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Introduction générale







Les graines de lupin blanc, Lupinus albus L., sont riches en protéines, et le
rendement de cette espéce est compétitif par rapport aux autres protéagineux. En effet, la
teneur en protéines des graines est d'environ 40% chez le lupin et 22% chez le pois, et les
rendements moyens en France sont de 30 g/ha pour le lupin et de 50 g/ha pour le pois.
Pourtant, le lupin, et surtout le lupin dhiver, représente une faible surface des cultures
protéagineuses en France. L'inconvénient majeur de cette espéce réside en fait dans
l'instabilité de son rendement. L'architecture déterminée a ét€ découverte récemment chez le
lupin blanc (Mikolajczyk, 1984), et limite fortement le développement végétatif,
L'introduction de ce caractére dans un contexte génétique de lupin d'hiver a donné de
nouveaux espoirs pour la culture de cette espéce. En effet, chez toutes les especes
protéagineuses, l'architecture détermin€e est - considérée comme un caractére de
domestication pouvant aider & stabiliser le rendement par le biais d'une stabilisation du
développement végétatif. Beaucoup de connaissances ont €t¢ accumulées sur l'architecture,
la mise en place du rendement sur la plante ou la génétique des caractéres chez le lupin.
Cependant, la manipulation d'un caractére majeur comme l'architecture déterminée nécessite
des recherches d'amont. Ces recherches permettront une utilisation rationnelle de cette
nouvelle architecture, & la fois dans une optique de sélection variétale et dans un but
agronomique.

En effet, l'architecture en elle-méme n'a pas d'avantage pour le rendement, sauf si
elle est associée A des fonctions physiologiques améliorées (Adams, 1982). Pour cet auteur,
I'architecture doit permettre 3 la plante (1) de construire un couvert capable d'intercepter
toute la lumiére incidente et de la transmettre dans le profil ; (2) de mettre en place autant
d'unités puits-source que possible ; (3) que chaque unité puits-source fonctionne
efficacement. Au cours des temps, les sélectionneurs ont modifié l'architecture des plantes
de fagon 2 les adapter a des systémes de production différents. Les caractéres améliorés chez
les mutants d'architecture sont le rendement, la stabilité du rendement, la qualité de l'organe
récolté, la résistance 4 des stress biotiques ou abiotiques (Coyne, 1980). L'architecture
déterminée chez le lupin blanc est un exemple de plus de modification de la plante.

Dans ce qui suit, nous ferons le point sur les acquis concernant le lupin blanc.
Puis nous explorerons les résultats obtenus chez d'autres espéces protéagineuses pour
l'utilisation de mutants & architecture déterminée. En effet, tous les protéagineux souffrent
d'un excés de développement végétatif, et des mutants ayant un développement limité ont été
recherchés. La partie expérimentale étudie les thémes prioritaires de recherche sur cette
nouvelle architecture chez le lupin. En premier lieu, I'hérédité du caractére déterminé a été
recherchée, car elle conditionne son utilisation ultérieure en sélection. Puis l'architecture a
été précisément décrite, de fagon a pouvoir la caractériser, et 2 comprendre son évolution en
fonction des conditions environnementales. La modification de 1a structure de la plante a
conduit & s'interroger sur les capacités des plantes a intercepter le rayonnement solaire. En
effet, une réduction trop intense du développement végétatif limiterait la quantité d'énergie
captée par la plante, et par voie de conséquence, la production d'assimilats
photosynthétiques. Ensuite, la valeur agronomique a €té testée dans différents milieux, et la
stabilité des performances a aussi été estimée. On a cherché A expliquer la mise en place des
différentes composantes du rendement sur la plante. Pour cela, la production en graines a été



reliée avec l'architecture des plantes. L'objectif était de pouvoir définir des caractéristiques
d'architecture favorables 2 1'établissement d'un rendement élevé sur la plante.

Dans toute cette étude, on s'est attaché a décrire la variabilité génétique
disponible, aussi bien pour l'architecture que pour les composantes du rendement. D'autre
part, & chaque fois que cela était possible, les génotypes déterminés ont été comparés avec
des génotypes indéterminés. Les génotypes indéterminés ont été choisis pour leur bonne
valeur agronomique. Des couples isogéniques déterminés/indéterminés n'existent pas, d'oll
I'impossibilité d'effectuer des comparaisons entre génotypes ayant le méme environnement
génétique.



Chapitre I
Partie bibliographique : Le Iupin et I'architecture déterminée







Deux points principaux, le lupin et I'architecture déterminée, seront abordés dans cette
é¢tude bibliographique. Bien que I'ensemble de 1'étude expérimentale porte sur les lupins i
architecture déterminée, ce theme ne sera pratiquement pas abord€ ici car non documenté€.

Le lupin est une plante d'intérét agronomique qui produit des graines riches en protéines
et dans une moindre mesure en huiles. Son inconvénient majeur pour 1'expansion de sa culture est
I'instabilité de son rendement. Cette instabilité est en partie la conséquence d'un développement
végétatif excessif, dont l'importance varie en fonction des conditions de culture. Des données
concernant la croissance et le développement de la plante en relation avec le rendement ont été
publiées.

Pour résoudre le probléme, commun 4 beaucoup de légumineuses, du développement
végétatif excessif, des plantes & architecture déterminée ont été recherchées. Ce caractére apparait
comme un caractére de domestication. Chez le soja et la féverole surtout, les conséquences de ce
caractere sur l'architecture, le rendement et la distribution du rendement sur la plante ont été
largement étudiés et ces travaux seront synthétisés.

L1. Le lupin blanc

L'objet de cette partie bibliographique sur le lupin est de faire le point sur les
connaissances concernant cette espéce, puisqu'elle est 4 la base des études menées dans la partie
expérimentale. Apres une présentation générale du genre Lupinus et de la structure de la plante,
nous décrirons son cycle de développement. Les processus de mise en place de la partie végétative
de la plante sont relativement bien connus. Méme s'ils sont influencés par des facteurs génétiques,
ils ont pu étre modélisés en fonction des conditions environnementales et seront largement
explicités. Des €tudes génétiques ont permis de mettre en €vidence des criteres de sélection, qui
sont 3 la fois des caractéres morphologiques et des composantes du rendement. L'élaboration du
rendement sur la plante est complexe, dans la mesure ol elle dépend a la fois de la partie végétative
déja existante et des conditions environnementales. Cependant des données existent pour expliquer
Ia formation du rendement.

L1.1. Présentation générale du lupin
1.1.1.1. Rappel botanique et intérét de la plante

Le genre Lupinus fait partic de la tribu des Génistées, de la sous-famille des
Papilionacées et de la famille des Fabacées. Il rassemble deux groupes d'espéces, les especes de
I'Ancien Monde et les espéces du Nouveau Monde. Parmi les especes de I'Ancien Monde, trois sont
cultivées : L. albus (le lupin blanc), L. angustifolius (le lupin bleu), et L. luteus (le lupin jaune).
Elles sont originaires du pourtour méditerranéen (Gladstones, 1974). Une seule espéce américaine
est cultivée, L. mutabilis ou lupin changeant. Ces quatre espéces cultivées sont annuelles.

Le lupin blanc, qui fait I'objet de cette étude, est une légumineuse & grosses graines, riche
en protéines (35 4 47%) et en huiles (6 2 13%) dont la production moyenne est de 30 a 40 gx/ha,
Cela en fait une espéce économiquement intéressante pour 'agriculture d'un pays comme la France
qui veut subvenir a une partie de ses besoins en produits de substitution du tourteau de soja. En
effet, le taux de couverture des besoins actuels en protéagineux était seulement de 66% pour la
France, et de 38% pour la communauté européenne, pour la campagne 1991-92 (UNIP, 1998). Le



Figure 1. Structure générale d'un lupin montrant les niveaux de production.
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lupin est encore une culture mineure en France, avec environ 4000 hectares, dont quelques
centaines d'hectares en culture d'hiver. La CEE posséde environ 10000 hectares de culture de lupin
blanc (UNIP, 1993).

Le lupin blanc est caractérisé par des graines lisses, rosdtres, comprimées et de forme
plus ou moeins carrée, et de poids de mille grains d'environ 300 g pour les variétés cultivées. Les
fleurs sont de couleur variable, entre le blanc et le violet. Les gousses ont une longueur comprise
entre 90 et 160 mm, et sont indéhiscentes. Le port de la plante est érigé. Cette espéce est largement
cultivée dans le pourtour du bassin méditerranéen, ainsi que dans d'autres régions du monde
(Gladstones, 1974). Elle peut €tre utilisée pour 1'alimentation humaine ou anirnale, et aussi comme
engrais vert pour améliorer la composition et la structure des sols. La fixation de l'azote
atmosphérique est assurée par la symbiose avec Bradyrhizobium lupini. La culture du lupin est
réservée aux sols dont le pH est modérément acide ou proche de la neutralité (Duthion, 1992). 11
semble qu'en sol a pH élevé, et particulierement en présence de calcaire, le fonctionnement de la
rhizosphére soit modifié, de telle sorte que le prélévement de fer par les racines soit limité et ne
suffise plus & la nutrition minérale de la plante qui souffre alors de chlorose.

Les populations traditionnellement cultivées présentent des taux importants de
substances anti-nutritionnelles ameres, les alcaloides, qui limitent 'utilisation des graines et rendent
obligatoire leur désamérisation. Des génotypes doux, sans alcaloides, ont été obtenus par
mutagenése. Une des mutations, contrlée par l'allele récessif pauper (Harrison et Williams, 1982),
est actuellement utilisée en sélection. La teneur en alcaloides des variétés portant 1'allele pauper 2
1'état homozygote est ainsi réduite a des valeurs comprises entre 0.02 et 0.05% de la matiére séche
des graines au lieu de 1 4 3% dans les populations naturelles.

1.1.1.2. Architecture générale

La structure d'une plante de lupin se décompose selon ses niveaux de fructification, La
plante émet d'abord une tige principale qui se termine par une inflorescence. A l'aisselle des plus
hautes feuilles de cette tige, des bourgeons axillaires démarrent et produisent des ramifications
elles-mémes terminées par une inflorescence. A leur tour, elles émettent les ramifications du niveau
supérieur (figure 1). Le développement des ramifications est basipére sur un axe. Des fructifications
sont donc produites & différents niveaux sur la plante : niveau 1 (tige principale), niveau 2
(ramifications primaires), niveau 3 (ramifications secondaires), etc. Des ramifications basales,
issues des noeuds inférieurs de la plante se développent parfois et leur structure peut se comparer a
celle de la tige principale. La croissance de la plante est de type indéterminé, mais s'arréte sous
l'influence de facteurs divers : sécheresse estivale, compétition intra-plante entre croissance
végétative et croissance des gousses. Cette structure indéterminée avec une croissance par module
est commune 2 l'ensemble des espéces annuelles de lupin, et a surtout été étudiée sur le lupin blanc
et le lupin bleu. Par la suite, certaines données concernant le lupin bleu seront aussi utilisées car les
recherches sont actives sur cette espéce qui est largement cultivée en Australie, avec une production
de plus de 800000 tonnes par an en moyenne (UNIP, 1993).

