de
développement similaire a celui de plantes réell@®rs sa surface foliaire totale est
automatiquement capturée. La surface foliaire dpiaate entiére résulte du cumul des surfaces
de chacune des talles. Puisque le nhombre de tdtadentique entre la plante réelle et la plante
virtuelle, cela signifie que la surface moyenne tadle, laquelle dépend directement de la série
foliaire propre de la talle, est correctement reprt. Il semble donc logique de conclure que
soit la série foliaire de chaque talle considéngividuellement est correctement reproduite, soit
gue tel n'est pas le cas et que des jeux de corapensnterviennent entre talles. Cette seconde
option semble assez peu probable considérant feqfea d’autres stades phénologiques, la
surface foliaire totale est également capturéenaatiquement, confirmant ainsi la tendariges
lors, il apparait que la regle dictant la série fahire de chaque talle en fonction de sa gaine
d’émergence ne produit pas un comportement erronét gu’elle n’est donc pas patemment
invraisemblable.

Coordination de la croissance des feuilles dans uméme brin

Le phyllochrone, c'est-a-dire le temps séparant I'apparition dexdeuilles successives 'est

pas inclus a priori dans le modélell s’agit d’'une propriété émergeant du jeu enggdmps
nécessaire a chaque pointe de feuille pour pardaudistance correspondante a la longueur de la
pseudotige, et la coordination du déclenchemereuws croissances. Ici lorsque la fonction de
croissance initiale et la longueur des pseudotige®te calées sur des données mesurées, alors la
regle de coordination déclenchant une feuille agakafois que la feuille précédente émerge a
permis de capturer automatiquement le phyllochr@a@s avoir a recourir a un paramétrage
spécifique. Il n’existe donc pas dincompatibilité manifeste etre les observations et
I'hypothese selon laquelle il existerait une coingence entre le démarrage de la croissance
d’une feuille au dela de 1 mm et I'apparition de lgointe de la feuille précédente. 127
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Dynamique de tallage

Durant les premiers stades de développement, landigue de tallage peut étre capturée sans
besoin de paramétrage spécifique, indiquant quedke de déclenchements des talle lorsque la
feuille située au nceud+2 apparait ne méne pas a un comportement aberrarsgue le site
filling diminue du fait de 'ombrage, les seuils détection et d’arrét du tallage ont da étre fiaés
respectivement T0et 110 000 mMmpour pouvoir restituer la dynamique de tallage unés. La
densité des plantes réelles ayant servi a ces awétait d’environ 69 plantes par métre carré. De
ce fait, si la plante virtuelle était placée en diton de densité similaire, la détection de
'ombrage interviendrait a LAI=0,7 et le tallagesserait au dela de LAI=7. Simon et Lemaire
(1987), ont observé une réduction sévere du tabagartir de LAI=3 a haute densité de semis,
cette réduction passant a LAI=5 ou plus a densféieure. Dés lors, un arrét du tallage a LAI=7
en situation quasi-isolée ne semble pas aber@mfait tend a démontrer que les regles de
recrutement des nouvelles talles et de limitation ud site filling ne sont pas incompatibles
avec les observations.

Réaction aux perturbations : coupe

Une des principales spécificités des prairieseeit que les peuplements végétaux sont soumis
a la contrainte de coupe. La coupe modifie la lemgude la pseudotige et pourrait donc
potentiellement affecter la morphogénese folidDar( et al, 2001) ainsi que d’autres caractéres
architecturaux comme le tallage. Le fait est qu'udduction de la longueur foliaire ainsi que
'augmentation du tallage en réaction a la coup® ges phénoménes connus. Il est cependant
difficile de discriminer dans ce cas s'il s'agitude réaction purement physiologique due a la
perturbation de I'équilibre trophique induit par tetrait d'une partie de I'appareil aérien
(Richards, 1993 ; Lasseuet al, 2007) ou bien s’il s’agit d'une réaction purermen
morphogénétique.

Ici un test a été realisé pour constater I'effelaleoupe sur la morphogénése lorsque seule la
réduction de la longueur de la pseudotige est dénsge, c'est-a-dire lorsque le fonctionnement de
la plante post-défoliation reste identique au cortgment pré-défoliation. Il s’agit évidemment
d’'une hypothese qui — dans I'absolu — n’est pagacore a la réalité, mais qui permet une étude
prospective, par la déconnection des dynamiquegshijoes du reste du fonctionnement. Un
algorithme permettant de simuler le retrait d’'uraetie de la biomasse aérienne a été développé
(voir IV.A.2). La figure 111.36 présente la réaaticdu modele lorsque la plante virtuelle est
coupée a 25 mm, a 450°C.j., avec le méme paraneatag) celui présenté dans le tableau I11.1.

La réaction du modéle L-oliaom est caractérisag (fi.37.) par la production de feuilles plus
courtes (-20% pour la feuille 8 du brin maitre)j gpparaissent plus rapidement (une feuille
supplémentaire a 900°C.j), contribuant ainsi a amgmentation du tallage (+15% a 1000°C.)).
La réduction de la longueur foliaire et l'augmeiaiatdu rythme d’apparition des feuilles
(diminution du phyllochrone) sont dus a la réductite la hauteur de la pseudotige d’émergence.
L'augmentation du tallage est due a la fois a lrmagtation du nombre de sites produits (du fait
du rythme d’apparition des feuilles plus rapidéysaqu’a 'augmentation du remplissage de ces
sites du fait de 'augmentation de la probabilig¢ rcrutement des talles lorsque la surface
ombrante est retirée.
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Figure 111.37. Comparaison de I'évolution du nomlate feuilles du brin maitre (A), de leurs longue{B}¥ ainsi
que du nombre total de talles (C) de plantes viktsedéfoliées ) et non-défoliéesm). La coupe a été
appliquée a 450°C.j a une hauteur de 25 mm. Coraries feuilles des plantes défoliées (B), sdaketeuilles
entieres aprés repousse sont présentées. Puisgu®migions stochastiques régulent le tallage réssiltats de
10 simulations sont présentés pour le nombre destales moyennes +1 E.T. sont montrées. D) itish de
la coupe et de la repousse d’une plante virtuelle.

Ces résultats sont compatibles avec les observatiomeportées dans la littérature(Forde
1966 ; Granet al, 1981 ; Hernandez Garay al, 1995 ; Gautieet al, 1999). La réduction de la
longueur foliaire observée ici est comparable &eadt 23% constaté par Lestiersteal (2002,

non publi€) sur des feuilles 9 du brin maitre dmnfds (de méme génotype et ayant été cultivées
dans les mémes conditions que les plantes ayarieseu paramétrage du modele) défoliées a
30 mm de maniére hebdomadaire. Gran@al (1981) ont démontré que le tallage était plus
important dans des parcelles expérimentales soandisein paturage intense que dans des
parcelles soumises a un paturage moins fort eteguieuilles produites étaient plus longues dans
ce dernier cas. Hernandez Garay al. (1995) ont reporté une augmentation du rythme
d’apparition foliaire (feuille.tallé.jour®) de 18% aprés une coupe a 40 mm par comparaison a
une coupe a 160 mm, laquelle n’a vraisemblablempastmodifié la longueur de la pseudotige.
Dans le cas présent, une augmentation de 20% estvéle aprés une coupe a 25 mm d'une
pseudotige (brin maitre) de longueur normalemepésgaure a 50-60 mm. Cette augmentation
du rythme d’apparition et donc du nombre de fesili@atures par brin aprés coupe a également
été souligné par Yargt al (1998) chez le ray-grass et la fétuque élevés.r€ailtats supportent
I’hypothése d’une régulation du phyllochrone paolagueur de la pseudotige.

La encore, 'implémentation de régles d’auto-régulaon et leur actionnement intégré n'a
pas donné lieu a la production de résultats aberras permettant d’'invalider I'hypothese ou 129
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de démontrer son défaut de plausibilité. De plus| apparait que sans avoir besoin de faire
appel a une interprétation trophique, la réaction norphogénétique intégrée de la plante a
une coupe peut au moins étre qualitativement repradite.

4) Conclusion

Le modele L-oliaom semble en mesure de répondre avefficacité aux objectifs qui lui
étaient assignésSa nature auto-générative et auto-adaptative, lui n@te des capacités de
simulation, et donc heuristiques, spécifigues.Par ailleurs, I'ensemble des propriétés
émergentes constatées sur des plantes virtuellEesrpar I'actionnement intégré de regles
d’auto-régulation semblent compatibles avec leeofagions. Aussi I'hypothese de I'existence
de processus auto-régulés dans le systeme morpitagénde I'appareil aérien du ray-grass ne
peut étre réfutée par cette étude.
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A) Interaction architecture - défoliation

1) Introduction

La défoliation répétée des individus, qui doivaimvsr/re, est une des caractéristiques des
agrosystemes prairiaux. Comme évoqué dans la sek#o2, cette contrainte spécifique est
extrémement structurante dans la création de kuval’'usage agricole des prairies, mais aussi
dans la régulation des dynamiques populationnel@s. les conditions d’application de la
défoliation sont trés variées, du point de vue ol istensité (hauteur) et de sa fréquence, en
fonction des modes de gestion. Une prairie peud &ine destinée a la production de fourrage de
stockage (foin, ensilage, enrubannage), a la ecoit pied par paturage, ou a une combinaison
de ces modalités (foin-regain-paturage, ensilagainepaturage, etc.). Cette séquence
d’utilisation de la prairie résulte d’'un choix opérar I'exploitant en fonction d’une multitude de
facteurs (p. ex. état de la végeétation, objectédspdbduction, organisation du travail ; Duru et
Hubert, 2003). S’agissant donc d’'un pilotage subfjede nombreuses études participent a la
compréhension de I'impact des ces modalités spelplement prairial afin d’optimiser la prise
de décision.La création d’'un outil de simulation de l'interaction entre la structure du
couvert et la coupe apparait donc comme pertinenteEn conséquence, un algorithme
permettant de simuler la coupe d’'une plante, éafite le retrait d’une partie de I'appareil aérien
sur la base d'un critéere spatial (hauteur), a ételbppé. Cette fonctionnalité générique se préte
ainsi a I'étude de nombreuses problématiques, feandfen particulier la possibilité d’étudier les
relations entre la structure spatiale de la plattes propriétés i) du prélevement effectué et ii)
de la plante défoliée, et ce en fonction des carditde défoliation (couple hauteur-fréquence).

2) Implémentation algorithmique

L’ablation sélective d’'une partie de I'appareil iaérde la plante rend la défoliation par coupe
assimilable a la taille ornementale ou arborichke.gestion de cette problématique a déja été
abordée dans le cadre de la modélisation struébmetion par Prunsinkiewicet al (1994) dans
une tentative de simulation de l'art topiaire. Gegant, dans le cas précis de la taille, des
phytomeres entiers sont retirés, alors que darasede la fauche une partie seulement des
feuilles est prélevée. Il n'est donc pas possiklsichuler la fauche dans le modéle L-oliaom par
le retrait de feuilles entiéres at fortiori de phytoméres completke but de l'algorithme
développé est donc de déterminer la proportion dehaque feuille qui est retranchée, c'est-a-
dire, en termes géométriques, de calculer l'intere¢ion entre chaque feuille et le plan de
coupe. Du fait de la géométrie non simple des feuilles,di&veloppement d'une solution
purement mathématique de type vectorielle n’esttfpgsal. Une approche algorithmique a donc
été préféree ici.

L’algorithme développé repose sur la possibilitésdbdiviser les programmes L-Systems (dans
la plateforme L-Studio) en « groupes » de producfibarkowski et Lane, 2006), dont les regles
de réécriture de la chaine sont appelées par rgrone dans des cas particuliers. Ici un tel
groupe a été défini comme une phase de défoliatizurant cette phase de défoliation

I'événement de coupe est simulé par une déconstndictconstruction de la plante virtuelle, en 3

étapes :
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1) Chaque module de feuille est remplacé dans laahe (qui représente la plante) par une
succession de modules « élémentaireqlongueur standard prédéfinie, 1 mm), entre chacun
desquels est intercalé un capteur de position R@3€)X ». Les capteurs GetPos sont des modules
fonctionnels prédéfinis dans L-Studio (Query modylecapables d’interroger l'interpréteur
graphique pour obtenir leurs coordonnées tridintemsslles propres. Une feuille de 200 mm sera
ainsi remplacée par une chaine de 200 modules Btaires. Chacun de ces modules véhicule
I'ensemble de la structure de donnée de la feditieigine, ainsi que son rang propre, si bien, par
exemple, que le module de rang 134 correspondd84d™ mm de la feuille, depuis sa pointe.
Chacun de ces modules est tracé en suivant les sn@steuctions géomeétriques que la feuille
d’origine, de telle maniere que cette « doublumde»la feuille originale en présente la méme
structure. Cette décomposition utilise une boualéyge :

Feuille(X): I/ Pour chaque feuille de la plante

int nb_mod=ceil((X.Taillefeuille-X.coupe)/Long_mauait); // Calcul du nombre de modules élémentaires
/Inécessaires a la création de la doublure dédaille

for (int i=0; i<nb_mod; i++)

{
Feuildefoli Z={X.age, X.Agecroiss, X.Taillefeuikeid_rang, X.id_talle, X.id_plante, X.Ymax,

X.Difftps, X.Reservoir, X.Taillefinalel, X.Taillefileg, X.Taillelimbe, X.Taillegaine, X.Phase,
((X.Taillefeuille-X.coupe)/LSTEP)-i,X.rapportK, B,angleinsert, X.coupe, X.geno, X.Assimibrut,
X.Besoinencroiss};

/I Transmission des attributs de la structure dentié@es de la feuilles & chaque module élémentaire

nproduce Module_élementaire(Z) SB() GetPos(0, 0, 0) EB();
}

produce;

}

2) Chacun de ces modules élémentaires teste sa posiet est supprimé s'’il est situé au dessus
du plan de coupe (instruction Cut()). Ce test et n

Module_unitaire(Z) > SB() GetPos(Xg, Yg, Zg):

if (Yg>Hauteur_Coupe)

{
produce Module_unitaire(Z) SB() Marqueur(0) EB() Cut()
}
else
{
produce Module_unitaire(2);
}

De cette maniere le dernier module non supprimépateson rang, indique la longueur du
morceau de feuille coupé, et, par complémentdat®ngueur du morceau restant.

3) Le dernier module non défolié est remplacé par u module de feuille « véritable »,
laquelle est reconstruite a partir des informationsd’origine véhiculées par le module
élémentaire et de I'information sur sa longueuidigsle. Tous les autres modul&etPoset
unitaires sont supprimeés. La suite du déroulemarprdgramme se fait en repassant au groupe
gérant la croissance de la plante.
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La figure IV.1 résume le déroulement algorithmigliiene défoliation.

" Groupe Croissance ™ ¢ Groupe Croissance ™

\\\‘////
\ N/ —

Décomposition Recomposition

>

. > _"\_'
« Doublure » substituée ala ~ Modules élémentaires  Modules élémentairés
plante réelle récoltables detectés récoltables retirés

%, Groupe Défoliation

Figure IV.1. Représentation schématique des étdpebalgorithme permettant de simuler un épisodedééoliation.
Quand une coupe doit étre simulée le programmeepdasn groupe de production « croissance » a unugeode
production « défoliation ». Dans ce second groupe doublure de la plante virtuelle est créée éoothposant chaque
feuille en une suite de modules élémentaires, éigatient leur position et sont supprimés s'ils sintés au dessus du
plan de coupe spécifié par l'utilisateur. Chaqueilfe de la plante est ensuite reconstruite a pades informations
d’origine véhiculées par chacun des modules éléamest Le programme repasse alors en mode « crogEsa.

A patrtir de cet algorithme il devient donc possitiéetester toutes les interactions possibles entre
I'architecture de I'appareil aérien de la plantéeatgime de coupe (fig. IV.2).