I.1.2. Le cycle de développement

Le cycle dépend du type de variété considéré (figure 2). En effet, il existe, parmi les
lupins blancs, des types printemps et des types hiver. Traditionnellement, dans les pays du sud de
I'Europe, le lupin était semé en automne, mais son niveau de résistance au froid était faible.
Jusqu'en 1989, pour les conditions frangaises, les variétés cultivées étaient toutes de type printemps,



c'est-a-dire semées 4 la fin du mois de février. Par sélection, des types hiver résistant au froid ont
été obtenus (Papineau et Huyghe, 1992). Ils sont semés au début de l'automne et aprés une phase
d'installation, ils passent 'hiver sous la forme d'une rosette de feuilles, et la tige principale s'allonge
au printemps. Les variétés de printemps ne passent pas par un stade rosette, leur tige s'allonge au
fur et & mesure de I'expansion des feuilles.

A la suite de la montaison de la tige principale, celle-ci fleurit. Le nombre de fleurs est
trés important puisqu'il varie entre 15 et 35 sur l'inflorescence principale de lupin bleu (Pigeaire et
al., 1992a), et jusqu'a 80 pour une variété tardive de lupin blanc (C. Huyghe, comm. pers.).
Seulement 30% des fleurs se transforment en gousses (Pate et al., 1985). En méme temps que
fleurit la tige principale, les ramifications primaires commencent leur croissance. A partir de ce
moment, il y a croissance simultanée de l'appareil végétatif et de l'appareil reproducteur, et
I'accumulation de la matiére s&che est trés rapide. Par exemple, sur la variété d’hiver Lunoble,
quand le niveau 3 se met en place, la croissance des gousses est déja bien avancée sur la tige
principale, et la nouaison des gousses commence sur le niveau 2. Puis les graines formées
grossissent et commencent & mirir. [ y a des remobilisations d'assimilats depuis les feuilles
essentiellement vers les gousses (Duthion er al., 1987). Enfin, la plante se desséche, toutes les
feuilles tombent. Ce processus est passif, et sa durée dépend de la température et de ['humidité
ambiantes. A la récolte, les graines ont une teneur en eau entre 10 et 15%. Le cycle complet dure
environ 6 mois pour des variétés de printemps et 10 & 11 mois pour des variétés d*hiver. En général,
les stades phénologiques sont franchis plus précocément pour les variétés d'hiver que pour les
variétés de printemps.

Le développement des différents niveaux est sous l'influence de nombreux facteurs, aussi
bien externes (température...), qu'internes (disponibilité en assimilats...). Selon Pigeaire et al.
(1985), la quantité de matiere séche d'un niveau est indépendant, chez le lupin, du nombre de
ramifications qu'il contient. La distribution de la matiere seéche entre les différents organes dépend
de la quantité totale de matiere séche de la plante (Pigeaire ef al., 1985). Cependant, la répartition
est variable pour deux raisons. Premiérement, il existe une valeur seuil pour la mati¢re séche totale
en dessous de laquelle aucune ramification supplémentaire n'est émise. Deuxieémement, méme si les
organes sont capables d'accumuler une certaine quantité de maticre seche, ils ont des capacités de
stockage limités.

1.1.3. Mise en place de I'architecture
1.1.3.1. Modélisation de l'architecture

Le but d'un modele est de décrire un phénomeéne en fonction de certains facteurs. II peut
également, dans la mesure ol les paramétres ont une signification bien établie, servir & prévoir ce
qui va se passer. La premitre étape, chez les lupins de type hiver, a ét€ de comprendre la mise en
place de la tige principale. Les feuilles de cette tige sont formées au cours de F'hiver, alors que la
plante regoit une grande guantité d'unités de froid. En méme temps que l'apex €émet des nouveaux
primordium qui seront 2 l'origine des feuilles, il regoit progressivement du froid qui va le
vernaliser, c'est 4 dire le faire passer 2 1'état floral sous l'effet des basses températures. La
combinaison de ces deux processus détermine le nombre de feuilles que portera la tige.

L'émission des primordium par l'apex a ét€ modélisée en fonction des sommes des
degré.jours tegus (Huyghe, 1991). 11 a d'abord été nécessaire de montrer que chez le lupin, la
température seuil de développement se situe & 3°C, les sommes de degré.jour (°C.J) doivent donc



étre cumulées au-dessus ce seuil. Un seuil supérieur de température efficace n'a pas été calculé.
Mais dans ces phénomenes de vernalisation de la tige principale qui s'opérent pendant l'hiver, les
températures supérieures 2 ce seuil, ne sont probablement jamais atteintes. Le nombre de
primordium formés (y) est fonction de la somme des °C.J au-dessus de 3°C (x), et suit 'équation
suivante :

y = 4.76 + 0.026x + 0.0000156x2

4.76 correspond au nombre de primordium présents en moyenne dans la graine séche
(Sunderland et Brown, 1976). Dans le déme apical d'un apex végétatif de lupin blanc, trois initium,
correspondant 2 trois massifs de cellules qui deviendront des primordium sont présents.

Le poids de la graine semée influe sur la vitesse d'émission des primordium (Huyghe,
1993). Plus la graine est grosse (z : poids d'une graine en g) et plus le nombre de primordium émis
(y) est élevé aprés un certain parcours de développement (x en °C.J au-dessus de 3°C) :

y = (5.25 + 0.042x + 0.00000942x2) £0.12

Ce modgle introduit, par rapport au précédent, le poids d'une graine, et permet de rendre
compte aussi bien des variations génotypiques que phénotypiques du poids de la graine semée. Il a
été validé pour des poids de graines entre 0.150 et 0.700 gramme.

La tige principale passe a I'état floral quand ses besoins en vernalisation sont satisfaits.
La précocité de floraison dépend de la variété considérée car elle est fonction des besoins en
vernalisation. D'autre part, il semble exister, chez le lupin, une phase de juvénilité¢ pendant laquelle
l'apex de la plante ne peut pas devenir floral. Elle s'observe quand l'apex porte encore peu de
feuilles (environ 12 & 15 selon les génotypes) et pourrait €uwe un facteur de stabilité de
l'architecture, dans le sens ol le nombre final de feuilles sur la tige principale ne peut descendre en
dessous d'une valeur seuil (Huyghe et al., 1993a).

Il existe toute une gamme de variation pour les besoins en vernalisation, mais les types
de printemps sont des génotypes ayant des besoins trés faibles, et ceux d'hiver ont des besoins
importants. Ces besoins en vernalisation semblent indépendants du nombre de feuilles déja émises
sur la tige principale (Huyghe et al., 1993a). IIs s'expriment en °C.J froid. Les températures
efficaces pour vernaliser les apex se situent entre 1 et 14°C, et les températures inférieures 4 1°C ne
sont pas plus efficaces que 1°C. En moyenne, les besoins en froid sont d'environ 460 °C.J pour
Lunoble, et entre 150 et 200 °C.J pour des types hiver plus précoces comme Lumineux ou Alex. Si
les besoins en froid sont supérieurs a la quantité de froid regu, I'apex reste végétatif. Quand les
besoins en froid sont comblés, il passe 4 I'état floral, et le nombre de feuilles que la tige portera sera
€gal au nombre de primordium formés plus les trois initium présents dans l'apex.

La mise en place de la tige principale est la premiére étape de l'établissement de la
structure de la plante entiere. Ensuite, les ramifications se développent. Pour des dates de semis, des
lieux et des génotypes vari€s, le nombre de ramifications primaires fluctue entre 2 et 5, et le
nombre de feuilles sur chaque ramification primaire est le méme pour toute ramification de la
plante, entre 6 et 10 feuilles sur une ramification primaire chez des lupins d'hiver. La croissance des
ramifications dépend de la tige principale, méme si la relation entre le nombre de feuilles sur la tige
principale et le nombre de feuilles sur les ramifications varie selon différents génotypes (Huyghe et
al., 1993a). Si on compare deux génotypes, Lumineux et Alex, portant le méme nombre de feuilles
sur le premier niveau de ramification, Alex a plus de ramifications portant chacune peu de feuilles



(5 4 6 feuilles par ramification et 4 4 5 ramifications), et Lumineux porte moins de ramifications
avec chacune plus de feuilles (7 4 8 feuilles par ramification et 3 a 4 ramifications). Cette différence
de structure va en premier lien influencer le délai entre la floraison de la tige principale et la
floraison des ramifications (Huyghe, 1992a). L'émission des feuilles sur les ramifications et la
vernalisation des ramifications s'effectue comme sur la tige principale. I1 semble que le
plastochrone sur les ramifications primaires soit trés semblable au plastochrone de la tige principale
(Huyghe, 1992a). L'ensemble de l'architecture a ét€ modélisée sans faire intervenir l'effet de la
photopériode.

1.1.3.2. Conséquences de l'architecture sur le développement

La connaissance de l'architecture potentielle permet de prévoir le développement de la
plante (défini comme l'ensemble de la croissance et de la phénologie), et dans une certaine mesure
d'intervenir pour un meilleur développement de la culture.

Un apex, lorsqu'il devient floral, devient sensible au froid. Il importe donc que le passage
a l'état floral n'intervienne pas trop tdt au cours de l'hiver car des gelées tardives pourraient le
détruire. Dans un lieu donné, en consultant les températures moyennes de l'hiver, on peut ainsi
préconiser une date de semis optimale, telle que les risques de gel de 1'apex soient minimisés et que
la plante ait eu un développement automnal suffisant pour une bonne implantation. Ce dernier point
ne doit pas étre négligé car la qualité de I'implantation, et en particulier la vigueur de la racine,
conditionne la résistance au gel (Huyghe et Papineau, 1990).

Connaissant les besoins en vernalisation d'une variété, on peut, en fonction des
températures, exprimer en °C.J au-dessus de 3°C la date de passage de l'apex 3 I'état floral. Cela
permet d'estimer le nombre de feuilles de la tige principale, et donc d'avoir une idée de la hauteur
qu'elle aura lors de la floraison. Si celle-ci est importante, les risques de verse augmentent, et on
peut préconiser l'application de régulateurs de croissance de la famille des triazoles (comme le
triapenthénol). Ces substances agissent comme des inhibiteurs des gibbérellines, et ainsi réduisent
l'élongation de la tige principale (30%) et trés légerement celle des ramifications (Billot et Huyghe,
1990). En absence de verse, les régulateurs de croissance ne sont pas préjudiciables au rendement.

L'initiation des organes chez le lupin montre que, pour une date de semis donnée, plus
une variété aura des besoins en vernalisation élevés, plus elle aura de feuilles sur sa tige principale,
et par la suite sur ses ramifications. Elle sera donc plus tardive a floraison et globalement plus
résistante au froid. En raison de leurs besoins en vernalisation élevés, les variétés d'hiver ont une
vigueur végétative accrue par rapport aux variétés de printemps.

L'initiation des organes suit des lois régies principalement, chez le lupin, par les
températures et par le poids de la graine semée. Les températures froides interviennent
dans la vernalisation des apex, et les températures au-dessus de 3°C dans le
développement des organes. La compréhension de ces phénoménes permet de mettre en
place des pratiques agricoles optimisant le développement ultérieur des cultures.



1.1.4. L'élaboration du rendement
1.1.4.1. Composantes du rendement

Le rendement, exprimé en poids de graines par unité de surface de sol peut &tre
décomposé en facteurs multiplicatifs (Withers, 1984) :

Rendement en graines/m?
Nb ramifications/m? x Rendement par ramification
Poids d'une graine x Nb de graines/ramification

Taille de la plante

Nb gousses/ramification x Nb graines/gousse

Nombre de plantes/m\% nouaison x Nb fleurs/ramification

Les corrélations entre ces composantes et le rendement sont variables mais permettent de
définir des critéres de sélection efficaces. Le rendement est un caractére assez peu héritable car trés
sensible aux variations du milieu. Son héritabilité est de 0.44 selon Le Sech et Huyghe (1991) chez
le lupin de printemps. Il dépend de nombreux facteurs, eux aussi influencés par le milieu, si bien
que la variabilité de la composante finale, le rendement, est la plus importante.