Figure 1V.2. Structure initiale et résiduelle d'wouvert virtuel (peuplement constitué de 16 plgnagses des coupes
pratiquées a resp. 35, 45, 55 et 65 mm. Vues dediade dessus.
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3) Expérimentation virtuelle . interaction défoliation-tallage

Problématique

La prairie peut étre appréhendée comme un peupterden talles, dont la densité
(démographique : nombre de talles paf) monstitue (avec leur masse) une composante
importante du rendement agricole (Nelson and Zgheul1981 ; Hernandez-Garalyal, 1999),
ainsi qu'un déterminant de la structure du couwvegétal (Lemaire et Agnusdei, 2000). La
densité de talles d’'une prairie est trés variai@pondant en particulier de fagon tres signifiaativ
aux modalités de défoliation. La coupe a ainsi &miee a provoquer une augmentation transitoire
du tallage (Granet al, 1981 ; Jonest al., 1982) lorsque celle-ci n’est pas appliquée derfaco
trop intense, c'est-a-dire trop pres du sol (OktoRichards, 1988).

Par ailleurs, les dynamiques de tallage et leuastigns aux perturbations comme la coupe
peuvent varier entre especes ou génotypes (Balehahj 2000), ce qui fait du tallage un facteur
important dans I'établissement des rapports de dangie entre individus (Olson et Richards,
1988). Ainsi, dans le cas de peuplements hétérsgdas régimes (intensité, fréquence) de
fauche sont de nature a exercer une pression eetisél sur les différentes especes/génotypes en
présence et donc a modifier les équilibres popaatls. Hazard et Ghesquiére (1995) ont mis
en évidence le fait que des défoliations fréquerdesainent une domination sensible de
génotypes a feuilles courtes (FC) sur des génotgpésuilles longues (FL), en termes de
représentation relative de leurs talles respectiles le peuplement. En cas de défoliations peu
fréquentes, I'inverse se produit. Plusieurs hypstséeuvent expliquer ces observations.

» L’architecture contrastée des plantes pourrait @mweélément déterminant : avec une
surface foliaire située dans les horizons infésedur couvert les FC ont un LAI résiduel
plus important apres fauche (Rhodes, 1971). Daitelfes sont plus a méme d’assurer la
refoliation et le tallage a partir, de plus, d’'uressource lumineuse plus accessible
puisque la défoliation retire les horizons supégefombrants) du couvert. En cas de
défoliations moins fréquentes les FL colonisergpa&ce et s’attribuent donc la ressource
lumineuse. Cette premiere hypothése est donc chliee capacité différenciée des
architectures & maintenir un état trophique propacd’acquisition de la ressource
lumineuse.

» Des effets morphogénétiques peuvent aussi étrecésamputables a la réduction de la
longueur des pseudotiges (qui augmente le rythrappdrition des feuilles et donc
éventuellement la création du nombre de sites) guriau retrait des surfaces créant de
'ombrage au niveau des bourgeons axillaires, etcdeelachant linhibition de leur
initiation (Deregibuset al, 1983 ; Gautieet al, 1999). Des réactions morphogénétiques
individuelles contrastées pourraient donc partiediet rendre compte des dynamiques
observées.

Il est difficile de discriminer expérimentalemerg qui reléve : i) d’aspects trophiques ii) de
réactions morphogénétiques, puisque ces procesgragissent. Au sein méme des réactions
morphogeénétiqued, est difficile de quantifier la contribution relative de chacun des facteurs
putatifs énoncés dans I'augmentation du tallage€En d’autres termes, est ce que I'augmentation
du tallage serait une conséquence de I'augmentdtiamombre de sites (bourgeons) créés ou est
ce qu’il s'agit plutét d’'une augmentation du rersplige genstusite filling) de ces sites ?
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Objectifs
Le modele L-oliaom semble particulierement appemour étudier ce type de problématiques

puisqu’il permet de procéder a la déconnexion desgssus en jeu, intriqués. Il a donc été
employé a des fins exploratoirekexpérimentation virtuelle mise en place consistea
caractéeriser la réponse du tallage de plantes préseant des architectures contrastées
soumises a des défoliations, lorsque seul I'impacbtorphogénétique de la défoliation est
considéré, c'est-a-dire en occultant les perturbations trgypés. Ce type d’approche permet
d’évaluer dans quelle mesure I'hypotheése morphdggreéa elle seule peut rendre compte des
observations.

Matériels et méthodes

Deux plantes virtuelles présentant des caractguissi morphologiques analogues aux génotypes
FL (paramétrage présenté en 111.B.1) et FC produgter le centre de recherche de Lusignan
(Hazard et Ghesquiére, 1995) ont été générées. Ram&alité, ces plantes présentent des
phyllochrones comparables en conditions non lingsmais des longueurs foliaires contrastées,
avec 20% de différence environ selon Lestiemtbeal. (2002 ; données non publiées). Les
dynamiques de leur tallage sont également tredasies (Bahmanet al, 2000, Lestiennet al,
2002 ; données non publiées). Pour obtenir desmbtypes correspondant a ces deux génotypes,
un coefficient de 0,85 a été adjoint a la fonctRmtCroissde la plante figurant le génotype a
feuilles courtes, ce qui permet d’obtenir des sédie feuilles plus courtes tout en préservant un
phyllochrone semblable a celui des FL. La difféeesar la longueur des feuilles est de 30%
environ. Pour reproduire des dynamiques de takagéaires, le seuil de détection de 'ombrage
de la plante FC a été fixé & 6000 fmmontre 10 000 mfmpour la plante FL. La figure IV.3
présente ces deux types de plantes virtuellesG&®)) ainsi que des éléments de caractérisation
de leur morphologie.

Figure IV.3. A) Plantes
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Ces plantes ont été soumises a des défoliationgelia25 mm) répétées tous les 100°C.j a partir
de 400°C.j de vie (fig. IV.5), reproduisant ainsi regime de défoliations tres fréquentes (3 134
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coupes séparées d’'une semaine approximativemesats Dn premier cas les bourgeons ont été
déclenchés systématiquement, générant une plamte ldonombre de talles correspond au
nombre total de bourgeons (sites) produits. Ceanpe d’évaluer l'effet sur le tallage de la
réduction de la hauteur des pseudotiges, et dongtdme de recrutement des nouvelles talles,
lorsgu’elle est déconnectée de I'effet connexd’smrbrage. Dans un second cas, le processus de
régulation probabiliste du tallage était activéusgda surface foliaire totale de la plante augment
et plus la probabilité pour un bourgeon de donrassance a une nouvelle talle diminue. La
figure 1V.6 présente le résultat obtenu, a sawindmbre total de talles visibles par plante a
800°C.].

Croissance Repousse Repousse Repousse
> > > >
Recrutement ¥
systématique \J{l/ Ui/ \!
des talles N \ \124 \ Vi \! 2=
/ i / ke
Régulation du ¥
tallage par la \'% \"
surface foliaire N \ 7 'l i y) ) //ZQ
E = - AN
0T, 400C.j 500C.j 600C.j 800C.j
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‘\" - \ ' Ve \ !
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Figure IV.5. Protocole de I'expérimentation virtleelvisant a étudier la réaction de plantes a motpbies
contrastées a des coupes répétées. A la fois dateplvirtuelles a feuilles courtes (FC) et a fesillongues (FL) ont
été soumises a trois coupes. Le nombre de talleduites par ces plantes a été analysé i) dans seozatous les
bourgeons se différencient en nouvelles tallegjuig@ermet d'obtenir une mesure du nombre totasitie produits et
ii) dans le cas ou la probabilité de recrutemens thdles est pondérée par la surface foliaire delnte.

Résultats et discussion

Dans le cas ou les bourgeons de talles sont dé@smsystématiquement alors 'augmentation du
tallage consécutif a la coupe est de I'ordre depdUr les FL contre 0% pour les FC. Lorsque les
effets du retrait des surfaces ombrantes sontgorisomptejes deux plantes réagissent a la
fauche par une augmentation significative (par ANOW) du nombre de leurs talles a
800°C.j. L'amplitude de cette augmentation est significatient plus importante pour la plante &
feuilles courtes que pour la plante a feuilles leegy(respectivement 36% contre 31%).
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Figure IV.6. Réponse des plantes virtuelles a tuséce de coupes imposée (ND : non défolié, Dolidgf

A) Avec une différenciation systématique des baurgie

B) Lorsque la régulation du tallage est activées Ingoyennes et écarts-types de 14 simulations sésemeés.
Les lettres correspondent a une séparation des nmagepar le test de Student-Newman-Keuls au sedtal

Discussion : contribution relative de la modificatide la longueur des pseudotiges

La réduction de longueur des pseudotiges seuleeifelnmineur sur le tallage. Pour les FC une
défoliation a 25 mm affecte tres peu la longuewr plgeudotiges, ce qui se traduit par un impact
nul sur le nombre de talle & 800°C.j. Pour les Re augmentation de 4% seulement du nombre
de talle a 800°C.j peut étre constatée. Ces éléngeémhontrent que, dans le cadre paradigmatique
de notre modele, la réduction de la longueur desigistiges, c'est-a-dire I'augmentation du
rythme d’apparition des feuilles et donc du reangat de nouveaux sites de tallage, ne saurait
expliquer a elle seule le comportement obsevéprés ce modéle, 'augmentation du tallage
consécutive a des épisodes de défoliation résultegpd’une augmentation du site-filling, soit
donc du déclenchement des bourgeons, que de la diéa d’un nombre supérieur de
bourgeons du fait de la diminution du phyllochrone qui serait un épiphénomene.

En effet, le surcroit de 30% environ du nombrealles a 800°C.j résulte quasi-uniquement de la
levée de l'inhibition du déclenchement des tallesfait du retrait d’'une partie de la surface

foliaire. Par conséquent, un décalage dans le teppserve pour ce qui est du moment auquel
la surface de la plante atteint le seuil de dé&iaatie 'ombrage, a partir duquel la probabilité de
déclenchement des bourgeons diminue trés forterAerdi pour les plantes FL, ce seuil (10 000

mn¥) est normalement atteint & 550°C.j. Suite & laisége de défoliation, ce seuil est atteint &
650°C.j (fig. IV.7.). Ce délai permet l'initiatiotfun nombre supérieur de bourgeons.

Discussion : comportements et réactions comparésidax morphotypes

Il peut-étre relevé que les plantes a feuilles suqui présentent un phyllochrone plus faible que
les plantes a feuilles longues, produisent un nerdbrtalles sensiblement plus important que ces
dernieres (+25%) lorsque tous les bourgeons saidsnCela laisse supposer que le nombre de
phytomeres créés est plus important, ou alors hebne de tallesisiblesest supérieur parce que
les gaines d’émergence sont moins longues. Quobign’isoit, 'émission foliaire (faiblement)
plus rapide et I'existence de gaines plus coudest des éléments qui, lorsqu’ils sont intégrés
sur I'ensemble des talles et sur un temps longt tbwerger de maniére trés sensible les
comportements respectifs des deux génotypes.

138




Applications

Ensuite, il apparait que la plante a feuilles @suréagit aux coupes par une augmentation de son
tallage plus importante que la plante a feuilleaglees. Ce fait peut-étre attribué a une
amplification du nombre de talles - tres Iégerensiperieur pour la plante a feuilles courtes en
condition non défoliee (en moyenne trois tallespties & 800°C.j) - et au fait que le seuil de
détection de 'ombrage est plus faible pour la @afC que la plante FL (6000 rirmontre 10

000 mnf). De ce fait les défoliations permettent un su¢sistemps) plus important en deca du
seuil de détection de 'ombrage pour la plante Wllés courtes que pour la plante a feuilles
longues, qui atteint normalement plus tard lediilg&50°C.j contre 500°C.j ; fig. IV.7.).
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Figure IV.7. Evolution de la surface foliaire desuk morphotypes employés dans cette expérimentétioelle
(FC et FL) en situation non défoliém)(et défoliée ). La ligne grise figure le seuil de détection @erbrage, a
partir duquel la probabilité de recrutement deslgal diminue fortement. Du fait du retrait d’'une parde la
surface foliaire des plantes a chaque défoliatimmseuil est atteint plus tardivement, ce qui pettimitiation d’'un

nombre supérieur de bourgeons. Ce sursis est reptésci par les rectangles grisés. Il semble gstiit plus long
pour le morphotype a feuilles courtes, et corresfgode surcroit & un moment ou un grand nombre liEstaont
susceptibles de produire de nouveaux sites.

Conclusion

Les simulations présentées montrent que sur la baskes hypothéses implémentées dans le
modéle L-oliaom, il est difficile de rendre compted’augmentations quantitativement
significatives du tallage en réponse a la coupe dait de la réduction du phyllochrone.ll se
pourrait que les réponses soient plus fortes agsqthntes plus érigées, plus agées ou encore a
des hauteurs de coupe inférieures. Cependant ibleewnaisemblable que ces effets soient de
toute maniere trés largement débordés par I'imgada levée de linhibition du recrutement des
talles du fait de I'exposition a la lumiere. Il ginla d’'un résultat original, illustratif de I'igtét

de l'approche du systéme morphogénétique par sffon)guisqu’il s'agit de conclusions qu'il
aurait éte difficile de tirer sur une base purenexperimentale.

D’un point de vue technique, ces résultats confirinie sensibilité du comportement de la plante
virtuelle aux seuils de régulation du tallage. Pidétude du tallage en général et de la réaction a
la coupe en particulier, il semblerait donc pertinde capturer de maniere plus mécaniste les
processus de régulation du débourrement des bawsgPour ce, il semble nécessaire de coupler
la plante virtuelle & un modele permettant de séaliles bilans radiatifs. Ce couplage est d’autant
plus nécessaire que la réaction a la fauche ne @eat complétement étudiée en faisant
abstraction de I'impact trophique de la défoliatiam effet si la variation de la représentation
d’'un génotype dans une population en termes de reodwtalles doit répondre a la dynamique
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de recrutement des talles, elle doit égalementndi@oa la dynamique du développement, voire
de la mortalité, de ces talles.

Suite a ces constats, la section suivante présemtgavaux entrepris dans le but de pouvoir
procéder au calcul d’'un environnement lumineuxueit
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B) Interaction architecture — environnement luminewx

1) Couplage du modéle de plante avec un modéle de transfert radiatif :
implémentation d’une méthode projective simple

Quelles méthodologies pour simuler la lumiére ?

Jusqu’ici, le modéle L-oliaom se propose de simldedéveloppement du ray-grass dans
des conditions non limitantes. Quour que ce simulateur soit opérationnel pour desralyses
de productivité agronomique une simulation mécaniste de la croissance - et dome la
photosynthése - est indispensahlePar ailleurs, dans le cas des peuplements prajria
compétition pour la lumiére est une contraintedpinpactant fortement la structuration et la
composition du peuplement. Pour étre en mesurémdes I'assimilation photosynthétique et la
compétition pour la lumiére, un modéle permettantcélcul de l'interception de la lumiére,
décrivant la quantité d’énergie lumineuse captéelg®plante, doit étre adjoint au modele de
plante. Ce couplage est un enjeu récurrent dacadee de la modélisation structure fonction des
plantes (Faurieet al, 1996 ; Chelle et Andrieu, 1998 ; Allen al, 2005 ; Cieslalet al, 2008 ;
Wanget al, 2008).

Il existe une grande variété d’approches pour réadier cette description sur un spectre allant
de lois mathématiques empiriques associant I'iefgron au calcul de I'indice foliaire, jusqu’aux
modéles de transfert radiatif décrivant de maniige I'environnement lumineux en tous points
de I'espace. Ces approches sont différenciéesepaivéau de discrétisation de I'espace qu’elles
permettent. Lorsque la structure du couvert n'est @xplicitement décrite il est ainsi suffisant
d’utiliser des approches statistiques décrivanssiimilation réalisée par le couvert dans son
entier, en fonction de son état de développemeuntdda, I'approche la plus communément
utilisée pour décrire le rayonnemelansle couvert repose sur I'analogie entre le couvégétal

et un milieu turbide (approche dite « turbid-medism Combeset al, 2008). Selon cette
méthodologie, le couvert est approché comme uneergapition de strates horizontales
homogénes, composées d’éléments végétaux oriergpartis de maniere aléatoire, et de
dimensions négligeables (Monsi et Saeki, 1953 ; lazset al. 2008 ; Da Silveet al, 2008).
Partant de ces approximations, il est possibleaeuler la « densité optique » de la strate, et
donc de décrire I'atténuation des radiations lumées dans chacune de ces strates a partir d’'une
transformation de la classique loi de Beer-Lambglisée en spectroscopie :

(A1) = 1,(A).eC

Avec pl'intensité de la lumiére incidente de longueurmtel (nm). | la longueur du trajet
optique parcouru (m) la coefficient d’absorption (frmol™) et C la concentration de I'entité
dans le milieu (mol.i).

En:

p - e—G.LAD.I
0

Ou p est la probabilité pour un photon de traversesteate considérée sans étre intercepté, soit
donc la porosité de la strate, LAD (Leaf Area D&)da densité foliaire, G le coefficient
d’extinction, qui correspond & une estimation stiaque (a partir de fonctions de distribution des
propriétés géométriques du couvert) du coefficiknprojection des éléments foliaire sur un plan
orthogonal a la direction de lumiére incidente) &t trajet optique. 141
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Les premieres applications de cette analogie (MenSaeki, 1953) assimilaient le couvert a une

seule couche de végétation. Par la suite des dmsauulticouches ont été développées, encore
améliorées par le passage a une description tndiimenelle de la structure du couvert en le

décomposant en unités de volumes ; les voxels (Esetlal, 2008 ; fig. IV.8.).

A B
O
Echelle
B de LAl
|
[ |

Figure 1V.8. L'approche turbid-médium. A) Représgion 3D explicite de la structure de plantes de
sorgho et B) la méme scéne représentée sous leefdiam jeu de voxels contigus, permettant de
véhiculer I'information sur la distribution spati@lde la LAI. Figure de Combes et al., 2008.

Cette méthodologie présente I'avantage d’étre apérsans pour autant nécessiter des temps de
calculs tres longs. Cependant, de séveres limigtidoivent étre relevées, certaines étant
fondamentales, principalement le postulat d’homeégéret la nature probabiliste de la méthode.
Pour parer a cette limitation des méthodologiess pliecanistes ont été développées. Ces
dernieres, qualifiees de projectives, consistentlauler la projection véritable des maquettes
informatiques tridimensionnelles des plantes - esi grimitives utilisées - selon la direction de la
lumiére incidente, permettant ainsi de déduirgdiiception (STAR, Silhouette To Area Ratio ;
Da Silvaet al, 2008). Les méthodes les plus performantes &wegombinent cette approche
projective a des algorithmes dérivées du domaindidfegraphie (Z-Buffer notamment) et de
calculs de radiosité permettant de simuler les pimmes optiques de diffusion/réflexion de la
lumiére. Le modele CANESTRA (Nested Radiosity ; Ehet Andrieu, 1998 ; fig. 1V.9.) ainsi
gue le modéle 3DRIM (Wangt al, 2008) en constituent les versions les plus a&esc

Figure 1V.9. Calculs d’irradiance effectués sur des
scenes infographiques tridimensionnelles. A) Bilan
radiatif réalisé sur un mini-peuplement de mais a
l'aide du programme Canestra/Caribu (Chelle et
Andrieu, 1998 ; figure de Pradal et al., 2008). B)
lllumination d’'une scéne comportant 5000 triangles
par la méthode de lancer de rayons QMC (Cieslak et
al., 2000).

Ces modéles permettent d’atteindre des performaégealentes aux méthodes de lancer de
rayons, tout en présentant des temps de simulbianinférieurs.

Enfin la méthode la plus mécaniste est donc celléadcer de rayons -la encore empruntée au

domaine de l'infographie - puisqu’il s’agissait’arigine d’un algorithme de rendu graphique.
Elle consiste a « illuminer » virtuellement unerse&n calculant le chemin de photons (choisis 142
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aléatoirement) entre la source de lumiére et lgetolde la scene. Un outil standard pour
I'application du lancer de rayons est la méthode de « Monte-Carlo », qui repose sur une
approche probabiliste (fig. IV.9.). Le lancer dgyaias permet d’obtenir une description trés
réaliste de l'irradiance en tous points de I'espaegs nécessite de simuler un grand nombre de
photons pour étre utilisable dans la cadre de ldétmation biologique (Chelle et Andrieu,
1998). Cependant, les travaux de Ciegdalal. (2008) sur un dérivé de la méthode de Monte-
Carlo (Quasi-Monte-Carlo), ont montré qu’il étaésdrmais possible d’obtenir des simulations
par lancer de rayons en un temps comparable adstuandé par les méthodes projectives.

Pour conclureil doit étre noté que ces trois grandes catégoriesurbid-medium, projectives,

et lancer de rayons ne sont en aucun cas exclusives que de nombreux modéles de
transfert radiatif sont des hybrides empruntant aux trois méthodes (Chelle et Andrieu,
1998 ; Cieslaket al, 2008 ; Wanget al, 2008). Dans cet éventail typologique, le choixyng
méthode résulte d’'un arbitrage entre les besoinsndéélisation, notamment en précision en
regard du degré de description de la structureadpldnte, et l'investissement nécessaire au
développement des ces méthodes.

Evaluation d’'une méthode projective sans Z-buffer

Dans ce travail, nous disposons d’'une descriptxpli@te de I'occupation de I'espace par la
plante. Il apparait donc peu judicieux de perdmgfdrmation de spatialisation au moment du
calcul de l'interception. Le calcul des conditiodsrradiance étant trés consommateur de
puissance de calcul s’agit cependantde sélectionner un compromis satisfaisant entre la
perte informationnelle et la praticité de la méthod implémentéepour la réalisation de
simulations dynamiques performantes, puisqu’il is’dg de la finalité méme des travaux
entrepris.

Les modéles de transferts radiatifs les plus abqutennent la forme de modules devant étre
adjoints et mis en communication avec les modéteplantes. La solutioad hocsemble donc,

en premiere analyse, le couplage avec un de ceselespdpermettant de calculer un
environnement lumineux tres différencieé, donnanteac aux irradiances locales. Cette
externalisation présente l'inconvénient de rendredmmunication entre modeéles relativement
lourde, puisqu’ils nécessitent la mise en placegmeeédures (notamment physiques) d’écriture-
échange-lecture de données, induisant des délagndéation non négligeables. Par ailleurs,
cette modularité qui les rend génériques, présamsi le défaut de les rendre peu contrélables
par rapport a des solutions de calcul intégréesadéle de plante méme. Des efforts tendent &
réduire les effets de ces principaux revers, notaminpar la création de plateformes de
communication inter-modeles telle que Openalea-Alesau(Pradatt al, 2008).

D’un autre coté, I'approche turbid-medium, ainseqies méthodes projectives simples, sont
beaucoup plus aisées a mettre en ceuvre, maisriiaton structurale est en partie perdue lors
du calcul. Par le turbid-medium, une des principapertes est celle de linformation sur
I'occultation réalisée par des éléments se sitisamt des lignes de trajectoire de photons
identiques. Le postulat d’homogénéité, sur la meséhypothese de la répartition aléatoire des
éléments foliaires, ne permet en effet pas de tuestiexplicitement les situations de
recouvrement (clumping), pourtant courantes pamgie dans le cas des arbres (Da Sdval,
2008). Dans le cas des méthodes projectives trasgtiab (Nested Radiosity, Chelle et Andrieu,
1998 ; 3DIRM, Wanget al, 2008), l'identification des ces situations deaw/rement est prise
en charge par un Z-buffer, qui détermine les parsitirelatives des éléments foliaires. Le Z-
buffer permet donc de déterminer quelle primitige la plus proche de la source lumineuse, et
sera donc prioritaire pour l'interception en omlras autres. 143
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Afin de mieux maitriser le fonctionnement du simuléeur développé ici, ainsi que pour
disposer de bases factuelles pour orienter le choile la méthode devant étre implémentée, il

a donc semblé pertinent de procéder a une évaluatiocde I'importance du phénomene de
recouvrement foliaire, dans le cas précis du ray-grass. S’inspirant ela des travaux
notamment de Da Silvat al (2008), une méthode d’évaluation de l'erreur caosemsur
I'interception lorsqu’une méthode projective néghgt le recouvrement est implémentée a donc
été realisée.

Matériels et méthodes

Une solution projective simple a été développée gttégrée dans le modele L-oliaomLes
valeurs de l'interception lumineuse réalisée par plantes, données par ce modéle de transfert
radiatif, ont été comparées aux valeurs de référedoanées par le logiciel VegeSTAR (Adam

al., 2002), basé sur un calcul de la projection vélégtagpar analyse d’'image.

La solution projective développée a été inspirég tavaux de Sinoquedt al (1993). Cette
méthode se propose de simuler le gradient verigdlux de photons (dans le PAR) disponible
dans le couvert. Pour cela, connaissant le rayoaeneincident, il est nécessaire de calculer
quelle est la proportion de ce rayonnement trarsmisqu’au point considéré. Il est donc
nécessaire de pouvoir déterminer la proportidn rayonnementR) interceptée lorsqu’un rayon
traverse une couche du milieu d’étude d’'un paiatun pointb, avec donc :

R, =R.A-1)

Déterminer la proportion de rayonnement intercept#auine couche de couvert revient a calculer
la probabilité pour un rayon de lumiere de rencamtm élément absorbant dans sa course, ou
alors par complémentarité la probabilité de paskers un trou de la végétation (puisque le
couvert est poreux). Une modélisation de cette gividibe de passer a travers les trous de la
végeétation (« fréquence lacunaire ») consiste autal le rapport de la surface projetée des
éléments végétaux selon la direction du rayon ewdidsur la surface du plan horizontal lui-
méme. Par exemple, si 1°rde sol est observé et que 0.3 de ce sol est éclairé sous un
rayonnement de directiow, alors il peut étre considéré qu’'un photon chaléatoirement au
dessus du couvert et voyageant selon la directi@ura 30% de chance d’atteindre le sol sans
étre intercepté. Un corollaire de cette approchej@s pour tout rapport supérieur ou égal a 1 le
rayonnement est entierement intercepte.

Il faut donc déterminer la surface projetée demeléds du couvert sur un plan horizontal. Une
méthode possible consiste & décomposer le couveniges élémentaires de faibles dimensions
puis a déterminer pour tous les éléments (inclisélen a), le coefficient multiplicatif G
déterminant la surface de leur projection sur Engiorizontal par rapport a leur surface propre.
Par exemple 95=0,86 sous un rayonnement de direction données Easurface projetée sur le
plan horizontal d’'un élément de 3 teera de 3 x 0,86=2,58 éni.e calcul de G peut &tre obtenu
grace des relations trigonométriques. Ainsi, poomtd radiation suivant une directiaR
(élévation h et azimuth A), I'élément foliai@S de normalen (inclinaisona et azimuthd)
présentera une projection suivant (Sinoauetl, 1993 ; fig. IV.10.) :

dS=G[h,a, A 6].dS
Avec

Glh,a, A 8] =|cos@).sin) +sin(@).cosh).cos@ - A). sinl(h) s
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Incident direction

9]

1‘ f Leaf normal

— n

Yertical

a8’ e y ) Figure IV.10. Calcul de 'ombre projetée dS’ d'un
1 élément dS illuminé selon une directi@th, A).
Figure de Sinoquet et al. (1993).

Sous I'hypothése que la couche considérée estfireset que les éléments végétaux sont
distribués de maniére aléatoire, la projection duvert est l'intégrale des projections des
élémentsiS Elle peut étre approchée numériquement (pourushatgvatiorn) par la sommé,:

S,=>.ds

A partir de cette surface projetée il possible dieuder la probabilité de transmissitmans en
divisant par la surface du plan horizon@by :

S
transzl—(—pJ

SSoI
Implémentation algorithmique
La séquence d’instructions suivante a été implééee(fig. IV.11.) : I'espace est verticalement
décomposé en strates de hauteur fixée par l'uBlisa De la méme maniére que dans
I'algorithme de défoliation, un groupe de producticemplace la plante virtuelle par une
doublure reconstituée a partir de modules élénmesstaCette fois, un capteur d’orientation des
modules est intercalé entre chacun d’entre euxmettaint I'obtention des coordonnées
tridimensionnelles du vecteur normal a leur surface

En fonction de ces coordonnées et de la directidke la lumiére incidente (élévatitret azimut

A spécifiés par I'utilisateur), dans chaque stratg salculés :

-La surface foliaire totale présente dans la strate

-La somme des projections (sur le plan horizordal)Yensemble des éléments foliaires présents
dans la strate (noté&pci-dessus) a partir de calculs vectoriels et géoqués (détermination du
coefficient de projectiof®s).

-Le rapport entre cette projection et la surfacezbotale de la strate donne accés a la probabilité
(notéetrans ci-dessus) pour un rayon d'étre transmis a tracette strate. Cette probabilité
multipliée par le rayonnement entrant dans la estdainne accés au rayonnement total transmis
(umol.mZ.s%) et donc, par différence, au rayonnement inteécept
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A B C D E F

Figure IV.11. Représentation schématique des étdpd'slgorithme projectif implémenté. Chaque feude chaque
plante (A) est décomposée en modules élémentdjed '€space est verticalement découpé en straEgsDans
chacune de ces strates (D), la projection de cha&é@ment foliaire est calculée (E). La somme degeptions des
éléments foliaires (F) donne acceés a la probabdigédransmission du rayonnement a travers la stratesidérée.

Sorties
La figure 1V.12 présente les résultats obtenusesait test suivant : Quatre plantes virtuelles
(4gées de 420°C.j), représentant une partie d’'uplpment, ont été générées.

A partir de ce peuplement, le rayonnement transimishacun des niveaux résultants du
découpage du profil vertical du couvert en straed0 mm a été calculé. Pour ne pas biaiser les
calculs d’'interception par des effets de bords,cadsuls ont été effectués sur un prélévement au
caeur de ce mini-couvert, correspondant & un pépip&de de section transversale carrée (6 cm
X 6 cm). Les graphiques de la figure 1V.12 présentes surfaces foliaires totales, l'indice
foliaire cumulé et I'interception dans chacune skeates de 10 mm.

A C

S
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D E F

17 17 17

16 16 16

15 15 ] 15 I

14 14 14 +

13 13 13

12 12 12 I
_u o114 S11 ) .
0 10 10 1 Figure 1IV.12. A, B, C) Sorties
E LY 21 o] graphiques présentant les 4 plantes
g 7 \k 7 71 étudiées et le prélevement effectué dans

g N g g le couvert (colonne bleue) pour les

M \\_\ 2 41 calculs d’interception.

3 ~ S 3 / D, E, F) Représentation des
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0 w 0 ‘ ‘ 0 ‘ ‘ surface foliaire et E: LAI) et du

0 100 2000 0 1 2 3 0 500 1000 rayonnement transmis dans le profil
Surface foliaire (mm %) LAl (cumul) Rayonnement transmis vertical du couvert (F unité arbitraire).
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Le profil de la distribution verticale du rayonnerhesemble qualitativement similaire a des
profils obtenus expérimentalement (Rhodes, 197hhdladi, 1998). Par ailleurs, I'analyse du
rayonnement transmis en fonction du LAl cumuléregpondant a une « descente » dans le
couvert, permet bien de mettre en évidence unendiiph de type exponentielle, telle que
décrite par la loi de Beer-Lambert (figure IV.1& 620°C.j) et mesurée par Faugteal. (1996).

De plus, une extinction (couvert fermé) a LAI=6 estaccord avec des données bibliographiques
(Simon et Lemaire, 1987).