Au cours du cycle de la plante, deux phases sont particuliérement importantes : la
période post-floraison durant laquelle les gousses et les graines se développent, et la période de
remplissage des graines durant laquelle le poids des graines est déterminé. Le nombre de gousses
pouvant potenticllement se développer est égal au nombre de fleurs. Cependant le taux
d'avortement des fleurs est trés important comme on 1'a déja dit. Les graines, comme les gousses,
commencent d'abord par s'allonger (phase de formation) puis s'élargissent et gonflent (phase de
remplissage). Pigeaire et al. (1986) ont défini un stade & partir duguel la graine ne peut plus avorter,
appelé stade limite d'avortement. Ce stade délimite le passage entre phase de formation et phase de
remplissage de la graine. Chez le lupin, le stade limite d'avortement est atteint lorsque la graine
atteint entre 7 et 9 mm de long selon le poids de mille grains, ou bien, plus précisément, lorsque sa
teneur en eau descend en dessous de 83% (Clapham et Barnes, 1990). Une gousse n'avorte que si
toutes ses graines ont avorté, mais, si au moins une graine a franchi le stade limite d'avortement, la
gousse qui la porte ne peut plus avorter. En effet, selon Pigeaire er al. (1992a), 92% des
avortements concernent des fleurs ou des jeunes gousses de longueur inférieure 3 10 mm,

Le nombre de gousses et le nombre de graines sont des parametres liés au rendement. La
corrélation entre nombre de gousses et rendement atteint 0.340 sur lupin d’hiver (Huyghe, 1989) et
0.392 sur lupin de printemps (Le Ducg-Le Sech, 1993), mais 1'héritabilité¢ de ces caracteres est
faible, 0.370 et 0.360 pour les deux études. Le nombre de graines par gousse est peu fluctuant pour
les variétés actuelles (entre 4.5 et 5.0, mais entre 2.0 et 5.2 chez le lupin blanc) mais héritable
(0.692) et significativement corrélé au rendement (Huyghe, 1989).

Le poids de 1000 graines est aussi une composante importante du rendement, il est
corrélé au rendement chez le lupin d'hiver et de printemps (Huyghe, 1989 ; Le Sech et Huyghe,
1991) et son héritabilité est élevée. Ce caractere est trés variable sur l'ensemble des populations



naturelles, puisqu'il varie entre 150 et 1100 g, méme si pour les variétés actuelles il se situe entre
250 et 350 g. Chez le lupin de printemps, un poids de 1000 graines élevé semble &tre un paramétre
de stabilité du rendement des variétés (Welcker et Huyghe, 1990). Des grosses graines permettent
une meilleure implantation de la culture et une production de mati¢re s¢éche supérieure et plus
précoce (Huyghe, 1993),

Un autre paramétre peut étre défini : le poids de graines par gousse, qui est une
combinaison entre poids d'une graine et nombre de graines par gousse. Ce criteére de sélection est
corrélé au rendement (r = 0.372) et est héritable (Huyghe, 1989). Il présente l'avantage de ne pas
étre corrélé au nombre de gousses, deux critéres indépendants sont donc disponibles pour
sélectionner des génotypes a forts rendements.

Bien que le rendement soit un caractére peu héritable, différents caractéres corrélés au
rendement et héritables sont disponibles pour les programmes de sélection : nombre de
gousses, nombre de graines, poids d'une graine, poids de graines par gousse.

1.14.2. Architecture et distribution du rendement sur la plante

Le rendement du lupin s'élabore en méme temps que la croissance végétative se poursuit.
En effet, Duthion et al. (1987) ont mesuré, chez la variété de printemps Lublanc, qu'au cours de la
floraison, les 2/3 de la matiere séche et de l'azote de l'appareil végétatif sont accumulés. Perry
(1975) remarque que seulement 17 & 25% de la matiére séche totale est accumulée quand la
premiére fleur s'ouvre, chez le lupin bleu. Ces données montrent l'intense compétition entre appareil
végétatif et appareil reproductif au cours de la vie de la plante,

Tableau 1. Production (t/ha) de mati¢re séche et d'azote, et rendement chez le lupin blanc

Matiére séche Azote Rendement Lieu Référence
12-15 - 2-3 Nouvelle-Zélande Herbert, 1977
10 0.3 3.8 France Duthion et al., 1987
12 0.25-0.30 2.5-3.5 Etats-Unis Ayisietal., 1992 a,b
0-15 0.26-0.34 4,5-5.8 Etats-Unis Larson ef al., 1989

Les productions enregistrées dans différentes études sont présentées dans le tableau 1
pour la mati¢re séche totale, l'azote et le rendement en graines. Le rendement total est la somme des
rendements des différents niveaux de production de la plante. Le rendement de chacun de ces
niveaux posséde les mémes composantes que le rendement total, mais les composantes des
différents niveaux se mettent en place séquentiellement au cours du temps. La distribution du
rendement sur la plante dépend en premier lieu de la structure de la plante, particulierement de son
nombre de niveaux productifs. Or ce caractére est largement influencé 2 la fois par le génotype et
par les conditions de culture. Dans la plupart des cas, la tige principale constitue un site majeur
pour le rendement, puisqu'elle représente 50% du rendement chez Lublanc (Duthion et af., 1987),
63% pour une variété traditionnelle espagnole selon Lopez-Bellido et Fuentes (1990), et
respectivement 36 et 46% pour deux variétés de lupin bleu (Perry, 1975). Le niveau des
ramifications primaires é€labore souvent un rendement presque équivalent, 46, 37, 45 et 49%
respectivement pour les cas précédents. Les niveaux supérieurs, méme s'ils sont développés, ont une
contribution trés variable au rendement final, bien que faible, d'autant plus que ces derniéres
ramifications sont les plus influencées par les conditions environnementales (Withers, 1984).
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Sur la tige principale, la nouaison s'effectue alors que les ramifications primaires
commencent leur développement. Porter (1982) et Downes et Gladstones (1984¢) rapportent que
l'ablation des ramifications d¢s leur apparition permet d'augmenter la nouaison de la tige principale,
en supprimant un puits supplémentaire pour les assimilats. La diminution de la croissance des
ramifications, provoquée par l'augmentation de la densité (Pigeaire ef al., 1992b), permet aussi
d'augmenter la nouaison de la tige principale. Cependant, selon cette derniére étude, si on considére
I'ensemble des dates de semis, des lieux et des variétés étudiés, on ne peut pas relier de fagon
absolue la nouaison de la tige principale et la quantité de matiére séche allouée aux ramifications.

En ce qui concerne le remplissage des graines de la tige principale, les avis divergent
pour savoir si les ramifications occasionnent une compétition par rapport  la tige principale ou si
au contraire elles permettent d'assurer une partie de sa nutrition. Downes et Gladstones (1984c)
montrent que le fait d'enlever les ramifications permet d'angmenter le rendement sur la tige
principale, alors que McGibbon et Williams (1980) prouvent que la présence de ramifications
assure un meilleur remplissage des graines de la tige principale. Withers et Forde (1979), a l'aide de
marqueurs radioactifs, montrent que la tige principale regoit des assimilats carbonés de 1a part des
niveaux supérieurs, alors que les mouvements depuis la tige principale vers les ramifications sont
peu importants.

Non seulement les ramifications interviennent dans les relations trophiques internes entre
les niveaux, mais, de plus, leur développement provoque I'ombrage des niveaux inférieurs. Les
photosynthétats sont donc produits dans la partie supérieure de la plante, alors que le rendement
final est élaboré dans la partie inférieure. En particulier, quand l'indice foliaire est maximal, les
gousses de la tige principale sont fortement ombrées. Or les gousses sont capables de photosynthése
; 4 la lumigre, elles recyclent le CO9 issu de leur respiration (Pate er al., 1977). A la fin du cycle de
croissance, la chute des feuilles permet un meilleur éclairement des gousses qui pourraient alors
contribuer significativement au maintien d'une activité photosynthétique (Greenwood et al., 1975).

Au cours de la croissance du lupin, le développement simultané de parties végétatives et
reproductives induit une compétition interne pour les assimilats. La distribution de la
matiére séche et du rendement sur la plante est largement influencée par l'ampleur de
cette compétition.

1.1.5. Influence des conditions de culture

Deux facteurs culturaux principaux modifient la structure des plantes et le rendement
d'une variété : la date de semis et la densité. D'autres facteurs influencent aussi la production :
alimentation en eau, nutrition minérale, température, maladies. Ces derniers facteurs peuvent agir
comme stress de la culture et diminuer ses potentialités.

La date de semis agit sur la morphologie des plantes via les processus de vernalisation.
Pour des lupins d’hiver, un semis tardif en automne va diminuer la vigueur végétative (Huyghe,
1991), alors que pour un semis de printemps, les plantes seront moins vigoureuses pour un semis
précoce au printemps. L'architecture indéterminée permet une grande adaptabilit€ aux conditions
environnementales. Cependant, en dehors des dates de semis recommandées pour chaque variété
dans chaque lieu, 1a morphologie sera affectée si bien que le rendement ne sera pas optimal. En cas
de semis trop précoce des lupins d'hiver, 'exubérance végétative va favoriser la verse qui peut
pénaliser lourdement la production. Un semis tardif au contraire produira des plantes pas assez
développées qui ne pourront élaborer un grand nombre de niveaux ni un grand nombre de gousses
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par niveau. Il y a dans ce cas une réduction de la durée de toutes les phases de croissance, et plus
particulierement de la durée de la floraison (Perry et Poole, 1975). On observe ausst une diminution
du nombre de ramifications (Perry, 1975) ce qui produit une baisse de la matiere seche totale et du
rendement. Cependant un nombre trop élevé de ramifications, obtenu par exemple par un semis
précoce de lupin d'hiver, ne permet pas de maximiser le rendement (Withers, 1984), car il engendre
une trop forte compétition interne qui devient préjudiciable au rendement. Autour de la date de
sermnis optimale, les modifications d'architecture n'affectent pas le rendement, mais chacune des
composantes du rendement qui se compensent mutuellement.

La densité a un trés fort effet sur la production de chaque plante. L'augmentation de la
densité provoque une diminution de la production par plante. Cependant, le rendement par unité de
surface reste équivalent sur une large gamme de densités, de 7 a 21 plantes par m? selon Huyghe
(1990) sur une variété d'hiver. La densité influe sur le développement des ramifications, celles-ci
étant plus nombreuses par plante & faible densité. On observe une augmentation de la production de
la tige principale par m? quand la densité augmente, alors que la production des ramifications
diminue. Le dernier niveau est toujours plus développé a densité faible qu'a densité forte (Withers,
1984).