100

g

» 751

g

S

5 50+

= Figure IV.13.. Représentation graphique de

2 I’évolution de la disponibilité en rayonnement

2 257 en fonction du cumul de I'indice foliaire (profil

§ vertical). Calcul réalisé sur le prélévement

2 0 : ‘ - . décrit dans le texte, a l'aide de I'algorithme
0 2 4 6 8 projectif simple également décrit dans le texte..

LAI

L’algorithme décrit permet de simuler qualitativement les difféerences d’accessibilité a
I'énergie lumineuse, pour des éléments foliairestaés a des hauteurs différentes dans le
couvert. La capture des gradients de disponibilité de maidue dans les profils verticaux permet
de restituer partiellement des phénomenes d'odmuiteet donc possiblement de compétition
pour la lumiéere. Ainsi, a titre illustratif, la fige IV.14 présente la variation des rapports de

BN

dominance entre des individus a morphologies ceties, en réponse aux conditions
environnementales.

PN

Non -défoliées Défoliées

Figure IV.14. lllustration de linterception de hérgie
lumineuse (unité arbitraires) réalisée par deux niks
juxtaposées présentant des feuilles longues (Ftpettes
(FC) en conditions non perturbées (gauche) et ajpeés
défoliation (droite). L'implémentation d’'un algadhine
projectif simple permet de restituer les phénomédes
variation de la compétitivité des plantes en fametide
303 159  Interception 232 176 leur architecture et des conditions de défoliation.
Totale

L’interception de deux plantes a feuilles respextient longues (FL) et courtes (FC) a été
étudiée en condition non perturbée, et suite acompe. En situation non perturbée la plante a147
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feuilles longues colonise plus d’espace et enqadigr les strates supérieures du couvert. De ce
fait elle capte plus de lumiére, dans I'absolugai€ément par unité de surface. La plante FC, elle,
est ombrée et posseéde une surface totale inféraeuggii rend son interception moindre. En cas
de défoliation en revanche, la plante a feuillasrtas est assez peu affectée du point de vue de sa
surface foliaire totale du fait de I'occupation ddxates inférieures du couvert et se retrouve plus
exposée ; elle intercepte donc plus de rayonnemeatiparavant et accroit sa compétitivité face

a la plante FL.

2) Evaluation de limportance du phénomene de recouvrement foliaire
(clumping) chez le ray-grass

Malgré la vraisemblance qualitative des sorties déites plus haut, la méthode employée
comporte des approximations mettant en péril la préision des résultatsLa principale de ces
approximations est de completement ignorer lesr@t@s de la distribution horizontale des
éléments foliaires au sein de chaque strate, esid#mant qu’ils sont répartis de maniere
homogéne, indéterminée. A quantité de surface dnropgelle que soit donc la disposition des
éléments foliaires, l'interception calculée restemiéme, méme si ces derniers sont superposes
(dans l'axe de la lumiere). Dans la réalité, leésr@nts foliaires s'ombrent les uns les autres, ce
qui fait diminuer l'interception énergétique totatealisée par la plante. Ici, au dela de la perte
informationnelle, la limitation la plus importantie I'algorithme implémenté semble donc étre
celle de I'imprécision quantitative commise suntérception énergétique réelle. Pour estimer
cette erreur, les surfaces projetées calculées $algorithme simple présenté ici (projection
approximée) et selon le logiciel de référence Vad@ds (projection réelle ; Adaret al, 2002)

ont été comparées.

Pour ce faire, deux échantillons différents ontedtdloyés (fig. IV.15.).

A

Figure 1V.15. Echantillons utilisés pour estiménifiortance du phénomeéne de recouvrement des éléments
foliaires chez le ray-grass. A) Plante virtuell8@0, 400, 500, 600, 700 et 800°C.j. B) Préleveméalisé dans
un mini-peuplement de 4 plantes, a 500, 600, 7@D@%C.j

-Le premier échantillon est une plante isolée, €éenmrésenter une distribution spatiale de ses
phytoéléments déterminée (non aléatoire ; fig. B).1ll s’agit donc la d’un cas manifestement
hors des limites des hypothéses d’homogénéité, miage en guise de test.

-Le second échantillon est un prélevement réal&ses din peuplement (zone de contact entre 4
plantes), supposé présenter une distribution netmsturée des éléments foliaires (fig. IV.15.).
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Dans les deux cas d'études, la projection totaléédbantillon a été calculée selon différentes
orientations solaires. Ensuite la projection sépaié chaque strate (hauteur 10 mm) a été
analysée afin de déterminer ce qui, dans I'erreamnise sur le calcul de la projection totale du
prélevement, est di au recouvrement des élémedimgds i) au sein méme de la strate ou ii)
entre les strates. Ces deux catégories de recoamteseront qualifiées ici respectivement de
recouvrement intra et inter-strate. Pour calcukerrécouvrement intra-strate, les maquettes
tridimensionnelles ont été segmentées en portiendddnm et la surface projetée de chacune de
ces portions a été calculée (fig. IV.16.).

Figure IV.16.. Découpage d'une plante virtuelle @60°C.j en
« tranches » de 10 mm de hauteur pour étudier ¢teurerement des
éléments foliaires dans chacune de ces strateggi&tation.

Le recouvrement inter-strate a été déduit par diffée. Dans ce cas, la projection des éléments
foliaires sur un plan placé successivement a diffé&ds hauteurs, correspondant aux strates
d’'analyse, ont été calculées. Ce test correspormdlaul de la surface de projection du cumul des
strates situées au dessus du plan d’étudedifférence entre la surface projetée véritable
(VegeSTAR) et la surface projetée calculée par I'gbrithme projectif décrit plus haut
correspond donc a la somme du recouvrement des élénts foliaires, qu’il s’agisse de
recouvrement inter ou intra-strate. Il n’existe évidemment pas de différence dansékité
entre ces deux types de recouvrement puisqu’ilseriignt des dimensions des strates
considérées. Mais il s'agit d'un artifice de caladcessaire pour déterminer les zones dans
lesquelles le recouvrement est le plus fort et deqdus générateur d’erreur.

Résultats

Les surfaces totales projetées au sol calculéedepadeux méthodes divergent de maniére
importante a partir du stade de développement &&PO (soit des plantes présentant une

trentaine de talles ; fig. 1V.17.) pour atteindresdvaleurs trés significativement différentes a
800°C.j. Ainsi en situation « plante isolée » lafate projetée obtenue par l'algorithme de

projection décrit ci-dessus surestime de plus @4l surface projetée réelle a basse élévation
de la source lumineuse, et de plus de 50% lorsgusolirce est située en position zénithale
absolue (90°). L'erreur commise pour cette élévatst encore plus marquée dans le cas du
prélevement dans le peuplement pour atteindre dksung trois fois supérieures aux valeurs

réelles (+200%).

Il semble logique que I'élévation de la source luenise ait une grande importance sur la valeur
des surfaces projetées. Plus I'élévation de lacsowst faible plus I'ombre projetée est
importante, ce phénomeéne étant ici capturé mathéueshent par le facteut/sin(élévation)
Lorsqu'un stade de développement intermédiaire cesisidéré (700°C.j), I'erreur commise
diminue dans les élévations supérieures (fig. 1V.b8ais beaucoup moins fortement pour le
prélévement dans le peuplement que pour la plantéd, conservant une différence de 46 cm

environ (fig. IV.18.).
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Figure IV.17. Surfaces projetées au sol des échamsi décrits dans la figure précédente, calculéesc le logiciel

VegeSTAR) et l'algorithme projectif simple décrit ci-dess(ms). La source de lumiére a été placée a trois
élévations : 30°, 60° et 90° (source a la verticdke I'échantillon). Du fait de la négligence du oeerement des

éléments foliaires, I'algorithme projectif simplarestime la surface projetée des échantillons.
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Figure IVv.18.

Surfaces projetées au

sol

d’échantillons (A: plante isolée a 700°C.j, B:

peuplement a 700°C.j) calculées avec le logiciel

VegeSTARJ et I'algorithme projectif simple décrit
ci-dessusx), en fonction de I'élévation de la source

de lumiére.
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Lorsque les strates d’analyse sont étudiées ingdlieiment, I'imprécision la plus grande se
révele dans les horizons inférieurs du couvert taégé'est-a-dire dans les strates ou la quantité
de surface foliaire réelle est la plus importamtetie 0O et 6 cm a partir du sol). C'est donc a dire
que le recouvrement a l'intérieur de chaque stiatea-strate) est plus important dans les strates
inferieures que dans les strates supérieured\figo.).

Lorsque les surfaces projetées cumulées des st@mesomparées il apparait que I'imprécision
commise sur le calcul de la projection totale dpliate est a la fois imputable au recouvrement
intra et inter strate, 50% du recouvrement inteamérentre les strates et 50% d’'une strate a
l'autre a basse élévation. Pour les hautes éléstie la source de lumiere, le probleme réside
surtout dans le recouvrement entre les strates.
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Figure 1V.19. Surface foliaire réelle par stratésrofils verticaux) et projection au sol de cetterface selon 4
élévations de la source lumineuse, calculée grackgiciel VegeSTAR] et I'algorithme projectif simple décrit plus

haut @). Les deux échantillons testés sont une plantéas(/00°C.j; en haut) et un prélevement dans im-m
peuplement (700°C.j ; en bas).

Interprétation

A partir de 600°C.j I'erreur d’estimation de la &ge projetée devient trés sensible pour les deux
types d’échantillons analysés. Cette imprécision degee au fort recouvrement des ombres

projetées des éléments foliaires dans les strafé&seures des échantillons (communément 50%
de l'erreur ; fig. 1V.19.).
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Dans le cas des plantes isolées ce fait peut @l@eé par la structure spécifique du ray-grass,
présentant une forte concentration de la surfdi@rfoa la base de la plante. En effet, du fait de
I’émission des feuilles par des apex situés auanivdu plateau de tallagi,y a convergence
vers un point unique de I'ensemble de la surface liaire. Ce déterminisme fait que le postulat
d’homogénéité de la dispersion des éléments fela@st violé d’'autant plus fortement que la
strate étudiée est proche de ce point de convezgeaaominante verticale de I'orientation des
éléments foliaires dans ces strates basales egpdigalement le fait que I'imprécision soit plus
grande pour les basses élévations de la sourcaduse.

Dans le cas du prélevement dans le peuplement,osépment plus proche du postulat
d’homogénéité, I'erreur commise est plus forte queir les plantes isolées, indiquant que
I'analogie entre le couvert végétal et un miliemsléequel les éléments foliaires sont répartis de
maniére homogene est une hypothése devant étreir@aravec prudence dans le cas des
graminées fourragéres.

Il doit cependant étre relevé qu'il s’agit ici d’ucouvert virtuel, sur la base duquel des
conclusions sur les propriétés des couverts réefenvent étre tirées aussi directement :

-Dans la réalité il est plausible que les feuillesmbres du couvert se placent dans I'espace de
maniere a optimiser l'interception, en créant aurg répartition plus homogene, avec moins de
recouvrement.

-Ensuite le prélévement a été réalisé dans un aax@uatre coins duquel avaient été placées les
plantes, ce qui fait que les diagonales du cart@npréférentiellement occupées. Il est possible
gue cela ait créé une situation favorable au reement.

Seule I'étude de couverts réels, par digitalisapianexemple, pourrait permettre de confirmer les
conclusions tirées ici

In fine, I'erreur est donc principalement commise dans lekorizons inferieurs du couvert, a
basse élévation de la source lumineuse émettrid®@ans le monde physique réel, les éléments
foliaires placés dans cette configuration (horizongerieurs et basse élévation) capte
relativement moins d’énergie que les éléments plagdans des horizons plus riches en
rayonnement ou que les éléments recevant un raywmial’'une densité énergétique plus grande
(soleil & son zénith en particulier). De ce fais &éments foliaires contribuent pondéralement
peu au bilan énergétique global — intégré sur onenge entiere par exemple. Il semble donc
|égitime de s’interroger quant a I'amplitude derdpercussion de 'erreur quantitative commise
sur l'interception sur la captation énergétiquequkdle est la variable critique pour la
photosynthése.

Un test supplémentaire a donc été réalisé. Desédmnmétéorologiques consistant en mesures du
rayonnement solaire (J.@ndirect et diffus) le 21 juin 2003 & Lusignan, aa (45°75'N,
3°08'E), ont été employées pour calculer I'énetgiale captée par une plante isolée (700°C.j) a
chaque heure de la journée (fig. 1V.20).
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Figure 1V.20. Estimation de I'énergie totale cap(és
par une plante virtuelle (B) a différentes heures
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Il ressort de cette étude (fig. IV.20.) que 'amptude des variations de la densité énergétique
du rayonnement solaire aux différentes élévationsrgdpport de un a vingt) surpasse de
beaucoup I'amplitude de l'erreur commise sur I'estmation de linterception & ces mémes
élévations (rapport de un a trois au maximum)En conséquence, une erreur quantitativement
faible sur l'interception lorsque le soleil estansénith induit une imprécision sur I'estimation
de I'énergie captée beaucoup plus grande (a caeskamhplification induite par les forts
coefficients multiplicatifs) que celle induite pame erreur tres forte sur I'interception aux basses
élévations.

En conclusion, malgré le fait que I'algorithme idplenté reproduit partiellement I'atténuation
du rayonnement dans les strates successivemeatdéas, il minimise trés fortement I'effet du
recouvrement des éléments foliaires dans le bite@rgétique global. Intégré sur une journée
entiere, cette sous-estimation du recouvrementreingeait une erreur de I'ordre de 50% sur la
détermination de la quantité d’énergie totale regaela plante. Cette erreur, en dehors du fait
gu’elle peut générer des sorties peu compatibles & comportement de plantes réelles, peut
induire des biais dans I'étude de la compétitiorurpta lumiére. En effet, lorsque deux
morphotypes contrastés sont mis en compétition plaurlumiére, la surestimation de
I'interception énergétique sera d’autant plus geagde la surface foliaire est concentrée, donc
gue la plante sera prostrée. Concretement, la t@giimterception et donc d’assimilation des
petites plantes risque d’étre surestimée.

Conclusion

Cette section a permis d’obtenir i) des résultaigiraux sur la structure méme de l'appareil
aérien du ray-grass ii) des données d’évaluationnigues sur la capacité d’'un modele projectif
simple a reproduire les transferts radiatifs dasabuverts, ou sur des plantes, de ray-grass.

Du fait de la nature cespiteuse de la touffe de ragrass et de I'émission de I'ensemble de la
surface foliaire a partir d’'une zone de faible dimasion, I'ensemble de la biomasse de la

plante converge vers un point uniquePlus prosaiquement, les feuilles et talles deldate 153
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peuvent étre décrites comme un faisceau jaillisdanplateau de tallage. Cette particularité de

I'organisation de la plante fait que les stratesrieurs du couvert comportent des zones ou la
biomasse est trés concentrée. Cette distributidm différenciée de la biomasse s'oppose au
postulat d’homogénéité de la dispersion des élénfelitires, nécessaire a la mise en ceuvre des
approches projectives sans Z-Buffer ou turbid-mmdiu

En conséquence, pour des plantes isolées a undaadi&veloppement inferieur aux 600°C.j de

cette étude, l'algorithme implémenté peut se révdatisfaisant pour des manipulations

exploratoires, demandant des résultats de simaolatpides et dont la précision n'est pas un
facteur discriminant. Au-dela, le biais induit peufait de négliger partiellement le phénomene de
recouvrement des éléments foliaires est consid&raljustifie le recours a des méthodes de
simulation des transferts radiatifs plus perforreanpour pouvoir envisager de tirer des

conclusions de nature agronomique.

3) Couplage du modéle de plante avec un modéle de transferts radiatifs . le
modéle de radiosité hiérarchisé « nested radiosity » (Chelle et Andrieu,
1998).

L’algorithme de calcul des transferts radiatifs €léan couvert décrit dans la section précédente,
reposant sur une approche projective simple, dédlémportantes limitations, en partie dues a

la spécificité de I'organisation spatiale de laface foliaire chez le ray-grass. Pour permettre de
calculer des bilans énergétiques réalistes, un mgolés performant a donc été adjoint au

modele de plante. Ce dernier, plus précis, inchiaimment un Z-buffer et un sous modeéle de
radiosité et permet donc la prise en compte desgrhénes de diffusion du rayonnement.

Au dela du gain pratique et technique que représemtcouplage, le but poursuivi est d’établir
une communication du modele de plante avec un @mv@ment virtuelll s’agit donc ici de
désenclaver le modéle (fig. IV.21.) de maniere ardre possible :

-le calcul de I'interception véritablement permise gr I'architecture de la plante virtuelle

-la réintégration de cette information sur I'énergiecaptée dans le modele de plante afin de
conditionner I'assimilation photosynthétique et leddynamiques photomorphogénétiques, en
particulier relatives au tallage (Everset al, 2007).

<< D

Environnement lumineux * Croissance (trophique)
* Photomorphogénése

N

Figure IV.21. Le but ultime: une restitution méisd@ des interactions plante-environnement lumineux
permettant de simuler la compétition interindivileg@our la lumiére.

A plus longue échéance, ce couplage est une étageivet dans la simulation des interactions
entre I'environnement lumineux et le développempatmettant de reproduire des phénoménes
relatifs a la compétition interindividuelle pourliamiére.
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Le choix s’est porté sur l'application Caribu qui intégre le modéele de radiosité Canestra
(Canopy Nested Radiosity ; Chelle et Andrieu, 1998)spécificité de ce modele est de jouer sur
les échelles d’analyses pour en optimiser les padnces en termes de temps de simulation : un
algorithme projectif associé a un Z-buffer et acafcul de radiosité permet de déterminer les
transferts radiatifs locaux, tandis que la contidou des phyto-élémements lointains est
déterminée par une approche multi-couche de tyjpédtmedium. Depuis son couplage avec les
modeles ADEL (Fournier et Andrieu, 1999) ce modfli référence dans la communauté
scientifique de la modélisation structure-fonctian, méme titre que le modéle Quasi Monte
Carlo (Mech et Prusinkiewicz, 1996 ; Cieslakal, 2008). De plus, le développement de la
plateforme VisuAlea (Pradadt al, 2008) sur lequel ce modéle est accessible, pesmet
interfacage avec les modeéles de plantes de faggpiiée.

Matériels et méthodes

Le couplage est réalisé sur la plateforme OpenXisaAlea. Cette plateforme permet la
connexion de modeles (représentés par des « bmqupar I'intermédiaire d’'une interface
graphique, laquelle est utilisée pour créer dephgs, appelés nceuds composites (fig. 1V.22.).
L’établissement des liens entre les briques pelangpécification des échanges de données entre
les différents composants des nceuds.

==
| %o
Cimis | [ =mpry scene |

e N~

s |

[ zenithighe ] | orassd ]
i g ] liee
hirmpml)
-
= par.apt |
| plman == - o

Figure 1IV.22. Exemple de nceud de la plateforme de
modélisation Visualea. Les briques bleues repré&sgnt
différents programmes. Les liens correspondent a la
spécification des flux de données entre ces différe
composants. L'utilisation de cette interface perohatc la
communication et la collaboration de programmes
séparés

Dans le cas présent, les deux entités fondamerdalemt étre connectées sont i) le modéle L-
oliaom codé dans le logiciel L-Studio ii) le mod&aribu intégré a la plateforme OpenAlea.
Pour les faire communiquer il s’agit de mettre &t un échange de données i) sous une forme
acceptable par chacune des parties et ii) émisesatiéere coordonnée. En effet, a chaque fois
qu'une étape de calcul de l'interception est nagiessle déroulement du modéle de plante doit
étre interrompu, linformation sur [l'architectureoitl étre envoyée vers |'environnement
lumineux, lequel doit ensuite retourner I'infornwatisur I'interception pour que le déroulement
du modéle de plante puisse reprendre. Le dévelopmemies modules de communication
environnementaux (noté ?E()) dans la plateformetudi® permet la communication des L-
Systems avec des modeles extérieurs (Mech et Riewioz, 1996). Dans ce cas la gestion de la
synchronisation des flux de données et du dérouledes programmes est directement prise en
charge. Cependant, dans la perspective d’'une attégrdu modeéle de plante directement dans la
plateforme Openalea/VisuAlea, qui permettra sa phlasmde portabilité et donc diffusion, une
méthode valorisant pleinement les fonctionnalit#¥/suAlea a été favorisée.
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La question de la synchronisation des programntegese comme suit :

Le programme L-system est non seulement stoppé fesieé apres chaque envoi de
I'information sur la structure de la plante virtieelPour qu’il puisse reprendre son déroulement
apres les calculs du modele Caribu, la « mémode son état de développemetd chaine L-
System, est exportésous la forme d’un fichier au format texte *.ttla réouverture suivante
du programme L-systentette chaine (Chaine.txt) est réintégrée comme «aétinitial du
systeme »c'est a dire comme I'axiome (noté #include Chakig.Le modéle de plante virtuelle
peut alors reprendre son déroulement au stadesptécon arrét.

Concernant les données échangées entre les progesam@aribu et le simulateur de plante,
différentes étapes peuvent étre distinguées.

Echanges plante > Caribu

Le modele Caribu calcule les transferts radiatitseé maquette tridimensionnelle triangulée a
partir d’'un fichier de format spécifigue (*.can) dalequel sont notamment spécifiées les
coordonnées tridimensionnelles de chaque primgreghique. Pour créer ce fichier a partir du
modéle de plante, un fichier intermédiaire d’exptoin de la géométrie de la plante est d’abord
généré. L'écriture de ce fichier (Géometrie.txt} eSalisée dans un groupe de production
spécifique du programme L-system. Ce dernier repl@mlécomposition des feuilles en modules
élémentaires entre lesquels sont insérés des captBorientation (voir méthodologie de
I'algorithme de défoliation). A chacun de ces meduinscrits dans le fichier Geometrie.txt sont
associées les coordonnées de ses vecteurs diseadtunormaux, ainsi que les indices
correspondant a sa généalogie (plante, talle Jdaliippartenance).

A partir de ce fichier de spécification de la gétme¢ la structure de la plante est recréée dans
'environnement graphique du logiciel PlantGL (Fabe@t al, 2007) par une application
développée spécifiguement pour traduire le fickBeometrie.txt en un fichier standard *.geom
(Lsys_to_geom). A partir d'une scene tridimensidiende ce type, des utilitaires permettant la
conversion en fichier *.can sont disponibles (Scémecan). A la fin de cette chaine de
traitement, la structure de la plante virtuelle éshc disponible pour le calcul des transferts
radiatifs par le modéle CARIBU, sous la forme dfighier énumérant 'ensemble des primitives,
leurs coordonnées tridimensionnelles et leur ind@eéalogique.

Echanges Caribu > Plante

La sortie du programme Caribu consiste en un <odictire » §ensuangage de programmation
python) qui associe a chaque primitive son coeffitide projection sur le sol. Des applications
permettant les transformations de ces donnéesqoeites soient lisibles depuis le programme
L-System ont été developpées. Ces derniéres cissart ce dictionnaire en fichiers *.txt, écris
comme une déclaration de tableau dans le langaGe Rar exemple :

lumiere[1][1][61][0]=0.020795;
lumiere[1][1][60][0]=0.01369;
lumiere[1][1][59][0]=0.0135325;

Avec les chiffres entre crochets correspondanin@ice généalogique de chacun des éléments
(successivement rang de la talle, de la feuilldadeosition dans la feuille et de la plante) dont
le coefficient de projection est donné par I'égalit

Ces fichiers sont lus dans le programme L-Systenmament de sa réouverture, si bien que
chacun des modules unitaires est en mesure d’'sinexgia surface de sa projection propre. La 156
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somme de ces projections donne accés a la projetvimle de la plante et donc a son
interception.

La figure 1V.23 résume les étapes et les fichiégshithnge mis en ceuvre dans cette boucle.

. ) groupOutput_elt + ]

| Lumiére.txt | Ecriture_tab_lum
L-system " Lumiereinit.tx | Caribu_dict]
Start
Grou :
. pes vAg
\ - Lecture :
="' % umul interception CARIBU ™V
e - Croissanc
- Ecriture

Stor

Chaine.txt

. Fichiers d’échange 2.Scene to ca

:] Applications

— Flux de données

....... ‘ 1. Lsys_to_geom]

Figure 1V.23. Diagramme des applications et fickidtéchanges intervenant dans le couplage entre le
simulateur L-oliaom et le modéle d’environnementiheux CARIBU.

Sorties.

La mise en ceuvre de cette boucle permet de ré#diseicul des transferts radiatifs dans des

couverts (fig. IV.24.) et dobtenir une cartographfine de la distribution spatiale de
I'interception possible.

Angle de vue
90° 60° 0]

90°
60° Figure IV.24. Cartographie de
lirradiance réalisée sur deux plantes
virtuelles juxtaposées a l'aide de
I'application Caribu, avec des sources
de lumiere placées a trois élévations
différentes (30°, 60°, 90°). Les zones
30° rouges figurent les éléments foliaires
, ; i les plus exposés (a l'inverse des zones
Elévationdela | \\ bleues, ombrées).
source de lumiérey A
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Pour s’assurer de la validité des sorties de tettele de calcul, les surfaces projetées totales de
plantes virtuelles correspondant a quatre stadet®deloppement (340°C.j, 440°C.j, 540°C. et
640°C.j) calculées par la boucle décrite ci-desstule logiciel VegeSTAR ont été comparées
(pour trois élévations de la source lumineuse 80°, 90°). Les sorties des deux applications se
sont révélées quasiment identiques (Fig. IV.25%ffament de corrélation de 99%). La boucle de
couplage développée ici représente donc un promgess significatif par rapport au modéle
projectif simple présenté en IV.B.2.
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Figure IV.25. Comparaison des calculs de projectia plantes virtuelles (nfina quatre stades de
développement (340, 440, 540, 640°C.j; le stade°®4 ne figure pas sur C)(échelle) et selon trois
élévations de la source lumiére (A : 30°, B : 8D%,90°), réalisés par I'application VegeSTAR eblaucle
décrite plus haut.

Il doit cependant étre noté qu'une des limitatideshniques de cette boucle est sa présente
incapacité a considérer les gaines dans les cattuiterception. Il peut s’'agir d’'un facteur
limitant non négligeable demandant a étre corrigépendant les comparaisons des surfaces
projetées révele qu'il ne s’agit pas la d’'une lemie nature a invalider les sorties.

La seconde limitation de cette boucle est le teags«< calcul » nécessaire pour réaliser une
simulation. La majeure partie de ce temps est grcdasacrée aux étapes d'ouverture, écriture,
lecture des fichiers de transfert. Ce probleme naituétre solutionné par le recours a des flux de
données. Cette boucle est donc percue comme uaiosolechnique provisoire permettant de
mettre en place des expérimentations virtuelle$dplgue comme une solution de couplage
définitive.

In fine, cette boucle se révélant opérante malgré lesdiions évoquées ci-dessus, cette derniére
a été employée dans le cadre d’études des rapgmiretenus entre I'organisation spatiale des
plantes virtuelles et leur interception, pour I'sa de sensibilité décrite au 11.C.3 ainsi que

dans la section expérimentale qui suit.
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C) Caractérisation des propriétés de la récolte etu résidu lors de la
coupe

1) Introduction

La valeur d’'usage agricole des prairies résideagubntité et en la qualité de la biomasse
récoltée par défoliation. La pérennité de la cortmrs et de la productivité des peuplements
végétaux est par conséquent un élément capitalldaaislissement de cette valeur d’'usage. Au
fil des cycles d’exploitation, la pression de difttbn opére une sélection sur la base de la
capacité de résistance des individus, et affeate thocomposition des peuplements. L'aptitude,
pour un individu, a surmonter la contrainte de tafion dépend d’une multitude de facteurs. La
surface foliaire résiduelle aprés défoliation, nut@ent, est un caractére majeur dans la
détermination de la capacité de refoliation delémie, et donc de sa capacité a perdurer dans le
peuplement (Rhodes, 1971). Le choix de l'intenddda défoliation, c’est a dire de la hauteur de
coupe, résulte donc d’'une tension entre l'intéet’eixploitant pour les propriétés quantitatives
du prélevement et le maintien d’'une capacité d'ogption du rayonnement (apres coupe)
suffisante pour assurer la survie et la compétitides individus. Or, ces deux parametres ne
répondent pas de maniére symétrique a la hautecougee. En effet, pour une hauteur de coupe
donnée, la totalité de la biomasse située au defsspkn de coupe est utile pour le prélevement.
En revanche, du fait de I'organisation spatiald’agpareil aérien du ray-grass, décrite dans la
section précédente, caractérisée par un fort reement de la surface foliaire a la base de la
plante,seule une fraction de la surface foliaire résiduedl est efficace pour intercepter le
rayonnement lumineux incident.

Dans cette section, une étude exploratoire a &é sm place afin de caractériser les relations
entretenues entre I'organisation spatiale des itggétaux et les propriétés i) du prélevement et
i) du résidu. Il est bien entendu réducteur dé@mer a seulement deux parameétres pour juger
des performances d'un régime architectural, maise cétude ne se prétend pas a visée
agronomique mais purement expérimentale. Le butcelte expérimentation virtuelle, en
particulier, est de déterminer s'il existe une kautpouvant correspondre a ce qui sera qualifié
de «point de compensation », c'est-a-dire uneehaute coupe a partir de laquelle toute
élévation supérieure du plan de coupe ne serargphiable, pour ce qui est de I'interception du
résidu, par rapport a la perte consentie sur leypeénent.

Matériels et méthodes

Des plantes virtuelles présentant des architecttoagastées ont été générées (fig. 1V.26). La
plante de référence est une plante identique & détirite en I11.B.1 (paramétrage détaillé dans le
tableau 111.1.).

Le déploiement architectural de cette plante déreéice a ensuite été modulé de maniére a
obtenir 6 autres plantes :

-Deux plantes avec le méme principe d’organisagi@ométrique mais de dimensions différentes.
Ces plantes ont été obtenues par adjonction d'cteda mutliplicatifC (respectivement 0,75 et
1,5) a la fonctiorPotCroisstel que décrit en 11.C.1, de facon a obtenir meyplante avec des
petites feuilles et un grand nombre de talles )etiie plante présentant un nombre réduit de
grandes talles.

-Quatre plantes présentant la méme surface foliatale que la plante de référence mais
disposant cette surface de facon différente dagspdice. Ces plantes ont été obtenues par
variations de caracteres géometriques de la ptintéférence ; I'angle d'insertion des limbes et 159
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I'angle de divergence des talles. Dans les deuxurasplante a port prostré (respectivement Ins.
70° et Div. 50°) et une plante a port érigé (résp. 10° et Div. 10°) ont été créées.

Figure IV.26. Plantes virtuelles (a 600°C.))
A \ B utilisées pour étudier les relations entre
I'architecture des individus, les propriétés
<) \/} § du prélevement et I'interception du résidu,
N/ )2 / lors d’'un événement de coupe. 6 plantes ont
été générées par modulation du
déploiement de l'architecture d’'une plante
de référence (A; Ref. C=1). Dans le
) premier cas (B), les dimensions de la
Y, (] ‘ plantes ont été modifiées (C=15 et
7 <N/ i C=0,75). Dans le second cas (C), la surface
foliaire totale de la plante de référence a
été conservée mais les propriétés
géométriques — angle d’insertion des limbes
et de divergence des talles — ont été
changés (Ins. 10°, Ins. 70°, Div. 10°, Div.
50°).
D présente les 12 hauteurs de coupe testées,
de 15 & 70 mm, tous les 5 mm.