L'alimentation en eau est aussi un facteur influant I'élaboration du rendement. En effet,
un stress hydrique instantané peut entrainer une coulure trés importante des fleurs qui auraient pu
nouer a4 ce moment (Pigeaire ef al., 1992a). Ce stress de courte durée peut passer inapercu pour le
développement de l'architecture des plantes, mais é€te a lorigine d'un rendement
exceptionnellement faible sur 1'un des niveaux. Un stress de plus longue durée affectera I'ensemble
de la mise en place de la plante, particulierement en réduisant la biomasse aérienne (French et
Turner, 1991), réduira trop intensément son cycle de croissance et pénalisera le rendement final. Au
contraire une grande disponibilité en eau favorise la croissance végétative (Downes et Gladstones,
1984b) et risque d'entrainer une croissance exubérante. On considére que l'arrét de la croissance,
chez les lupins, est en partie induit par la sécheresse estivale. En absence de sécheresse et €tant
donnée 'architecture indéterminée, la plante continue & émettre de nouveaux niveaux végétatifs. La
conséquence en est une importante compétition A l'intérieur de la plante entre la croissance
végétative et la croissance des organes reproducteurs. En outre, les plantes hautes et exubérantes
présentent des risques de verse supérieurs.

La température est aussi responsable de certains stress. Des températures froides ainsi
que des températures excessives (Downes et Gladstones, 1984a) au moment de la floraison
provoquent la coulure des fleurs. Le nombre de gousses pouvant alors se développer sur
I'inflorescence endommagée est réduit.

De part sa structure indéterminée et du fait de sa vigueur végétative, la plante parvient
Q compenser des écarts par rapport aux conditions de cultures optimales. Des écarts
plus importants modifient plus profondément la structure végétative des plantes ainsi
que leur rendement. Le rendement du lupin est sensible @ la fois aux conditions
agronomiques qui ne lui permettent pas de meftre en place une quantité suffisante de
matiére séche, et aussi aux pratiques agronomiques conduisant @ une production de
matiére végétative trop élevée.
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Conclusion

Le lupin est une plante dont l'intérét économique potentiel est certain, méme si sa culture
reste encore restreinte. Son architecture la distingue des autres prot€agineux cultivés en France. Si
les variétés d'hiver ont permis une augmentation du potentiel de rendement, des progrés doivent
étre effectués en ce qui concerne l'architecture. La compétition intra-plante et la verse dotvent étre
diminués pour espérer angmenter le rendement moyen. Deux types nouveaux d'architecture sont
maintenant disponibles : le type nain qui présente une réduction de la taille des entre-noeuds et
permet d'associer vigueur végétative et diminution de la compétition intra-plante (Harzic, 1992), et
le type déterminé (Huyghe, 1990) gui réduit plus fortement la compétition intra-plante.
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I.2. L'architecture déterminée chez les légumineuses

Le caractére déterminé est défini par le fait que la plante cesse 3 un moment donné, et
sous l'influence de facteurs intrinséques, de produire de la matiére séche végétative, et s'oriente
alors définitivement vers la reproduction. La premiére conséquence attendue est une réduction de la
taille des plantes, et donc une architecture plus compacte (Smartt et Hymowitz, 1985). Parmi
l'ensemble des espéces végétales, certaines ont une architecture déterminée, comme le mais ou le
tournesol ; d'autres ont une architecture indéterminée, comme les ligneux, les cucurbitacées, les
solanacées, les fabacées, et de fagcon générale, les plantes ramifiées. Chez les légumineuses,
naturellement indéterminées, et plus particuliérement les protéagineux, les sélectionneurs ont
cherché des génotypes 2 architecture déterminée. Les obiectifs théoriques de cette sélection sont,
outre le fait d'obtenir des plantes plus petites, de raccourcir le cycle de production, de limiter la
compétition intra-plante entre croissances végétative et reproductive, et éventuellement d'améliorer
la stabilité¢ du rendement. Selon les especes, la modification de 1'architecture laisse espérer d'autres
avantages. D'autres plantes, la tomate ou le concombre, ont aussi des mutants déterminés, mais
nous restreindrons cette étude aux l€gumineuses.

La construction du corps végétatif constitue un investissernent permettant une meilleure
survie et/ou une plus grande reproduction future pour un individu (Kozlowski, 1992). Cependant, si
le développement végétatif n'est pas pay€ en retour par une meilleure production, la croissance
végétative a €€ trop grande. Au contraire, l'investissement végétatif est trop faible si la meilleure
reproduction actuelle ne compense pas les pertes futures li€es 2 la plus faible allocation végétative
actuelle. 11 faut donc trouver la répartition optimale de 1'énergie entre végétatif et reproductif. Chez
un organisme annuel, les théoriciens s'accordent & penser que l'allocation optimale de l'énergie
consiste a allouer tout le surplus a la croissance végétative, puis de passer soudainement et
compleétement 4 la croissance reproductive jusqu'a la fin de la saison (Kozlowski, 1992). Nous
allons voir dans quelle mesure l'architecture déterminée permet de se rapprocher de ce type de
plante.

Selon Fasoulas (1993), les especes végétales se sitnent entre deux extrémes, celles qui
ont un fort potentiel de rendement, associé avec un faible pouvoir de compétition, et celles qui ont
un faible potentiel de rendement mais un fort pouvoir de compétition. Les génotypes compétitifs
sont sélectionnés naturellement, car face a d'autres espéces, ils maximisent leur rendement.
Cependant, en culture pure, une plante exprime rieux ses potentialités si elle n'est pas génée par
ses voisins (Donald, 1968). Cela signifie que chaque plante doit &tre un mauvais compétiteur pour
que le peuplement utilise au mieux le milieu. L'architecture déterminée permettrait en principe de
ce rappocher de ce type de plante, par rapport a l'architecture indéterminée qui a un pouvoir de
compétition plus élevé.

La définition anatomique de l'architecture déterminée varie selon l'espéce considérée,
comme nous allons le voir. Les mutants ont ét€ obtenus par différentes voies, et 'hérédité du
caracteére, quand elle est connue, est variable. Ensuite, nous étudierons les gains d'une telle
architecture en fonction de l'espéce, du génotype et du milieu ot on 1'étudie. Enfin, l'architecture
déterminée conduit parfois 4 remettre en cause les pratiques culturales, principalement la densité,
mais aussi, la date de semis.
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1.2.1. Définition et hérédité de I'architecture déterminée

Comme nous l'avons vu, l'architecture déterminée est caractérisée par un arrét précoce de
la croissance végétative au cours du cycle. Selon l'espeéce, l'arr€t de croissance apparait
différemment. Pour éviter toute confusion, nous parlerons d'architecture de la plante, déterminée ou
indéterminée, et non de croissance qui décrit un phénomene actif de grandissement d'organes.

12.1.1. Le soja (Glycine max L.)

Le soja posséde une tige principale sur laquelle se développent des racémes floraux &
l'aisselle des noeuds supérieurs. Les types indéterminés continuent la croissance en longueur de la
tige et la production de feuilles apres la floraison, alors que chez les détermin€s, la croissance de la
plante s'arréte au début de la floraison (Bernard, 1972). La tige principale des déterminés est
terminée par un racéme, et comporte peu de noeuds, alors que les indéterminés continuent & former
des noeuds jusqu'a la sénescence (Roumet, 1988). Cependant la tige continue & croftre en diametre
chez les déterminés aprés la floraison, si bien que la plante est finalement plus courte mais plus
trapue que celle des indéterminés (Bernard, 1972). Les deux morphologies peuvent cependant se
confondre dans des mauvaises conditions de culture (Bernard, 1972). 1l existe une architecture
intermédiaire, appelée semi-déterminée, pour laquelle la croissance végétative s'arréte, comme chez
les déterminés, juste aprés la floraison, mais celle-ci dure presque aussi longtemps que chez les
indéterminés (Bernard, 1972). La floraison chez les déterminés commence a tous les noeuds
presque simultanément, alors qu'elle est plus étalée dans le temps chez les indéterminés (Weil et al.,
1990). 11 n'existe pas de données anatomiques permettant de savoir si I'arrét de croissance de la tige
est causé par la floraison du méristtme apical ou par arrét de croissance ou de fonctionnement du
méristéme, mais la seconde hypothése semble plus probable (Koda et af., 1991).

Deux geénes indépendants sont impliqués dans l'architecture déterminée : DT1/dt] et
DT2/de2. L'allgle dtf récessif et l'allele DT2 dominant provoquent une architecture déterminée,
mais dt!/ a un effet beaucoup plus fort que D72, et il est épistatique sur DT2/de2. Les types
indéterminés ont le génotype suivant : DT1 DT1 di2 di2. Les génotypes dt! dtl, quels que soient les
allgles au locus DT2/df2, sont déterminés. Les autres génotypes (DT DT1 combiné avec DT2 DT2
ou DT2 df2, ainsi que DTI dtl quels que soient les alleles au locus DT2/di2) présentent une
architecture semi-déterminée (Bernard, 1972).

I12.1.2. La féverole (Vicia faba L.)

Le mutant déterminé originel présente une hampe florale terminale apres le 3¢ ou 4&
noeud florifére, alors que chez les indéterminés, 1'apex continue a croitre (Sj6din, 1971). La tige
principale est donc plus courte que chez les indéterminés, mais rapidement des tiges latérales se
développent & partir de la base de la tige ou des bourgeons axillaires des feuilles inférieures. Le
caractére est monogénique, et l'alltle fi/ est récessif. Chez un indéterminé, les gousses sont
normalement produites jusqu'aux noeuds 7 a 10, ce qui laisse supposer une baisse de rendement
potentiel chez les types déterminés. Ce caractére a ét€ introduit aussi bien chez des variétés de
printemps que d’hiver et une sélection a permis d'augmenter le nombre de noeuds de la tige
principale des déterminés. Il existe aussi des types semi-déterminés (Frauen et Brimo, 1983). Ces
plantes ont aussi une tige dont la croissance est déterminée, mais le nombre de noeuds floriferes est
supérieur A celui des types déterminés (Frauen et Brimo, 1983). Ce caractére a une hérédité
monogénique, et il est alléle aux génes déterminé et indéterminé. Il est dominant par rapport aux
deux précédents. Stoddard (1993) a montré que, d'un point de vue anatomique, toutes les févéroles
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sont déterminées, car elles peuvent produire, aprés un nombre de noeuds parfois important, une
inflorescence terminale. Le caractere déterminé peut alors se définir comme une initiation florale
précoce de 'apex de la tige.

1.2.1.3. Le pois (Pisum sativam L.)

Un mutant déterminé a été identifié (Swiecicki, 1987). Ce caractére, obtenu a la suite
d'une mutagenése chimique (NEU : N-nitroso-N-éthyl urée) associ€ée 4 une mutagenése physique
(neutrons) est monogénique récessif. Alors que les variétés normales présentent un méristéme 3
croissance indéterminée, ce mutant produit une fleur terminale. Des études en microscopie
électronique & balayage ont montré que la derniére fleur produite est en fait une fleur axillaire dont
le développement apparait terminal car 1'apex s'est transformé en une trés petite structure (Singer ef
al., 1990). Cette transformation de l'apex intervient trés tdt dans le développement de la tige, aux
environs du 17¢ noeud. Dans les conditions francaises, les premiéres fleurs se situent entre le 12¢ et
le 15¢ noeud (Jeuffroy, 1991).