Traitement

Ces 7 plantes ont été défoliées a 12 hauteurs diffétes de 15 a 70 mm tous les 5 mm, et ce a
6 stades de développement successifs, correspoadiad plantes agées de 500°C.j a 1000°C,
(tous les 100°C.j). A partir de cette défoliatiant été comparées d’'une part la quantité de surface
foliaire totale prélevée (qui refléte la quantité biomasse prélevée) et d'autre part la surface
projetée du résidu de I'appareil aérien de la platans I'axe du rayonnement incident, qui
correspond a linterception de la lumiére. A cedstaseule linterception du rayonnement
provenant de la verticale absolue a été évaluémsidérant qu’'en peuplement dense la
contribution énergétique du rayonnement provenanaderticale est la plus importante pour les
résidus (méme s'il ne provient dans la réalité janexactement de la verticale absolue en
Europe). Cette interception directionnelle est oletd maniere ici utilisée a titre d’indicateur,
pour mieux comprendre l'articulation entre le pijpgcd’organisation géométrique de la plante et
I'établissement des propriétés de la récolte eréhidu, plutdt que comme un révélateur de
I'interception réelle.

2) Exploration : le réle prépondérant du degré de concentration de la
surface foliaire

La figure IV.27 présente I'évolution de la surfaotale prélevée et de la projection du résidu
lorsque la hauteur de coupe est progressivemenmentge, pour les 7 types de plantes
employées, lorsqu’elles sont agées de 800°C.j.
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Tendance générale

Il apparait que les variations de la surface pgdeet de la projection du résidu sont trés
asymétriques lorsque le plan de coupe est placélge en plus haut. Ainsi, a mesure de
I'élévation du plan de coupe, la quantité de s@faElevée diminue de fagon d’abord linéaire
puis s’amortit. L'interception, elle, augmente eivant une tendance plutét logarithmique, c'est-
a-dire en évoluant vers une forme de saturation.

Influence de l'architecture des individus

Plus la plante est érigée et plus le prélevemenirgmrtant. Cependant, ce prélévement se fait
au détriment de l'interception qui est faible dut fde I'orientation verticale des éléments
foliaires. Il doit étre souligné ici encore unesfajue l'interception est calculée pour une lumiere
provenant de la verticale, ce qui pénalise davaniag plantes présentant une géométrie a
dominante verticale.

Il ressort également que la plante de grande dimen&=1,5) est celle qui est la plus
productive, c'est-a-dire qui permet le prélevemenplus important, mais également celle qui
intercepterait le plus d’énergie. Par oppositi@nplante de petite dimension, de type gazonnant
(C=0,75), n’intercepte pas plus de lumiére que latplale référence, mais est nettement moins
productive (-60%) puisque la majorité de sa biomasst disposée pres du sol, si bien qu'elle
échappe au prélévement.

Degré de concentration de la biomasse

L'ensemble de ces résultats peuvent étre expliqugmr la géométrie de la plante, et en
particulier par le phénoméne de concentration de Igurface foliaire a la base de I'appareil
aérien. En effet, si le rythme d’augmentation de l'intggtien réalisée par le résidu ralentit
fortement pour les hauteurs de coupe élevées, pase que l'efficience d'interception de la
lumiére (proportion de la surface totale qui cagffectivement du rayonnement) ne peut que se
stabiliser, puisque les éléments foliaires finissg@meédiablement par se recouvrir. Lorsque les
efficiences d’interception (LIE ; calculée commeadgport de la surface projetée et de la surface
totale) des résidus de différentes plantes sonurées, il apparait que plus la plante vieillit et
plus la LIE diminue, ou tend pour le moins verstabilisation. Le processus est d’autant plus
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marqué que la plante présente une concentratite derla surface foliaire (fig. 1V.28.), comme
dans le cas de la plan@=0,75, qui présente un nombre tres élevé de tdb@s un volume
restreint. En vieillissant, la LIE du résidu detegtlante passe ainsi de 40% a 20%, alors que la
LIE du résidu de la plant€=1,5, qui colonise plus d’espace et repartit misasurface, passe de
40% a 30%.

LIE (%)

—

T

e
=
o B
\§\

.

<\\\

500 goo : /ﬁ 70
700 50

800 900 000 20 %0 40

Figure 1Vv.28. Efficience d’interception de la lumgé des
résidus en fonction de I'age de la plante défolatede la
hauteur de coupe. A, B et C présentent respectivehiE de
la plante de référence (Ref. C=1), de la plante 5=t de la
plante C=0,75. Les images D et E présentent lactaetphie
de linterception des résidus pour la plante deéréfce a
600°C.j (D) et 1000°C.j (E), pour trois hauteurs desupe ; 25
mm, 45 mm et 65 m

LIE (%)

Il ressort des rapports entretenus entre les @idsri du prélevement et celles du résidu, que le
choix de la hauteur de coupe doit résulter d’'un copromis entre une hauteur qui favorise

la récolte sans trop pénaliser l'interception du réidu. Dans la suite de cette étude ont ainsi été
compareées les variations relatives de l'intercepébde la surface prélevée lorsque la hauteur de
coupe est augmentée. Dans un premier temps omiagerés les coefficients par lesquels sont
multipliés les deux parametrémterception et surface prélevée) lorsque le mlancoupe est
placé a différentes hauteurs, par rapport a latsito la plus productive, c’est a dire avec une
coupe a 15 mm. En d’autres termes, il a été mgmmréombien est divisé le prélévement lorsque
la coupe est réaliséeXamm par rapport a une coupe a 15 mm. La figure Q\p&Esente ces
coefficients de variation pour une plante de réféeeet pour une plante de grande dimension
(C=1,5). Dans cette figure, il apparait ainsi quespasi’'une hauteur de défoliation de 15 a 45
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mm, pour une plante de référence de 800°C.j, inglét division par 2,16 de la surface totale
prélevée, mais permet de multiplier I'interceptiésiduelle par 5,3.

Le profil en pince

Le couple formé par les coefficients de variation al prélevement et de l'interception du
résidu présente un profil typique en « pince »Ce profil est relativement conservatif dans ses
tendances lorsque la plante vieillit. En revandhearie d’'une plante a une autre. La forme
générale de cette « pince » semble donc dépendt@t jplu principe d’organisation général de
I'appareil aérien. Dans tous les cas le profilalplante de référence présenté dans la figure IV.29
est plus caractéristique que celui plus « linéaide la plante de grande dimensi@{,5). Il

doit cependant étre noté qu’il s’agit d’'un moderdprésentation uniguement opérant pour des
morphotypes qui ne développent pas des comportemertrémes. Ainsi, les formes
d’architectures tres érigées par exemple présenteninterception résiduelle tellement faible a
15 mm que les coefficients multiplicatifs dans hesiteurs de coupe supérieures deviennent trop
importants pour étre signifiants.

Du fait de I'existence du profil en pince, il exdstine zone, dans les hauteurs de défoliation
basses, dans laquelle une diminution faible duepeshent est associée a une augmentation forte
de linterception. Cette différence des coefficiede variation passe par un maximum avant de
diminuer. Pour toute plante et toute organisatmatiale, il existe par conséquent une hauteur de
coupe pour laquelle la différence entre la varratae I'interception et du prélevement est
maximale. Ainsi pour une plante de référence d€¢®@Qdans la figure ci-dessous, une coupe a
50 mm induit une perte de 50% de la surface poudaatprélevée par une coupe a 15 mm, mais
permet une augmentation de 680% de I'interception.
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71 51
g 67 5 4
s e
s £ 4]
8 4 g’
3 2
2 4
11 e
0 ; ; ; ; 0
0 20 40 60 80 Ref.C=1 C=0,75 C=1,5 Ins.10° Ins.70° Div50°
16
14 500C.j
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Il ressort également de ce profil que pour un régarchitectural donné, il existe une hauteur de
coupe a partir de laquelle toute augmentation dehdateur devient inefficiente puisque
l'augmentation de l'interception ne justifie plasdiminution de la quantité de biomasse récoltée.163
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Pour la plante référence, il est ainsi possiblealgbler interception entre 25 et 35 mm alors que
perte en biomasse n’est que I'ordre de 20%. Emichg entre 60 et 70 mm, 50% de la biomasse
récoltée est « perdue », pour une augmentatioteddi@ption de 5% seulement. Au firlagxiste

donc un point limite a partir duquel la perte de suface prélevée, qui peut se justifier
comme un investissement sur pied pour assurer lafi@iation, n’est plus rentable.

Le rapport général entre interception du résidyprétéevement est variable en fonction de la
structure de la plante. La figure V.29 présentesidie coefficient de variation de l'interception
du résidu lorsque la coupe est réalisée a la hagigupermet de récolter 50% de la surface
récoltable a 15 mm. La plante tres érigée (Div.108%t pas présentée puisque les résultats sont
faussés par la tres faible surface du résidu ehanteur de coupe de 15 mm. Les coefficients de
variation de l'interception sont différents pous ldifférents types de plantes, pouvant varier du
simple au double. Ceci illustre le fait qu'une lutde coupe donnée peut favoriser ou limiter la
compétitivité d'un individu par rapport a ses vossien fonction de leurs morphologies.

3) Exploration : détermination d'un point de compensation

L’ensemble des informations collectées ci-dessugénent qu’il peut exister un « point de
compensation », c'est-a-dire une hauteur de couperta de laquelle toute perte de surface
prélevée, par rapport a la hauteur de coupe inferja’est plus compensée par un gain au moins
aussi important sur I'interception du résidu.

Les variations relatives de la surface prélevédeet’interception du résidu ont cette fois été
comparées de proche en proche, a hauteur de caup®teal par rapport a la précédente.
Concretement, il s’est agit de déterminer quelit é gain réalisé sur l'interception et la perte
sur le prélevement lors d’une coupe a 35 mm parar@ 30 mm, ou bien a 45 mm par rapport a
40 mm. La figure V.30 présente les profils typigu#évolution des ces variations (plante de
référence a 800°C.j). Dans ce cas spécifique, onpeca 35 mm permet une augmentation de
20% de linterception par rapport a une coupe and@, alors que la perte de surface prélevée
s’éleve a 10 % envirorLe point de compensation correspond a la hauteur deoupe a
laguelle les courbes se croisent, et au dela de lagtmite perte de surface sera associé a un
gain quantitativement inferieur sur I'interception. Toute augmentation de la hauteur de coupe
au dela du point de compensation est donc tregugéfiée.
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Figure IV.30. A) Exemple typique (ici pour une piame référence a 800°C.j) des variations relatides
l'interception du résidu (exprimée en surface prége;m) et de la surface prélevée)(a différentes hauteurs

de coupe. Pour tout morphotype, il existe un pdiatcompensation au dela duquel toute élévationade | 164
hauteur de coupe engendre une perte en prélévesupatieure au gain réalisé sur l'interception dusictu.
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L’'analyse de la hauteur de coupe correspondant cant ple compensation des différents
morphotypes (fig. IV.30.) en révele une variabiigsez importante en fonction de I'organisation
spatiale des plantes. Des plantes de surfacesiqdeatmais dont la géométrie est contrastée
présentent ainsi des points de compensation aalé¢surs pouvant varier du simple au double.
Cette hauteur varie moins lorsque les plantesligg#int, bien qu’ayant tendance a logiquement
augmenter a mesure que la plante grandis différences de hauteurs des points de
compensation pourraient étre des criteres utiles da compréhension des relations de
compétitivité et de dominance entre les individusrepeuplements.Cependant, il ne s’'agit la
encore que d’'un critére d’analyse qu'il peut émegereux d'interpréter directement. Il convient
en effet de prendre en compte 'organisation gdéedta la plante avant toute conclusion. Par
exemple dans le cas d’'une divergence de 10° (iR}, koit donc dans le cas d’'une plante tres
érigée, le point de compensation n’est atteintjgue des hauteurs de coupe élevées (au dela de
50 mm) parce que l'interception du résidu étart fagble, des augmentations relatives fortes de
I'interception peuvent étre obtenues facilemensgawur autant avoir une perte en prélévement
tres importante. Cela ne signifie pas pour autaetagtte interception serait suffisante a la plante
pour survivre.

4) Exploration : conclusion

En conclusion, cette étude exploratoire révéle dudait des caractéristiques intrinséques de la
morphogénese du ray-grass, l'interception du résgdle préléevement de la surface foliaire
suivent des tendances différentes en réponse @aulaur de coupéd.es profils de variation de

ces deux criteres sont relativement stables lors diéveloppement de la plante et semblent
en conséquence découler du principe général d’orgeation de la plante, et en particulier

du degré de concentration de la surface foliaire & base de la plante.

Pour toute tentative de compréhension de I'impactladmorphogénése sur la valeur d’usage, il
peut étre intéressant d’'analyser le point de cosgt@n propre des morphotypes considérés,
c'est-a-dire la hauteur de coupe a partir de ldgtelte perte de biomasse en récolte n’est plus
compensée par un gain en interception, et ne saohieplus justifiée.
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Discussion

Les objectifs des travaux entrepris pour ce tragailthése étaient i) de développer un
simulateur de la morphogénése aérienne du ray-gidase tester l'utilité de régles d'auto-
régulation dans cette perspective iii) de vérikeplausibilité des processus d’auto-régulation et
enfin iv) de développer des applications permett#igtudier les contraintes spécifiques de
défoliation et de compétition pour la lumiere dsspeuplements prairiaux.

A) Pertinence d'un simulateur pour la compréhension de la
morphogénese aérienne du ray-grass et de sa relatia la valeur
d’'usage agricole des prairies.

La simulation permet de tester des hypothéses saglernalternatif par rapport a
I'expérimentationin vivo. En lieu et place de I'observation des réponsassgistemes vivants a
nos questionnements, l'intérét du simulateur esffrf la capacité a seélectionner des idées
directrices sur la base de leur plausibilité, régdbrsqu’elles sont actionnées. Cet outil permet
également de tester des hypotheses de facon bgapkaurapide que I'expérimentation réelle.
Le simulateur, s’il a une forte dimension utilitaire, a donc un réle qui dépasse la technique
pour lui conférer une fonction épistémologique prope, comme cela a été démontré dans le
cadre de I'étude des prairies. Dans le cas prélgentpdele L-oliaom appartient a une catégorie
particuliere ; il s'agit d’'un simulateur »de la« morphogénése de type« structure-fonction »
Chacun de ces trois termes désigne des aptitustisctives.

Quelques applications ont permis de démontrer q@umulateur - en tant que tel - de la
morphogénese aérienne du ray-grass, permet dirteides problématiques inaccessibles a
I'expérimentation traditionnelle. Il a par exemgl& démontré que dans le cadre paradigmatique
d’'une autorégulation de I'architecture, 'augmeiotiatdu tallage consécutivement a une coupe
semble difficilement explicable par l'augmentatida nombre de sites. Il s’agit d'un cas
illustrant typiquement l'intérét de la reconstituti - virtuelle - de comportements supposés,
permettant de répondre a des questions impossibddrder par I'expérimentation du systéeme
réel du fait de la connexion des dynamiques en jeu.

De la méme maniére, la reconstitution explicitedéweloppement morphologique de la plante,
avec la possibilité de générer des architecturedgrastées, a permis de dégager un critere
organisationnel important de I'appareil aérien cdmcentration de la surface foliaire a la base de
la plante. Ce caractére structure fortement la ctpa’interception énergétique de la plante,
ainsi que larticulation entre prélevement et ioggtion résiduelle apres une coupe, du fait du
positionnement du point de compensation.

Enfin le test de I'hypothése d’auto-régulation, mectant de maniéere directe les dynamiques
structurales et fonctionnelles, illustre l'intér@¢ disposer de simulateurs structure-fonctions.
Sans cette interdépendance il aurait été imposdiblgénérer automatiquement la morphologie
des plantes virtuelles par émergence, sur la bageudrécursif des fonctions de détermination
des propriétés foliaires en fonction de I'état @ssttural de la plante. Cependant, pour que le
simulateur développé prenne sa pleine dimensiomaldele structure-fonction, il faudrait que
I'interaction de la plante avec son environnemeitt goussée plus avant. La priorité consiste ici
en la restitution du processus d'assimilation-phgithése-allocation en fonction de
I’environnement lumineux local, afin de conditionte croissance.

In fing, certaines questions comme celle de I'auto-orgdiois ou bien celle de la déconnexion

des processus morphogénétiques relatifs au tafiaygaient pas pu étre abordées par d’autres
techniques. D’autres questions comme l'analysetsirale de la plante et de I'impact de la coupe 167
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auraient pu étre approchées par d'autres moyenmeabmstituer des maquettes informatiques
tridimensionnelles de I'appareil aérien de la mamomme la digitalisation. Il s’agit cependant
d’une technique qui, si elle peut sembler plus &xammporte de sérieuses limites. Tout d’abord
les temps d’acquisition des informations géomég&sgsont extrémement longs ; pour des touffes
comportant parfois plus de 100 talles, il est téphement inenvisageable de procéder a
I'enregistrement des coordonnées spatiales de ohadesi organes. De plus, la digitalisation ne

permet de rendre compte que des parties visibla giante et n’est en aucun cas en mesure de

permettre la reconstitution dynamique du déploidraechitectural.

En conclusion, le simulateur basé sur le modeldidom a démontré sa capacité, en l'état, a
répondre a des questionnements scientifiques, steratble fait qu’il ne s’agit encore a ce stade
que d'une base d'étude demandant a étre complé&ée gqcquérir la dimension critique
permettant la création de nouvelles connaissantéshelle du peuplement prairial. L’'ensemble
de ces éléments porte a soutenir la propositiandatuelle :

-Un simulateur de la morphogénése de l'appareil aé&n du ray-grass est un outil
heuristique spécifique, pertinent pour la compréhesion des dynamiques structurales et des
variations de la valeur d’'usage des couverts praiaux.
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B) Utilité des regles d’autoréqulation

Beaucoup de simulateurs ou modéles architectugaploient des régles déterministes
pour restituer le développement des plantes (Eatess, 2005 ; Watanabet al, 2005 ; Fournier
et al, 2007), sur la base en particulier de I'assamiaties propriétés des organes avec leur indice
généalogique. Fournier (2000, 2005) est l'autewanaytilisé le plus avant le concept d’auto-
régulation pour restituer les gradients ontogérigusur mais en particulier. L'indice
généalogique ne correspond par forcément a unigrbadlogique (une feuille ne connait pas son
rang, ou si tel est le cas l'information est véldeusous une forme différente) mais est un
concept utileDe méme, il est ici démontré que, dans le cas sgiggie du ray-grass, I'emploi
de réegles d’auto-régulation, quel que soit leur vérité réelle, permet de restituer de
maniere réaliste son déploiement architectural.

Les régles d’'autorégulation utilisées ici sont sinips:

-L’émergence de la pointe des feuilles déclenchedasance de la feuille suivante et de la talle
située au nceud inferieur.

-La longueur finale des feuilles et la position lddigule sont déterminées par le temps passé
dans la pesudotige avant leur émergence.

-Le remplissage des sites de tallage (bourgeom@ndide I'environnement lumineux, mesuré de
facon tres indirecte en situation de plante ispigela surface foliaire de la plante et par le LAI
en peuplement (auquel cas il ne s’agit plus a gropnt parler d’auto-régulation).

Comme décrit dans le chapitre 11l leur emploi perfebtention d’'un systeme donnant aux
propriétés émergentes un role fort dans la détextioim de la structure de la plante. De ce fait, le
systeme morphogénétique créé est hautement flegibbuto-adaptatif. Le paramétrage de la
fonction de création de potentiel de croissancs, s#elils d'ombrage régulant le tallage et des
propriétés géométrigues semble suffisant pour depre le développement architectural de
plantes données. Par rapport aux modeles existasitagit d’'une simplification notable des jeux
de mesures nécessaires a la simulation : I'observae la série foliaire du brin maitre et du
nombre de talle suffit & la reproduction des carast architecturaux quantitatifSette aptitude

du modeéle a reconstituer unehistoire du développement d’'une plante sur la base de
mesures simples est tout a fait originale.

En effet, contrairement a d’autres graminées meéés comme le mais ou le blé, qui présentent
un nombre de talles et de feuilles limité, il n'@sts possible de suivre le développement de
chaque talle et de chaque feuille d’'une touffealegrass. En conséquence, méme s'il s'agit de
reproduire de maniere uniquement descriptive lacgire d’'une touffe de 100 talles visibles, la
question se pose en ces termes : comment décplieiment les propriétés morphologiques de
chacune de ces talles sans pouvoir les mesureffdtlest que la touffe n’est pas un assemblage
de talles identiques, si bien qu’il est impossitiéereconstituer cette touffe en agglomérant 100
talles « moyennes ». Chaque talle présente desctéasiques spécifiqgues, dépendant
principalement de sa généalogie. Aussi, pour captiétat d’une touffe a un instant donné, il est
impératif de reconstituer toute la généalogie decuhe des talles, en décrivant de quelle feuille a
émergé chacun des ancétres de chacune de ces liakeagit trés exactement de ce que
permettent les régles d’auto-régulation du faitede aptitude a créer des systemes se comportant
automatiquement, et donc un de leur grand intérét.

Toutefois, malgré ces avantages non négligeabéssragles ne peuvent évidemment suffire a
restituer I'ensemble de la physiologie de la plartassi, leur valeur doit étre discutée en 169
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regard de leur capacité a intégrer les deux grandprocessus responsables des contrastes
observables dans la morphologie des individus : Isariabilité génétique et la plasticité
phénotypique. Il s’agit Ia d’'un déterminant essentiel de la péige de leur utilisation, au méme
titre que leur véracité.

Une partie de ces deux sources de contrastes peuprése en charge naturellement par le
modele L-oliaom, qui connecte les grands processuphogénetique (longueurs foliaire, rythme
d’apparition des feuilles et rythme d’apparitiorsdalles). En effet, toute variation de la longueur
des feuilles est répercutée sur ces rythmes d’djgmasans qu'il soit besoin d’intervenir. Il est
ainsi possible de restituer 'observation couralgda relation négative entre I'établissement de la
longueur des feuilles et le rythme d’apparition émglles et talles (Davies and Tomas, 1983 ;
Zarroughet al, 1984 ; Bahmaret al, 2000) en réponse a la sélection ou aux facthursilieu.

Variabilité génétigue

Dans les travaux de Bahmaet al. (2000) visant a caractériser la variabilité généti de ces
caracteres il peut étre remarqué que les variétégt Et Ruani, qui présentent des longueurs
foliaires comparables, présentent des dynamiquaEsigsion des feuilles et des talles similaires.
En revanche, les génotypes a feuilles courtes pi&steun rythme d’apparition des feuilles plus
rapide. De méme, les génotypes testés par DaviEsoshas (1983) présentent un tallage et un
rythme d’apparition des feuilles variant en raigorerse de la longueur des feuilles. En paralléle,
les travaux de Zarrougét al. (1984) montrent que des génotypes de fétuquetim#irés pour
exprimer des vitesses d’allongement foliaire fablgorrespondant a des feuilles courtes)
présentent un tallage plus fort et un rythme d’aigipa foliaire plus rapide.

De |4, il pourrait étre considéré que, dans le reodéoliaom, une simple variation du
paramétrage de la fonction définissant le rythme cdéation du potentiel de croissance
(Potcroisg permet en puissance de reproduire de maniergrégdes comportements contrastés
de génotypes différents. Cependant il apparaitcggerelations ne sont pas systématiques. Ainsi
le génotype a feuilles courtes employé par Bahreamil. (2000) ne produit pas sensiblement
plus de talles que le génotype a feuilles longliesn va de méme selon Lestiengieal (2002,
non publié).

Il doit étre mentionné que les génotypes de Zahaigal. (1984) et les génotypes a feuilles
longues/courtes de Bahmaeti al. (2000) ont été créés artificiellement par sébectiivergente
sur I'élongation foliaire. Il n'est en aucun cas@® que ce type de sélection, s'il était répéte,
agirait sur les mémes facteurs génétiques, et raifigrait pas profondément les relations de
connexion entre ces caracteres. En effet, la \ilittagénétique de la morphologie de la plante,
systeme complexe, peut prendre sa source dangsledmbreuses dynamiques. Un simulateur
aussi incomplet que celui présenté ici, ne sawhaitc prendre en charge aussi facilement la
restitution des contrastes observés.

L’introduction de la variabilité génétique de la mploogénese dans ce type de modéle doit donc
avant tout étre précédée d'une caractérisation qipgigque fine des génotypes devant étre
simulés. En l'état, la reproduction des contrastes obsemss possible par modification
déterministe ou mécaniste des fonctions intervermams le réseau de régulation général :
fonction de création du potentiel de croissancaction de croissance initiale (phase cachée),
variation des relations allométriques entre longdmale et les composantes dynamiques de la
croissance (LER, LED), etc. La modélisation miseosuvre ici demande donc a étre affinée, et
dans tous les cas des campagnes de validationsiregptales doivent étre entreprises pour
s’assurer de la capacité du modéle a effectivemegroduire la variabilité génétique des traits 170
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architecturaux. D’ici 1a, le simulateur présenté @s moins recommandable pour travailler sur
des idéotypes, du fait de sa simplicité d'utilisatpar rapport a des modeles déterministes.

Plasticité morphogénétigue non trophigue

La variation solidaire des caracteres morphologique (longueur des feuilles/rythme
d’apparition des feuilles/rythmes d’apparition daBes), pourrait également rendre compte
d’'une partie de la plasticité du développement ardtectural. Toujours dans les travaux de
Bahmaniet al (2000), ces caractéres, chez tous les génotypagissent de maniere intégrée
lorsque I'environnement lumineux est modifié : tyement la présence d’ombrage induit une
augmentation de la longueur des feuilles assocideeadiminution du rythme d’apparition des
feuilles et des talles. Le méme type de réactiastigjue est observé sous contrainte de
défoliation (réduction de longueur foliaire assec&une augmentation du tallage et du rythme
d’apparition foliaire ; voir I11.D.3).

Il s’agit 1a de données expérimentales démontramet ltptilisation de regles d’autorégulation
permet de capturer, au moins partiellement, ce tgeaéaction intégrée de I'ensemble de la
morphologie de la plante, méme si dans ces cassgeecole de la qualité de I'environnement
lumineux sur le tallage fait que ces résultats eloi\étre interprétés avec prudence. Quoiqu’il en
soit, la nature méme des réactions morphogénétigiess pas encore prise en compte dans le
modéle L-oliaom. Dans le cas de la photomorphoggneés travaux de Evees al (2007) sur la
prise en compte de la qualité de la lumiere stallage (débourrement des bourgeons axillaires)
constituent une piste.

Aspects trophiques

L’économie du carbone (plus exactement des hyddgesarbone, glucides,(1,0),) dans la
plante est un déterminant essentiel de son dévethoppt en tant que régulatrice de la fourniture
d’éléments structuraux et d'énergie aux différeatganes. Les expérimentations virtuelles
décrites dans le chapitre IV démontrentagaoioyenne échéance, la reproduction de la boucle
assimilation-allocation-croissance est indispensabl pour reproduire les dynamiques
observables en termes de structuration du couvertt@le compétition interindividuelle. Les
algorithmes et le couplage décrit en 1V.B.3 peramdtt’ors et déja de calculer l'interception de
la lumiéere. A partir de I'énergie photonique capp@e chaque segment de feuille, I'assimilation
brute du CQ@ peut étre calculée a partir d’une fonction classiMahalladi, 1998) de type :

ooty

Avec A I'assimilation horaire brute (kgCO2.fs"), Ay I'assimilation brute & la saturation
lumineuse (kgCO2.fs?), € (kgCO2.3) I'efficience d'utilisation lumineuse et Fénergie (PAR)
absorbée (J.fs?Y).

La difficulté majeure rencontrée dans les modegesidant explicitement la structure de la plante
est ensuite de déterminer comment les ressourcesngges ainsi créées sont reparties entre les
différents organes, c'est-a-dire de simuler lesaégbs sources-puits. Pour ce faire, différents
degrés de précision mécanistes peuvent étre ugssmodéles compartimentaux d’allocation
simples, aux modéle transport-résistance intégtesmoutils de mécanique des fluides (théorie de
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Minch) pour expliquer la circulation des assimildéss le réseau phloémien (Tabourel-Tayot,
1997, Le Rowet al, 2001 ; Minchin et Lacointe, 2005 ; Minchin, 2007

Dans le cadre de la présente étude, des prototypHscation simples ont été développés de
maniere exploratoire, s'inspirant notamment desama de Tabourel-Tayot (1997), Escobar-
Gutierrezet al. (1998) et de Tomlinsoet al. (2007). Ainsi, il a été constaté qu'’il est possitie
reproduire la plasticité de la croissance foli@refonction de lirradiance de maniere qualitative
en considérant par exemple que le carbone estmusailation dans le phloeme par les sources,
et est ensuite prélevé de ce « pool » commun eorraies besoins de chacun des organes. La
demande de chacun des organes peut étre déteranpatr de sa croissance potentielle, fournie
par leur fonction de croissance. Dans le modelegmtéil est simple ensuite de ne réaliser que
partiellement cette croissance par I'adjonctionndaoefficient de satisfaction de la demande,
rendant possible la simulation de situation detsamdance ou de déficit chronique (fig. V.1.).
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Figure V.1. Exemple de prototype de modéle streetonction utilisé pour étudier le processus d’askition et
d’allocation du carbone. Par I'emploi de régles nese en circulation dans un pool commun du carbesgmilé
par les feuilles en fonction de I'irradiance locafmiis de prélévement de ce carbone par les organgso rata de
leurs besoins, il est possible de restituer la g de I'élongation foliaire. En effet par I'agipction d’'un
coefficient de satisfaction des besoins dictanhaqoe pas de temps la proportion de la croissarifext/ement
réalisable, il est possible de reproduire des ditwes de croissance en condition trophiques noitdintes @) et en
condition de déficit chroniqueo]. A présente les cinétiques de croissance de fenidles successives dans ces
conditions et B les plantes virtuelles correspondan

Ce type de modélisation compartimentale a été iétdgns le modele L-oliaom pour y étudier
son comportement. Il s’est avéré que la simulatjoantitativement juste des échanges, et donc
de la croissance différenciée effective de chacas drganes en réponse a I'éclairement,
demande un travail théorique de modélisation begu@bus soutenu pour définir, par exemple,
quelle échelle d’étude et quels parametres phygimles retenir. La gestion du rble des racines -
absentes dans le modéle L-oliaom - et des résemvdructanes, dont la remobilisation est un
processus essentiel a la repousse (Prud’Hoetrak 1992), nécessite des analyses profondes.

Quoiqu’il en soit, la structuration générale du mledprésenté (réseau de phytomere) est
favorable a la connexion : i) de modules suppléniezg décrivant la biomasse racinaires, ii) de
dynamiques relatives aux réserves et iii) d'al¢onés d’allocation de type transport-résistance
(analogie électrique-hydraulique ; Prusinkiewétzl, 2007).
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En conclusion, I'emploi de regles d’auto-régulationparce qu’elles reposent sur le concept

de croissance potentielle réalisable, est compati} et pertinente pour I'association - avec

des modéles de répartition/allocation du carbone des la plante ce qui constitue la encore un
avantage non négligeable par rapport aux apprqubesiéterministes.