1.2.1.4. Les haricots (Phaseolus sp.)

Chez le haricot commun (Phaseolus vulgaris L.), il existe deux pools géniques
principaux. Le premier est originaire des Andes, il a de grosses graines et une architecture
déterminée, l'autre, originaire de la zone méso-américaine, a généralement des graines plus petites
et une architecture indéterminée. Singh (1982) classe les haricots en 4 groupes : type | : déterminé,
type 11 : indéterminé érigé, type III : indéterminé prostré et type IV : indéterminé grimpant. White
et al. (1992) supposent que les agriculteurs andins ont sélectionné des types déterminés car ils
convenaient mieux a leurs besoins, et permettaient, en particulier du fait de leur petite taille, de les
cultiver seuls et non pas associés au mais. Le caractére déterminé est lié & un seul géne, l'alléle
déterminé est dominant selon Finke et al. (1986), Kornegay et al. (1992) et Bassett (1989), cité par
White et al. (1992). Ram et Prasad (1985) ont trouvé que le caractére indéterminé est dominant,
mais le matériel étudié conceme une utilisation comme haricot vert.

Chez le haricot de Lima (Phaseolus [unarus L.), l'architecture indéterminée est

dominante par rapport d l'architecture déterminée (Erickson, 1992), bien que dans un des
croisements étudiés il y ait une distorsion de ségrégation li€e a une forte mortalité des plantes.

1.2.1.5. Les lupins (Lupinus sp.)

On peut définir, chez ce genre, qu'une plante a une architecture déterminée si elle
possede, & un moment donné, tous ses bourgeons a 1'état floral.

Bromerek et al. ont présenté en 1984 une variété possédant une "mutation autofinissante"
chez le lupin bleu (Lupinus angustifolius L.). Ce génotype présente uniquement des ramifications
de premier ordre, les ramifications d'ordre supérieur n'apparaissent pas. Les autres structures
latérales sont de petites grappes de fleurs. Au cours de la floraison de la tige principale, la
formation de nouvelles feuilles s'arréte, la plante étant finalement plus courte que la normale. Cette
mutation est gouvernée par un seul géne, l'allele MUT I étant récessif. Elle a ét€ obtenue par
mutagenése chimique sur les semences imbibées de la variété "Turcus". Gladstones (1988) cite
l'existence en Australie de types déterminés, naturels ou induits, ayant des ramifications trés
réduites. Des types intermédiaires semblent aussi exister, bien que peut-&tre pas tout a fait fixés. En
croisant un génotype déterminé ("Lanedex 1/46" issu d'une mutagengse sur la variété russe "Illiari")
avec des indéterminés, Debely et Derbensky (1988) ont trouvé une dominance incompléte du
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caractére déterminé, et suggérent l'intervention de 2 genes. Il faut remarquer que la notation du
caractére déterminé dans les descendances des croisements a semblé délicate aux auteurs.
Czerwinski et Swiecicki (1989) citent l'existence d'un mutant dont le caractere déterminé est
monogénique dominant, et d'un autre mutant polonais obtenu par mutagenése sur la vari€té
australienne "Unicrop", dont le caractére déterminé est monogénique récessif. Chez le lupin bleu,
des types morphologiques appelés "a ramifications réduites” sont connus (Bishop er al., 1984 ;
Delane et al., 1986). Ce sont en fait des génotypes sans ramifications supérieures, mais avec des
ramifications basales bien développées.

Sur le lupin blanc (Lupinus albus L.), un programme de mutagenése a produit un
génotype "épigonal”, incapable de développer des ramifications. Cette mutation est gouvernée par
un géne récessif EP I, qui s'avére semi-létal dans les conditions polonaises (Mikolajczyk er al.,
1984). Le terme "épigonal" utilisé par ces auteurs désigne la structure déterminée la plus restreinte
puisque la plante ne posséde qu'une tige principale. Des lupins blancs de type hiver ont été décrits
pour la premiére fois par Huyghe (1990) : ils présentent un seul niveau de ramifications
productives.

Dans les années 50, un mutant spontané de lupin jaune (Lupinus luteus L.} a été trouvé
en Hongrie (Czerwinski et Swiecicki, 1989). Il produit une tige principale qui fleurit normalement
mais ne produit pas de ramification. A l'aisselle des feuilles supérieures, des fleurs isolées se
développent. Une variété russe de phénotype semblable, "Zytomirski", a ét€ développée en croisant
un lupin jaune normal et un mutant non ramifié (Czerwinski et Swiecicki, 1989).

Enfin sur le lupin changeant (Lupinus mutabilis L.), des génotypes peu ou pas ramifiés
ont été décrits en 1993 (Romer, 1993).

Quelle que soit l'espéce du genre Lupinus, l'architecture déterminée résulte d'une
transformation irréversible de bourgeons axillaires végétatifs en bourgeons floraux, et ceci a un
stade précoce de leur développement, quand ils ont formés peu de feuilles. Bien que de nombreux
lupins déterminés aient été décrits dans la littérature, l'exploitation ultérieure de ces génotypes a
généralement été trés réduite.

1.2.1.6. Autres espéces

Chez Vigna unguiculata L. (ni€bé), il existe des vari€tés déterminées, avec des
inflorescences terminales. Des ramifications primaires sont produites dans le bas de la tige
principale, et peu de ramifications secondaires se développent. La plupart des noeuds portent des
inflorescences. Les plantes sont érigées et leur phénotype est stable (Steele et Mehra, 1980). Des
variétés déterminées existent aussi chez Vigna radiata L. (haricot mungo) (Quintero et al., 1990).

Chez le pois cajan (Cajanus cajan L.), trois types morphologiques existent : indéterminé,
semi-déterminé et déterminé. Le type indéterminé est le type sauvage, avec un bourgeon apical
végétatif, une croissance continue, et les fleurs sont axillaires et réparties le long de la tige 2
l'aisselle des feuilles. Le bourgeon apical des types déterminés se transforme en fleur, et des
ramifications se développent. Toutes les fleurs produites se développent au méme niveau dans le
couvert. Enfin les types semi-déterminés continuent leur croissance apres le début de la floraison
puis le bourgeon terminal se transforme en fleur. Les fleurs sont réparties le long de la tige comme
pour les indéterminés mais la tige est moins haute (Gupta et Kapoor, 1991). Deux locus sont
responsables du type d'architecture : DT1/dtl et DT2/de2, 1'aliele DT étant €pistatique sur l'autre
géne et le masquant. L'architecture indéterminée est gouvernée par lallele DT, et l'architecture
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semi-déterminée par l'alléle DT2 si le génotype a 'autre locus est dt! dti. Les génotypes "DTI - - -"
sont indéterminés, les gé€notypes "dtl dtl DT2 -" sont semi-déterminés, et les génotypes "dt dt]
dt2 d2" sont déterminés (Gupta et Kapoor, 1991).

L'architecture déterminée résulte donc, selon les espéces, d'un arrét précoce du
développement du bourgeon apical (soja, pois), ou d'une transformation précoce de
méristémes végétatifs en méristémes floraux (lupins, féverole). Dans la plupart des cas,
le déterminisme de ce caractére est trés simple. Chez toutes les espéces, un arrét
précoce de la croissance peut étre noté chez des plantes particuliérement affectées par
un stress, généralement d'origine hydrique. Il ne faut pas confondre cette architecture
déterminée induite par le milieu avec l'architecture déterminée conditionnée par le
génome.

Méme si relativement beaucoup d'espéces présentent des mutants déterminés, ceux-ci
n'ont pas toujours un intérét agronomique et n'ont alors pas toujours donné lieu d des
publications.

1.2.2. Mode d'action des génes déterminés

Trés peu de bibliographie est dispenible 2 ce sujet. Cependant, sur soja, il a été €tabli
(Koda et al., 1989) que les niveaux d'acide gibbérellique ne différent pas entre déterminés et
indéterminés. Koda er al. (1991) ont montré, chez deux lignées isogéniques sauf pour le caractére
déterminé, que 1'acide jasmonique ou ses dérivés sont responsables de 1'arrét de la croissance de la
tige. Le taux de croissance semble €tre contrdlé par le rapport entre les substances stimulant la
croissance comme les gibbérellines, et les substances inhibitrices comme 1'acide jasmonique. Chez
les déterminés, une synthése relativement plus abondante d'acide jasmonique conduirait a l'arrét
précoce de la croissance de la tige. Si cette explication pourrait aussi convenir au pois déterminé, il
s'agit trés probablement d'un autre mécanisme 2 l'origine de la transformation précoce des
méristémes végétatifs en méristtmes floraux, chez des espéces comme le lupin ou la féverole.
Aucune hypothése n'est disponible pour expliquer ce phénomene.

Cette absence de données montre que la compréhension du mode d'action de ces geénes
n'est nullement nécessaire & leur exploitation, que ce soit dans des plans de croisement ou dans des
essais agronomiques.

1.2.3. Architecture et phénologie des plantes déterminées et réponse aux pratiques
culturales

L'arrét brutal de la croissance entrainé par un ou deux genes a effets majeurs conduit a de
profondes modifications de la plante entire et de sa réaction au milieu. Ce phénomeéne peut aussi
étre qualifié d'épistasie ou de pléiotropie. Les modifications concernent l'ensemble de la
morphologie et du cycle de développement,

La morphologie des types déterminés réagit aux pratiques culturales (date de semis,
densité). Cette modification n'est pas forcément la méme que celle obtenue chez les indéterminés,
puisque des interactions entre le type d'architecture et le milien sont courantes (Coyne, 1980).
L'étude d'un geéne a effet majeur doit de préférence se faire sur du matériel isogénique sauf pour le
géne en cause, de fagon a ne pas masquer l'effet du géne par l'environnement génétique global.
Cependant, la comparaison entre déterminés et indéterminés au sein d'une méme espéce est rendue
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difficile par le fait que des isogéniques sont rarement disponibles. Quand ils existent, leur intérét est
limité car les fonds génétiques favorables a l'un et 4 l'autre type d'architecture peuvent €tre
largement différents (Demarly, 1977). En effet, la modification de l'architecture a souvent pour
origine la recherche d'une adaptation particuli¢re & un type de milieu donné (Coyne, 1980), et dans
ces cas, I'utilisation de matériel isogénique ne présente pas d'intérét.

1.2.3.1. Architecture et cycle de développement des déterminés comparés aux
indéterminés

12.3.1.1. Tige principale

Chez le soja, la féverole ou le pois cajan, on observe en premier lieu une réduction de la
taille de la tige principale en liaison avec une diminution du nombre d'entre-noeuds produits (sur
soja : Chang et al., 1982, Lin et Nelson, 1988a, Parvez et al., 1989, Wallace et al., 1990, Weil et
al., 1990 ; sur féverole : Sjodin, 1971, Nagl, 1981, Pilbeam et al., 1990a, Pilbeam et al., 1991a ; sur
pois cajan : Gupta et Kapoor, 1991). C'est la conséquence méme de 'architecture déterminée chez
ces especes. Chez le soja, la hauteur de la plante est trés liée a la précocité (Lin et Nelson, 1988a,
1988b). En comparant les deux types d'architecture pour des génotypes de méme précocité, les
déterminés sont toujours plus courts.

Par contre, chez le lupin blanc, les types déterminés dhiver ont une tige principale
parfois trés haute, qui résulte de leur grande tardiveté de floraison, mais qui est indépendante de
l'architecture déterminée (Huyghe, 1990).

Une meilleure tolérance 2 la verse est attendue chez les déterminés, dans la mesure ot ils
sont plus courts. Cooper (1981) présente les sojas déterminés comme étant courts et donc plus
résistants 2 la verse. Il préconise les types déterminés pour les régions a fortes potentialités de
rendement, c'est-a-dire pour les régions ot la verse est un probleéme fréquent. Cette notion a été
vérifiée par la suite dans une gamme variée de génotypes. Blanchet et al. (1986), Ablett et al.
(1989) et Wallace et al. (1990) notent une forte verse sur les génotypes indétermin€s alors que les
génotypes déterminés ne sont pas affectés. Cependant Ablett ef al. (1991) n'observent pas de
grandes différences de sensibilité a la verse chez les types déterminés, indéterminés ou semi-
déterminés. La meilleure tolérance i la verse des déterminés pourrait n'étre que le résultat de leur
plus faible hauteur (Wilcox, 1980), le type d'architecture lui-m€me ne confererait pas une meilleure
tenue.,

Chez les féveroles de printemps (Pilbeam et al., 1990a) et chez le lupin bleu (Debely et
Derbensky, 1988), on note aussi une bonne tolérance a la verse des types déterminés. Chez le
haricot, comme les types déterminés sont plus résistants a la verse, ils peuvent €tre cultivés seuls.
Au contraire, les types indéterminés sont traditionnellement cultivés en association avec le mais,
celui-ci servant de tuteur aux tiges de haricot (White et al., 1992), mé€me si des monocultures sont
possibles.

1.2.3.1.2. Ramifications

Bernard (1972) décrit les sojas indéterminés comme ayant une croissance latérale peu
importante. En comparant une variété indéterminée ("Duocrop”) a une varié déterminée
("Kirby"), Parvez et al. (1989) montrent que "Duocrop” a plus de noeuds par plante et plus de
noeuds par m* que "Kirby" 2 faible densité¢ (6 plantes/m?) mais la différence devient non
significative 4 plus forte densité (de 9 a 42 plantes/m?). Par contre, "Duocrop” a moins de
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ramifications, et il porte plus de noeuds par ramification. Exprimée en poids de matiére séche (pour
une densité de 45 plantes/m?, Beaver ef al., 1985a), ou en nombre (en semis tardif au sud des Etats-
Unis, Weaver et agl., 1991), la contribution des ramifications a4 la matieére séche totale chez les
génotypes déterminés est beaucoup plus importante que chez les indéterminés. Grima-Pettenati ef
al. (1987) ont mesuré que chez les déterminés les ramifications sont mieux approvisionnées en
photosynthétats, alors que chez les indéterminés, une plus grande partie des assimilats est exportée
pour le développement de la tige principale.

Chez la féverole déterminée, aprés l'arrét de la croissance de la tige principale, des
ramifications latérales, dont la structure ressemble 2 celle de la tige principale, se développent a la
base de la tige (Sjodin, 1971). Chez la variété indéterminée "Herz Freya", la production de
ramifications est extrémement rare, alors que la variété déterminée "Ticol" produit des
ramifications basales et quelques ramifications supérieures (Stiitzel et Aufhammer, 1991). Austin et
al. (1981) notent la présence de nombreuses ramifications chez un mutant "topless” (déterminé). En
effet, Nagl (1981) compte trois fois plus de ramifications latérales chez les déterminés que chez les
indéterminés. Cependant, chez des types hivers, le nombre de tiges par m? initialement mises en
place est plus élevé chez la variété "Bourdon" indéterminée (4.6 tiges/plante) que chez le génotype
"858" déterminé (3.8 tiges/plante) ; mais au cours de la croissance, "Bourdon” perd prés de la
moitié de ses tiges, et essenticllement des ramifications & insertion haute (2.4 tiges/plante a
maturité), alors que "858" n'évolue pas (Pilbeam et al., 1991a). Sur des féveroles semées au
printemps, la variété semi-déterminée "Minica" comporte en moyenne 41 tiges/plante, comparé i
65 pour la variété déterminée "Ticol" (Pilbeam et al., 1989).

Chez le haricot, le nombre de ramifications est toujours plus élevé chez les types
déterminés que chez les types indéterminés, qu'ils soient de type II ou III (Nienhuis et Singh, 1985).
Les autres caractéristiques (nombre de noeuds par ramification, nombre de noeuds par m?) tendent a
augmenter avec le degré d'indétermination.

De la méme fagon, les génotypes de Vigna unguiculata i architecture déterminée ont
plus de ramifications, mais des ramifications moins longues (Chaturverdi et al., 1980 ; Quintero et
al., 1990). Chez Vigna radiata, les mutants ont aussi plus de ramifications (Quintero ez al., 1990).

Chez le lupin blanc d'hiver (Huyghe, 1990) ou de printemps (Stiitzel er al., 1993), les
types déterminés présentent des ramifications plus courtes qui résultent de leur type d'architecture.
Chez le mutant "Lanedex 1/46" de lupin bleu, on note jusqu'a 4 ramifications dans la partie
inférieure de la plante (Debely et Derbensky, 1988).

Globalement, on s'attend & ce que la matiere séche végétative soit réduite chez les
déterminés, comme observé par Blanchet et al. (1986) sur le soja. Ce n'est pas toujours vrai, en
particulier chez la féverole (Austin et al., 1981 ; Pilbeam et al., 1989, 1991a), car de nombreuses
ramifications se développent chez les déterminés. La méme chose a pu &tre observée pour le soja
(Parvez et al., 1989) et le lupin bleu (Bishop et al., 1984).

En résumé, les espéces dont l'architecture déterminée se traduit par un arrét du
développement du bourgeon apical ou sa transformation en bourgeon floral (comme le
soja et la féverole) ont une tige principale plus courte car portant moins de noeuds. Ce
n'est pas le cas des autres espéces (comme le lupin). Dans la majorité des cas, les
déterminés ont plus de ramifications que les indéterminés, mais ces ramifications
portent moins de noeuds.
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1.2.3.1.3. Phénologie

La durée de la phase végétative est raccourcie chez les sojas déterminés (Blanchet ez al.,
1986), et la durée de la floraison est diminuée (Foley et al., 1986). L'ensemble des phases de
développement est affecté par le type d'architecture (Green et al., 1977). Pour des précocités
semblables, le type d'architecture influence le positionnement de la date de floraison par rapport a
la proportion de mati¢re séche restant a élaborer. En effet, lors de sa floraison, la tige principale a
atteint 84% de sa hauteur pour un déterminé, contre seulement 64% chez un indéterminé, et la
plante a produit 78% de la matiere séche végétative conire 58% chez un indéterminé (Egli et
Leggett, 1973). Foley et al. (1986) et Wallace et al. (1990) notent qu'au stade R1 (début de la
floraison), 1a morphologie d'un déterminé et celle d'un indéterminé sont équivalentes. Au stade R3
(début de la nouaison), un déterminé a un nombre d'entre-noeuds moins important sur la tige
principale, et ce nombre n'évoluera plus. Le nombre d'entre-noeuds sur les ramifications est
semblable pour les deux types. Enfin, entre le stade R3 et le stade RS (début du remplissage des
gratnes), des ramifications latérales basales se développent chez un indéterminé, alors que ce sont
des ramifications supérieures qui poussent chez un déterminé. La date de maturité est légérement
avancée chez les types déterminés par rapport aux indéterminés. Pour des sojas adapté€s au centre
des Etats-Unis (sojas semi-précoces), le gain est de 0.5 a 3 jours pour Chang ef al. (1982) et de 2
jours pour Cooper (1981). Au nord des Etats-Unis, le gain est un peu supérieur, 3.5 jours en
moyenne pour Foley et al. (1986), et jusqu'a 5 jours pour Ablett et al. (1989).

Chez la féverole, les besoins en degré.jours pour atteindre la floraison sont les mémes
quels que soient les types d'architecture mais la date de maturité des déterminés est retardée par les
ramifications (Pilbeam et al., 1990c).

Chez le haricot, les types indéterminés sont les plus tardifs & maturité (Kelly ef af., 1987
: White et al., 1992 ; Kornegay et al., 1992). Chez Vigna unguiculata, il y a deux séries de
floraison chez les déterminés, et trois séries chez les indéterminés, et 1a maturité des déterminés est
plus précoce (Chaturvedi et al., 1980). L'architecture déterminée du pois cajan conduit aussi a une
maturité plus synchrone sur la plante, ce qui permet d'envisager une récolte mécanisée en
remplacement d'unr mode d'exploitation entierement manuel (Smartt et Hymowitz, 1985).

Chez le lupin bleu, Bromerek et al. (1984) notent que la période de végétation est
raccourcie de deux semaines pour des déterminés. Delane et Hamblin (1986) remarquent que la
durée de la floraison du type a "ramifications réduites" est plus courte, et qu'il miirit plus tot pour
une date de floraison identique. Enfin, pour Gladstones (1988), la maturité intervient trop tot au
cours du développement pour que les plantes puissent exploiter la totalité de la saison. Chez le lupin
blanc de printemps, le génotype de printemps Epl & ramifications réduites miirit plus tot que la
variété indéterminée Kalina (Stiitzel et al., 1993). Des expériences de taille des ramifications ont
été réalisées chez des lupins indéterminés d'hiver (Milford et al., 1991) et ont montré que, pour des
architectures réduites 2 un niveau de ramifications, la date de maturité est avancée de 10 jours.

Pour l'ensemble des espéces, les génotypes déterminés tendent & mirir avant les
indéterminés. Le gain est parfois faible, il dépend des génotypes et bien sir des
conditions environnementales. En milieu humide, les génotypes déterminés dont la
croissance végétative est génétiquement réduite vont terminer leur cycle plus t6t que
leurs homologues indéterminés qui pourront continuer simultanément croissance
végétative et croissance reproductive tant que les conditions le leur permettront. Ce
gain de précocité ne permet alors pas de modifier les rythmes de rotation des cultures.
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Mais dans certains cas, le caractére déterminé peut étre envisagé pour le
développement de cultures en zones non habituelles car ne fournissant pas une durée de
culture suffisante pour l'espéce. Dans les zones ol les conditions environnementales
induisent une architecture "déterminée"” (sécheresse précoce et intense, stress divers), le
développement cesse rapidement et les plantes se desséchent. Les différences de
maturité sont alors complétement estompées et les types génétiquement déterminés
n'apportent pas de progrés. Dans ces zones, l'amélioration des pratiques culturales est
un préalable a une progression de la productivité.

1.2.3.2. Interaction entre type d'architecture et conditions de culture

La modification de l'architecture de la plante change sensiblement l'ensemble de son
développement et de sa phénologie. On peut penser que déterminés et indéterminés vont réagir
différemment aux modifications du milieu que représentent date de semis et densité. D'autres
facteurs pourraient influencer spécifiquement l'un ou l'autre des types d'architecture, comme
l'irrigation ou la fertitisation, mais ne seront pas développés car treés peu documentés.

1.2.3.2.1. Effet de 1a densité

Dans tous les cas, I'augmentation de la densité conduit & une augmentation de la hauteur,
et ceci n'est 1ié ni a I'espéce ni au type d'architecture (sur soja : Parvez et al., 1989 ; Blanchet et al.,
1986 ; sur féverole : Pilbeam et al., 1990a). Il y a souvent une augmentation de la biomasse
produite par unité de surface en fonction de la densité (Blanchet et al., 1986 ; Mayers et al., 1991b ;
Lejeune-Hénaut, 1991), excepté pour la féverole dhiver ol méme une densité faible de 20
plantes/m? permet une accumulation maximale de la matiere séche (Pilbeam et al., 1990b). Le
nombre de noeuds sur la tige principale et sur les ramifications, le nombre de ramifications et la
longueur totale des ramifications par m? augmentent (sur soja : Parvez et al., 1989 ; Mayers et al.,
1991b ; sur féverole : Pilbeam et al., 1990a ; sur haricot : Nienhuis et Singh, 1985). Une interaction
significative entre type d'architecture et densité a été€ obtenue pour le nombre de ramifications par
plante et le nombre de noeuds par ramification chez le haricot (Nienhuis et Singh, 1985). Cela
signifie que déterminés et indéterminés réagissent différemment aux densités. En particulier, le
nombre de noeuds par ramification diminue plus fortement chez les indéterminés quand la densité
augmente.