In fing, malgré les difficultés inhérentes a l'utilisatide regles se voulant mécanistes dans la
considération des processus mais empiriques depadéfinition, faisant de la morphogénéese
une propriété émergente (controlabilité limitégngication biologique des paramétres inconnue
rendant difficile leur mesure, etc) ces derniéngs@ntent des avantages a considérer par rapport
a des lois de réponse purement descriptives (dwada du rang par exemple). En particulier elles
permettent l'auto-adaptation, le jeu solidaire deégles morphogénétiques et préservent
I'ouverture du systeme pour l'intégration d’autctggmamiques de contrdle. Ces éléments, mis en
regard du fait que I'architecture des plantes tpstg étre reproduite de facon fidéle, menent a
soutenir la proposition selon laquelle :

-D’un point de vue technique, le concept d’auto-orgnisation est d’une grande puissance
opérationnelle pour capturer le déploiement architetural de I'appareil aérien du ray-grass,

sa variabilité génétique et sa plasticité phénotypue. Il peut suffire a reproduire les
rapports de solidarité des principaux traits architecturaux.
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C) Auto-organisation

La perception du déploiement architectural commesysteme de type auto-organisé
repose principalement sur le réle morphogénétiqaelad gaine (morphogénese foliaire et
coordination).L’expérimentation décrite dans le chapitre 1l a pemis de confirmer qu’une
manipulation de la longueur de la pseudotige induitune modification de I'allongement
foliaire, lorsque la pointe des feuilles était déja visdalemoins. Cet effet pourrait étre médié par
la lumiére. Il s’agit d’éléments confirmant les ultats expérimentaux de Caselyal. (1999) et
Wilson et Laidlaw (1985). La mise en évidence deefiet est de nature a instiller le doute quand
aux conclusions tirées sur les effets de nombrawgtebrs sur la morphogénése de la plante.
L'effet de certains facteurs pourrait étre direcd@meédié par la longueur de la pseudotige,
masquant ainsi leurs effets intrinseques réelspoerela a été souligné par Dwtual. (2001)ou
Beroneet al (2007).

Le champ ouvert sur le sujet du réle morphogénétige de la gaine pourrait méme s’averer
étre encore plus vasteEn effet, 'approche du développement architectdeala plante comme

un systeme auto-organisé invite a reconsidéreledésements ou processus pouvant apparaitre
sans importance ou contingents comme étant polentient des contributeurs forts a sa
réegulation. Ceci est particulierement vrai des éméents locaux dans un systeme a contrble

distribué.

Un exemple est particulierement représentatifelitgétre remarqué qu’a partir d’'un certain stade
de développement de la plante, la vigueur desstalleduites fait qu’elles ont tendance a écarter
leurs feuilles engainantes dans les premiers stdeldsur croissance. Elles exposent alors une
partie de la face abaxiale des gaines immaturesfelelles en croissance (fig. V.2.). Dans
certains cas les gaines ainsi exposées semblgestprématurément leur élongation. Ce fait
pourrait participer a la stabilisation des longseialiaires, puisqu’ a partir d’'un certain stade de
développement les phénoménes de croissance fodiideécartement des gaines semblent en
phase.

Gaine mature encore en place

Talle axillante écartant la feuille
engainante de sa talle mere

- (Gaine en croissanc

Figure V.2. Photographies montrant comment, a padiun certain stade
développement de la plante, les talles axillantgmseent les feuilles en croissance
en écartant leurs feuilles engainantes de leulgsaineres.
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Il s’agit la d'une observation purement empiriquaais qui illustre comment le réle
morphogénétique de la pseudotige ouvre de nouveglespectives d’interprétations et
d’investigations.

Parallelement & ces travaux expérimentdapproche par modélisation a démontré que les
propriétés émergentes résultant de I'actionnemental regle d’auto-régulation ne révélent
pas d’incohérences manifestes, ce qui argue égalerhen faveur de leur plausibilité. Parmi

les regles implémentées, les lois de coordinatien’@mission des feuilles et talles par des
éveénements d’émergence sont celles dont les assipésmentales sont les plus fréles. Il s’agit
en effet de spéculations reposant sur I'observat®ia coincidence de ces événements (Skinner
et Nelson, 1994), mais un lien de causalité n'aldetil pas encore été mis au jour. Ces
relations de coordination par les évenements d'gem®e, cependant, présentent un pouvoir
explicatif fort. Dans le cadre de la sélection &tale, ce type de comportement récursif de
I'architecture pourrait expliquer la difficulté s@sblidariser les caractéres morphologiques (par
exemple la longueur des feuilles et le tallage)eefait que des idéotypes sélectionnés sur
I'allongement foliaire modifient en réponse leuthipe d’apparition des feuilles et des talles
(Zarroughet al, 1984 ; Hazard et Ghesquiere, 1995).

In fine, quel que soit le réle de la pseudotige dans tadioation, son impact manifeste sur la
morphogénese ne peut étre ign@é.fait supporte la vision de la morphogénése comnétant
soumise a un contréle non centralisé, et rend nésadére une analyse des modalités selon
lesquelles ce type de régulation peut se conjugu@vec les autres contrbles existants
(composante génétique et dimension trophique enicpker). |l s'agit d’une démarche
nécessaire d’'un point de vue théorique, notammans de cadre des travaux de modélisation,
mais encore d'un point de vue pratique, pour asslaeconvergence des approches en
écophysiologie et en biologie moléculaire.

Dans ce cadre, le contréle hypothétique, mémegbade I'architecturgar I'architecture et le
déterminisme génétique ne s’excluent pas mutuetiemmais pourraient plutét se révéler étre
complémentaires. En effet, dans cette étude, laniiéh du schéma de régulation du
déploiement de l'architecture aérienne, tel quiempénté et qu’encouragé par les résultats
présentés, correspond plutét & une articulatiomaux successifs de controle (fig. V.3.) :

1) Le patrimoine génétique pourrait controler le ryghauquel les potentiels de croissance
peuvent étre geneérés (division cellulaire, propgémécaniques des parois cellulaires,
etc).

2) L’état de l'architecture (pseudotige) réguleraitilaée pendant lequel le potentiel est créé
et donc le potentiel de croissance futur des fwillL’état de I'architecture influe
également sur le potentiel de recrutement de ntas/fuilles et talles.

3) Enfin les conditions environnementales (températlweniére, etc) conditionnent la
réalisationactuellede ces potentiels.

Il est évident que la concaténation de ces nivedeixcontrble est présentée sur un mode
hiérarchique pour plus de clarté mais qu'ils emgretent des relations d’interaction plus subtiles
et intriquées (puisque I'état trophique influe égaént sur la division cellulaire, etdh fine, la
composante génétique agit ici comme un véritabterdénisme du comportement du systeme,
agissant cependant trés en amont du réseau datiégulet devant ensuite s’exprimer dans la
contingencdfig. V.3.).
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Figure V.3. Articulation gigogne des niveaux de ulétjon de la
morphogénése de I'appareil aérien du ray-grasdetgl’elle possible et
en tous cas telle qu’elle peut étre implémentée damodéle L-oliaom.

A ce stade la pertinence d'un tel schéma d’'un pdmtvue purement biologique doit faire
guestion. En particulier la question de la sélecéwolutive de ce type de configuration doit étre

abordée ; quel avantage peut procurer a une plaxistence de ces différents niveaux de
régulation ?

Un élément saillant lorsque ce type d’analyse eshiepris est la correspondance qui peut
étre percue entre les niveaux de contrdles et un®rime de mémoire multi-échelle de
I'histoire de la plante (fig.V.4.).

Niveaux de contr6l Histoire

Espece
Individu

Architecture

Patrimoine
génétique

Figure V.4. Correspondance croisée (spéculativejreeries niveaux de contrble putatifs de la
morphogénése et une forme de mémorisation multkeode I'histoire de I'espéce, de l'individu et des
organes en croissance.

En effet, le patrimoine génétique peut étre vu cemune compilation des facteurs génétiques
ayant permis la survie optimale de lindividu cal&®é, dans les conditions habituellement
rencontrées par I'espece, la lignée. Le secondaniveelui de I'état de I'architecture, résulte de
I'intégration des conditions rencontrées par lanf@daet donc de son histoire individuelle. Enfin

le milieu représente les conditions les plus imrmtdi pour les organes en croissance.
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De |a, une hypothése pouvant étre émise est cedep niveaux de contrdle font écho a une
forme d’intégration des conditions rencontréesguepeut permettre une adaptation optimale.
Par exemple, une plante défoliée va produire deiide plus courtes du fait de la réduction de la
longueur des pseudotiges, ce qui va lui permetéatdr - possiblement - une autre défoliation,
et d’ainsi investir inutilement des ressources dansréation de surface foliaire. De méme une
limitation d’ordre trophique, par la réduction deseudotiges, peut constituer un signal que les
conditions ne sont pas optimales pour créer derf@ace foliaire a ce moment et en ce liein
avantage putatif de ce schéma cybernétique seraitodc celui de conférer une certaine
rémanence a l'interaction plante-milieu. Cette rémanence pourrait permettre une meilleure
adaptabilité, puisqu’elle est assimilable a unentbde mémoire.

Il s’agit la encore uniquement de spéculation detaah a étre testée expérimentalement.
Quoiqu'il en soit 'implémentation du schéma cyl#igue d'auto-organisation décrit se préte a
I'intégration cohérente de I'ensemble des dynansqie régulation identifiées a ce jour, ce qui
est en soit un point positif.

L'ensemble de ces éléments fait que, a leur lumikpeut étre soutenu que :

-la plausibilité d'un processus réel d’auto-régulabn n’est pas infirmée par les propriétés
émergentes des simulateurs ou par les résultats épnentaux. En corollaire, il pourrait
étre nécessaire d’envisager de nouveaux schémas eytgtiques pour la morphogénése de
I'appareil aérien du ray-grass anglais.
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CONLUSIONS ET PERSPECTIVES

Comme l'indique le titre de cette thésepjectif des travaux décris ici était double.

Tout d’abord il s’est agit, par un travail méthodologique relevant de l'ingénierie, de
développer un outil ; un simulateur. Le modele selon lequel fonctionne ce simulatenit d
pouvoir servir a tester des hypotheses, mais alessnoyau pour l'accrétion et la mise en
communication d’'un réseau plus vaste de programnfesmatiques afin de progressivement
reconstituer les dynamiques a I'ceuvre dans lesertaiprairiaux. Il a été démontré que l'outil L-
oliaom, créé a partir du concept d’auto-organisatest effectivement en mesure de répondre a
ces besoins. En [létat, il permet déja daborders daoblématiques inaccessibles a
I'expérimentation conventionnelle ou aux modélestaxt auparavant. Le fait de disposer d’'un
modéle « automate » décrivant explicitement lacstine tridimensionnelle de notre objet d’étude
donne les moyens d’appréhender la structure ddal@epd’'une facon nouvelle. Le degré de
concentration de la surface foliaire de la plant@iresi pu étre identifi€ comme un critere tres
structurant pour le fonctionnement du ray-grasgoetr I'établissement de sa compétitivité sous
contrainte de défoliation, du fait de la mobilitéu dpoint de compensation
prélevement/interception résiduelle. Par aillesesnature et sa structure préservent son ouverture
et font de lui un outil « sociable » en cela gypdut s’intégrer a une communauté de modeles
environnementaux, par exemple.

Ensuite, la création de ce modeéle a constitué unpmortunité permettant de répondre a des
questionnements plus fondamentaux, ayant traits aal structure du schéma cybernétique
général de la morphogénese de I'appareil aérien day-grass. Par I'expérimentation et par la
simulation, il a été démontré que 'hypothése ddadtgulation du déploiement de I'architecture
n‘est pas manifestement aberrante. Elle est sofés@our permettre de rendre compte de
comportements morphogénétiques observes telleagéattion a la coupe, ou la relation inverse
entre le nombre des talles d’une plante et leuedsion. Ces comportements globaux et intégrés
de la plante peuvent donc étre restitués sans spitibesoin de faire appel a un contréle central
et indépendant de chacun des caractéres conc&mésicun cas la conclusion des résultats
obtenus n’est que cette auto-régulation existe rdeiment. En revanche ils arguent pour que
cette hypothese soit au moins considérée commsiplauet fasse donc I'objet d’'investigations
plus étendues, au dela de la communauté scierifigioniliere avec ce concept, permettant de
déterminer sa véracité réelle.

Ce travail a donc permis la création de connaissagrs et d’un outil originaux. Ayant cet outil

et ces connaissances en main, la question estnaiisate savoir comment et dans quelle mesure
ilIs peuvent contribuer & la production scientifiqguitrement dit a I'amélioration de notre
compréhension de I'écosysteme prairial.

Perspectives
Du point de vue du modele en tant gu’instrumendpoit étre mentionné que L-oliaom constitue

principalement une base permettant d’amorcer ddautravaux. A ce titre, il convient de
procéder au développement de ce modele selon degnardhes complémentaires :

-La premiere vise a assurer lintégration de fanutalités permettant la communication du
modéle avec son milieu virtuel. La priorité absohéside en I'implémentation de modéles
restituant la boucle assimilation-allocation (derdgsource carbonée) -croissance. A partir de179
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cette boucle, le modéle ainsi créé atteindra umeedsion critique permettant de simuler la
compétition interindividuelle pour la lumiére. Itagit donc d’'une dynamique portant sur
I'expansion des capacités du modéle.

-La seconde dynamique suit la tendance inverssgpidlle doit porter elle sur une refocalisation
et une reconcentration sur le coeur méme du modie ;régles procédurales gérant le
fonctionnement. En effet, la définition des fono8o mathématiques comme la fonction
PotCroissqui dicte la longueur des organes par exemplegrasire tres intuitive. Ces fonctions
ne peuvent pas étre paramétrées autrement quecale tis empirique. Des travaux de fond
seraient nécessaires ici pour pouvoir créer deshasglus mécanistes.

Il faudrait donc procéder a une amélioration de I'ntériorité méme du modeéle, tout en
assurant son interfacage et la prise d’ampleur dees fonctionnalités.

Du point de vue plus fondamental de la cybernétitusimulation ne saurait suffire & démontrer
I'existence de processus auto-organifiésest pas impossible que la coincidence constatére

le comportement du simulateur et la réalité soitésultat purement fortuit, provenant de jeux de
compensation entre parametres par exemple.

L’hypothése de l'impact de la pseudotige sur laezdiélongation foliaire et plus généralement
sur la détermination de la longueur finale desliiesiirepose sur des assises expérimentales
solides, si bien qu'elle est presque avérée. Emnehe, il serait intéressant de tester si
I'’émergence de la pointe des feuilles a effectivetnua réle sur I'arrét de la division cellulaire et
sur le placement de la ligule, puisqu’il ne s’agitore que de présomptions. Des analyses sur les
dynamiques cellulaires épidermiques sont technigumemeéalisables et pourraient apporter des
éléments de réflexion tout a fait fondamentaux a@nsadre.

Dans le méme ordre idéd, parait absolument capital de contrdler si la rdamtion de
I’émission des feuilles et talles est effectivemamé a une auto-régulation. Il s’agit cette fois de
déterminer si la synchronie observée entre lesefaénts d’émergence résulte de contrbles trés
centralisés (horloge interne par exemple) ou sal yraiment une distribution du contrdle par la
mobilisation d’'une chaine causale reliant les én@ards d’émergence et le démarrage de la
croissance des organes. Il semble que cette qaestative a distribution du systeme de contréle
soit plus difficile & aborder expérimentalementceaqu’elle demande de caractériser des
comportements a différentes échelles et de facoftidisgiplinaire, demandant ainsi de
s’intéresser aux dynamiques trophiques, cellulatagnétiques, entre autres.

Il n’est reste pas moins que toute mise en évidevdaitive d’'un schéma cybernétique d’auto-

organisation dans la morphogénése de l'appareileraédu ray-grass serait de nature a
sérieusement modifier notre appréhension du fonocgment génétique et écophysiologique de la
plante, ce qui irait jusqu’a impacter les travagxomomiques sur les prairies les plus appliqués.
Avec cette thése, je me propose de participer a tetdémarche d’élucidation.
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