QOutre la densité, il faut prendre en compte 1'écartement entre les rangs, c'est-a-dire la
distribution spatiale des plantes. Chez le soja, pour les trois types d'architecture (indéterminé, semi-
déterminé et déterminé), les trois densités (40, 60 et 85 plantes/m?) et les trois écartements de rangs
(25, 50 et 75 cm) considérés, ni l'interaction entre densité et type d'architecture, ni linteraction
largeur du rang et type d'architecture ne sont significatives (Ablett et al., 1991). Cependant, au sein
de chaque type d'architecture, les différentes variétés ne répondent pas de fagon identique aux
variations de densité et d'écartement des rangs. Cette réponse est donc plutdét dépendante de la
variété que du type d'architecture. Ces conclusions concordent avec celles de Roumet (1988) et de
Parvez et al. (1989), ainsi que celles de Pilbeam et al. (1990b) pour la féverole d'hiver. Chez ces
types de féverole, pour des densités de 20 et 40 plantes/m?, Pilbeam et al. (1990b) n'observent pas
d'effet de 1'écartement des rangs, de 12 & 48 cm, sur les variables de morphologie exprimées par
plante car la croissance végétative est toujours suffisante, en semis d'automne, pour avoir un
couvert complet.



Tableau 2. Rendements comparés, en gx/ha, de types déterminés et indéterminés selon la
bibliographie

(D : déterminé, I : indéterminé, SD : semi-déterminé)

(I : déterminé, II : indéterminé érigé, III : indéterminé prostré)

Matériel Rendement Lieu Auteurs
SOJA | SD D
Lignées précoces
15D et 15 I pour 3 croisements 34 29% Ohio (EU) Ablett et al., 1989
2D,28Det21] 40 38 42 Ontario (C) Ablett ez al., 1991
21 D et 21 I pour 3 croisements 26 25 Minnesota (EU) Foley et al., 1986
2Det21 30 32 llinois (EU) Beaver et Johnson, 19814
8D,3S8D,81 30 30 30 Illinois (EU) Beaver et Johnson, 1981b
2Detll (en 1976) 27 31 [linois (EU) Beaver et al., 1985a

(en 1981) 22 20* " "
3Det31 33 37 Toulouse (F) Blanchet et al., 1986
1 paire de lignées isogéniques 23 35% Toulouse (F}  Tancogne et al., 1991
1D,15Detll] 43 47 46 Toulouse (F) Calmes et al., 1987
Lignées intermédiaires
40 SD et 40 I pour 3 croisements I> SD Indiana (EU) Wilcox, 1980
3 paires de lignées isogéniques I = D Maryland (EU) Weil et al., 1990
114 paires de lignées 1sogéniques 33 33 Iowa (EU) Chang et al., 1982
30 D et 30 I pour le croisement 1 32 30* Iowa (EU) Green et al., 1977
30 D et 30 I pour le croisement 2 31 30
Lignées tardives
IDetll 18 24* Floride (EU) Parvez et al., 1989
2Det21 26 30% Alabama (EU) Weaver et al., 1991
FEVEROLE I SD D
2Detll 55 31* Angleterre Pilbeam et al., 1990c et 1991b
I Detll -10% Angleterre Austin et al., 1981
2Det21 40 38 Angleterre Pilbeam et ai., 1990a
I1Detll 55 38* Allemagne Stiitzel et Aufhammer, 1992
3Det4l 33 28% Syrie Silim et Saxena, 1992a
1Detl1SD 68  50% Angleterre Pilbeam et al., 1989
LUPIN | D
I1Detll] 617 557 Allemagne Aufhammer et al., 1993
IDetll] 12 15 Australie Bishop et al., 1984
IDetll +10-30% Pologne Czerwinski et Swiecicki, 1989
HARICOT 1 I ou HI
4Det81 17 15 Colombie Nienhuis et Singh, 1985
3Det141 18 15 Rép. Dominicaine Beaver ef al., 1985b
5 paires isogéniques I et D 14 14 Colombie White et al., 1992
5Det191 19 17* ! "
14Det 141 25 21% Michigan (EU)  Kelly et al., 1987

* ; différence significative
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1.2.3.2.2. Effe 1 de semis

Chez le soja, les stades végétatifs évoluent de la méme fagon, pour différentes dates de
semis, chez des lignées isogéniques déterminées et indéterminées (Wilcox et Frankenberger, 1987).
Un semis tardif conduit & une réduction de la hauteur de la tige principale, en relation avec une
diminution du nombre d'entre-noeuds (Wilcox et Frankenberger, 1987 ; Parvez et al., 1989). Selon
Weaver et al. (1991), la hauteur de la tige principale est plus réduite par un semis tardif chez les
indéterminés que chez les déterminés. Le nombre de ramifications est lui aussi diminué lors d'un
seris tres tardif car le nombre d'emplacements possibles sur la tige principale est significativement
réduit (Board et Settimi, 1986). En Australie, en conditions tropicales semi-arides, un semis tardif
(juin au lieu d'avril) provoque une augmentation de la biomasse produite (Mayers et al., 1991b)
pour les deux types d'architecture. L'effet de la date de semis sur la structure des plantes s'explique
par la modification de la durée de la photopériode. Plus la photopériode est longue, et plus la
floraison est initiée rapidement, donc moins la tige principale porte d'entre-noeuds.

Chez la féverole, la date de semis n'agit pas de fagon différente selon le type
d'architecture (Pilbeam et al., 1990c). Les mémes variétés produisent une plus grande quantité de
biomasse pour un semis d'automne que pour un semis de printemps (Husain et al., 1988b).

Chez le lupin blanc d'hiver, des semis tardifs diminuent la vigueur végétative chez les
types indéterminés (Huyghe, 1990 ; Huyghe et Papineau, 1990). Il n'y a pas de donnée sur
l'influence de la date de semis chez les déterminés.

L.2.4. Rendement, composantes du rendement et influence du milien

Les plantes a architecture déterminée ont été comparées 2 celles A architecture
indéterminée dans des conditions semblables, dans beaucoup d'études. Cela permet de montrer les
avantages de l'un ou l'autre type, mais la conclusion ne peut pas toujours étre extrapolée a d'autres
milieux. Ceci est particulitrement vrai chez le soja, oll des variétés déterminées tardives sont
‘cultivées dans le sud des Etats-Unis, alors que les variétés indéterminées, relativernent précoces,
sont répandues dans le nord. D'autre part, et comme précédemment, le fond génétique intervient
beaucoup dans les potentialités d'une variété, et les comparaisons entre architectures n'ont pas
toujours été faites sur du matériel semblable génétiquement. Hormis ces limitations, il est important
de connaitre les potentialités de chacune des architectures, d'analyser les différences d'élaboration
du-rendement sur la plante, et de mesurer l'influence du milieu sur le rendement et ses composantes.

124.1. Rendement

Le tableau 2 montre les résultats obtenus dans diverses études comparant sojas
déterminés et indéterminés. Quels que soient le contexte agricole et la gamme de précocité, les
différences de rendement sont rarement importantes. Quand des descendances de croisement ont €té
étudiées, les auteurs notent toujours les potentialités agronomiques des déterminés (Ablett et al.,
1989 ; Wilcox, 1980 ; Ablett et al., 1991). Pour des génotypes particuliers, 1'ajustement des
pratiques culturales permet d'optimiser les rendernents de chaque type d'architecture.

_ Chez la féverole, la plupart des études montrent un net déficit en rendement des types
déterminés par rappori aux indéterminés {tableau 2).
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Chez le haricot, les meilleurs rendements sont obtenus avec des types III ou II, comparés
a des types I (tableau 2), et globalement les potentialités de rendement augmentent en fonction de
l'indétermination des plantes (Nienhuis et Singh, 1985). Cependant, ces conclusions doivent Etre
tempérés car les lignées déterminées et indéterminées ont des origines génétiques bien distinctes
puisque les déterminées ont des grosses graines alors que les indéterminées ont des petites graines
(White et al., 1992 ; Kelly et al., 1987).

Chez Vigna unguiculata et Vigna radiata, les mutants sélectionnés ont un rendement
supérieur a celui des types indéterminés (Quintero et al., 1990), alors que Chaturvedi et al. (1980)
sur Vigna unguiculata obtiennent un meilleur rendement avec une variété indéterminée en
conditions séches.

Chez les lupins, les données de rendements sont trés limitées (tablean 2), Elles
concernent un trop petit nombre de génotypes pour conclure.

Les résultats des génotypes déterminés dépendent beaucoup de l'espéce. Les sojas
déterminés ont un rendement potentiel souvent comparable aux indéterminés, parfois
meilleur comme au sud des Etats-Unis. Chez la féverole, il n'y a pas de référence
bibliographique montrant l'avantage des déterminés pour le rendement. Chez les lupins,
le faible nombre d'études publiées laisse dans l'expectative. Enfin pour des espéces
tropicales comme les Vigna et les haricots, utilisées en milieu tropical et équatorial, les
types indéterminés semblent potentiellement supérieurs. Dans certains cas, la légeére
diminution de la durée du cycle de croissance explique la diminution de rendement des
déterminés par rapport aux indéterminés.

1.2.4.2. Composantes du rendement

Chez le soja, tous types d'architecture confondus, Parvez et al. (1989) montrent que le
nombre total de noeuds est corrélé au rendement. Le nombre de noeuds sur la tige principale et le
nombre de noeuds sur les ramifications sont significativement corrélés a leur production respective.
Roumet {1988) obtient une forte corrélation entre nombre d'inflorescences (nombre de tiges) et
nombre de grains. Chez les déterminés, Lin et Nelson (1988b) notent un meilleur rendement chez
les plantes précoces au nord des Etats-Unis, qu'ils attribuent 2 un allongement de la période
reproductive. Selon Ablett et al. (1989), la date de maturité, la hauteur de la plante, la durée de la
période de remplissage des graines sont corrélées au rendement chez les déterminés, mais pas chez
les indéterminés. Bramel et al. (1984) identifient des composantes du rendement différentes selon
les types morphologiques : pour les déterminés, la durée de la période de remplissage des graines et
le nombre de noeuds sur les ramifications ; pour les semi-déterminés, la biomasse végétative et la
longueur du racéme ; pour les indéterminés, ils n'identifient pas de composante du rendement
efficace. Green et al. (1977), en étudiant 60 lignées de chaque type d'architecture, attribuent les
différences de rendement entre serni-déterminés et indéterminés a des différences de poids de la
graine, les indéterminés ayant des graines plus grosses.

Nagl (1981) note une corrélation positive entre nombre de ramifications et rendement
chez la féverole de printemps, alors que Pilbeam et al. (1991b) n'en observe pas sur des types
hivers. Chez les déterminés, la corrélation entre le nombre de tiges par plante et le rendement est
élevée car 1'augmentation du nombre de gousses par plante dépend du nombre de tiges présentes.
Ce n'est pas le cas chez les indéterminés, car leur type d'architecture permet une augmentation du
nombre de gousses sur la tige principale et ne nécessite pas le développement de tiges
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supplémentaires (Pilbeam ef al., 1989, 1991b). Ces auteurs, comme Husain et ¢l. (1988a), trouvent
des corrélations significatives entre d'une part le rendement et d'autre part le nombre de graines par
m?, le nombre de noeuds portant des gousses et le nombre de gousses. Alors que les études
précédentes se situaient en Europe du Nord, Silim et Saxena (1992a) obtiennent des composantes
du rendement trés différentes pour une expérimentation menée en Syrie. Dans leur étude, le
rendement est trés lié a la quantité de matiére seche, ce caractére étant le facteur limitant de la
culture pour les deux types d'architecture étudiés, déterminés et indéterminés. Sur la féverole de
printemps, "Ticol" et "Minica", respectivement déterminée et semi-déterminée, possédent le méme
nombre de gousses a maturité. Mais le rendement de "Ticol” est inférieur car le nombre de graines
par gousses et Ie poids des graines sont inférieurs,

Bien que le rendement augmente, dans le cas du haricot quand la biomasse produite
augmente, le nombre de noeuds sur la tige principale et le nombre de noeuds par ramification sont
corrélés négativement au rendement, quel que soit le type d'architecture (Nienhuis et Singh, 1985).

Dans l'ensemble des cas, les composantes du rendement sont les mémes pour les
déterminés et les indéterminés. En fait, les plantes dont l'architecture est modifiée er qui
ont un intérét agronomique ont des capacités de croissance végétative encore
importantes qui leur permettent de ne pas se comporter de facon fondamentalement
différente pour la mise en place du rendement.

Les potentialités de rendement ne sont pas indépendantes de développement végétatif de
la plante, méme si la relation n'est pas absolue. Les indéterminés ont des capacités de
production de matiére séche plus élevées que les déterminés, et par conséquent leur
rendement peut théoriquement étre plus fort, pour un indice de récolte égal. Cependant,
dans des conditions agricoles, de nombreux facteurs limitants vont réduire les
potentialités des plantes. L'intérét des indéterminés doit alors étre remis en question.
Dans tous les cas, et en absence de lignées isogéniques, le moindre avancement dans la
sélection des déterminés pourrait expliquer les rendements plus faibles.

1.2 4.3, Distribution du rendement sur la plante

La modification de l'architecture influence la répartition du rendement sur la plante.
D'une part, la proportion de graines portée par la tige principale, par rapport aux ramifications, peut
évoluer ; d'autre part, la répartition spatiale le long de la plante peut aussi étre modifiée.

Chez le soja, Weil et al. (1990) notent que le rendement des déterminés se situe plus bas
dans le couvert que celui des indéterminés, Chez les déterminés, le nombre de noeuds fertiles sur la
tige principale est inférieur, mais il est plus important sur les ramifications, comparé aux
indéterminés (Blanchet et al., 1986). Ces auteurs notent des modifications de la distribution des
graines le long de la tige principale : les noeuds productifs sont répartis sur tout le long de la tige
chez le type indéterminé, alors que pour le type déterminé, la production est centrée sur les noeuds
7 4 10, ainsi que sur le racéme terminal. Chez les déterminés, la contribution des ramifications au
rendement total est de 33% alors qu'elle n'est que de 12% chez les indéterminés (Beaver et al.,
1985a), en liaison avec un développement végétatif des ramifications plus important chez les
déterminés.
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Pour la féverole, Nagl (1981) remarque le faible nombre de noeuds portant des gousses
chez le mutant déterminé d'origine. Ce caractére a été amélioré chez les déterminés qui peuvent
avoir 23 noeuds fertiles par rapport aux 15 noeuds fertiles chez la variété indéterminée "Kornberg”
(Nagl, 1981). Au contraire, Pilbeam ef al. (1990c, 1991b) montrent que les indéterminés ont plus
de noeuds portant des gousses par tige fertile que les déterminés. En effet, les déterminés
produisent beaucoup de ramifications latérales stériles (jusqu'a 20% de la mati€re seche du couvert)
(Austin et al., 1981 ; Nagl, 1981). Pilbeam et al. (1991b) ne notent pas de contribution différente
de la tige principale et des ramifications entre types morphologiques, la tige principale portant 40%
du rendement total.

Chez Vigna unguiculata et le haricot mungo, le rendement supérieur des mutants
déterminés est associé A une augmentation du nombre de ramifications fertiles, ce qui augmente la
prodyction relative des ramifications (Quintero et al., 1990).

Chez le lupin bleu, l'augmentation de la contribution au rendement des niveaux 1 et 2
chez les types moins ramifiés est significative (Bishop et al., 1984). Delane et al. (1986)
remarquent aussi une augmentation de la contribution du niveau 1, qui atteint les deux tiers du
rendement. Sur lupin blanc, le rendement sur la tige principale du génotype épigonal Epl est
supérieur A celui de la variété indéterminée Kalina. Par contre le rendement des ramifications est
plus beaucoup plus faible chez Epl ce qui explique son rendement total plus faible que pour Kalina
(Stiitzel et al., 1993). Pour tous les lupins, l'architecture déterminée conduisant a une réduction trés
sévere du développement des ramifications, on s'attend 4 ce que leur contribution au rendement
final soit restreinte. Cependant, on observe toujours une amélioration, en valeur absolue, de la
nouaison sur la tige principale, c'est & dire une augmentation du nombre de gousses sur la tige
principale.

La répartition de la production sur la plante est liée a la structure de l'appareil
végétatif. Chez les espéces oii les types déterminés présentent un plus grand nombre de
ramifications, la production de celles-ci tend a augmenter par rapport @ la production
de la tige principale. Chez les lupins ou le développement des ramifications est réduit
chez les types déterminés, il y a une augmentation de la production relative de la tige
principale.

1244, Indice de récolte

De fagon théorique, on souhaite chez les déterminés, quelle que soit l'espéce, un plus
faible développement végétatif associé a un rendement au moins équivalent 3 celui des
indéterminés. On s'attend donc 2 ce que l'indice de récolte soit significativement augmente,

Blanchet ef al. (1986) et Mayers et al. (1991a) obtiennent un indice de récolte plus élevé
chez les sojas déterminés que chez les indéterminés. Selon Beaver ef al. (1985a), l'indice de récolte
n'est pas toujours plus élevé chez les déterminés, cela dépend des génotypes. Wallace et Munger
(1966) n'observent pas d'indices de récolte différents pour déterminés ou indéterminés. Dayde et
Ecochard (1984) obtiennent le m&éme résultat en moyenne, mais l'indice de récolte est beaucoup
plus variable pour différentes variét€s déterminées.
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Chez la féverole, on a vu que les génotypes déterminés n'ont pas une quantité de matiére
seche végétative significativement plus faible que les indéterminés. En conséquence, Pilbeam et al.
(1990a) observent, sur des types hiver, un indice de récolte semblable pour déterminés et
indéterminés. Sur des variétés de printemps, l'indice de récolte des indéterminés (Pilbeam et al.,
1990a ; Stiitzel et Aufhammer, 1992) ou des semi-déterminés (Pilbeam et al., 1989} est plus fort
que celui des déterminés . Silim et Saxena (1992a) obtiennent un indice de récolte plus élevé chez
les déterminés en Syrie, ce qui montre qu'en milieu peu favorable au développement végétatif, les
déterminés valorisent mieux leur matiére séche.

Chez le lupin blanc, l'indice de récolte du génotype déterminé Epl est supérieur a celui
de la variété indéterminée Kalina (Aufhammer et al., 1993), mais cela ne compense pas la faible
production de matieére seche par Epl.

L'évolution de l'indice de récolte lors du passage de variétés indéterminées a des
variétés déterminées dépend donc de l'espéce considérée, et surtout du développement
végétatif des déterminés comparé aux indéterminés.

1.24.5. Influence des pratiques culturales sur le rendement

Le rendement est sensible aux modifications du milieu. En particulier, comme nous
I'avons vu, le miliea peut modifier profondément la morphologie des plantes, ce qui se répercutera
sur leurs potentialités de rendement. La réduction de la vigueur végétative observée chez les
déterminés de certaines espéces, ou l'augmentation de leur aptitude & ramifier chez d'autres espeéces
sont des sources possibles d'interaction entre architecture de la plante et milieu.

[.2.4.5.1. Influence de la densité

Pour le soja, la corrélation entre le nombre de noeuds et le rendement est élevé (entre
0.40 et 0.71 selon les années et les dates de semis), et d'autre part, ce nombre de noeuds par m?
augmente quand la densité augmente (Parvez ef al., 1989). Le rendement augmente alors avec la
densité surtout s'il y a une diminution de 1'écartement entre les rangs de 90 a 30 cm. Parvez et al.
(1989) pour des densités variant de 6 a 42 plantes/m? ainsi que Blanchet ef al. (1986) avec des
densités entre 45 et 77 plantes/m? ne montrent pas de différence de comportement face a la densité
entre indéterminés et déterminés. Selon Ablett ef al. (1991), une forte densité (80 graines/m?) peut
diminuer le rendement des indéterminés ou des semi-déterminés dans des conditions favorisant le
développement végétatif. Par contre, le rendement optimum des déterminés est obtenu pour une
densité assez élevée (60 graines/m?). Chez des sojas trés précoces cultivés dans le nord de la France,
la variété semi-déterminée "Fiskeby" a un meilleur rendement que la variété indéterminée "Sito" a
une densité de 120 plantes/m?, alors qu'elle est inférieure pour des densités de 40 ou 80 plantes/m?
(Lejeune-Hénault, 1991). Cela montre que les exigences des déterminés ou des indéterminés
peuvent étre différentes. Beaver et Johnson (1981a), Green et al. (1977) et Wilcox (1980) montrent
'absence d'interaction entre type d'architecture et espacement des rangs, qui varie dans ces études
entre 20 et 100 cm.

La densité influence aussi la distribution du rendement sur la plante, de fagon identique
quel que soit le type d'architecture. Pour des sojas déterminés (Wallace, 1986), ou des types semi-
déterminés (Roumet, 1988), la diminution de la densité provoque une diminution de la contribution
relative de la tige principale et une augmentation de la contribution des ramifications,
essentiellement sur les ramifications basales. A faible densité, les ramifications les plus basales sont
les plus productives, mais elles ne se développent pas & forte densité.
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Sur la féverole d'hiver, Pilbeam et al. (1991b) préconisent les mémes densités optimales
(entre 10 et 20 plantes par m?) pour les déterminés et les indéterminés, car le rendement n'est pas
modifié pour des densités variant de 10 2 80 plantes par m2. Dans une autre étude (Pilbeam ef al.,
1990b), l'effet de la densité est variable selon l'année. A faible densité (20 plantes/m?), un
écartement de 12 cm entre les rangs est préférable, alors qua densité forte (40 plantes/m?), un
écartement plus important de 48 cm est mieux valoris€. Selon Stiitzel et Aufhammer (1992),
déterminés et indéterminés semblent réagir différernment 2 une augmentation de la densité, puisque
le rendement de la variété déterminée "Ticol" augmente plus quand la densité passe de 22 a 44
plantes/m? que le rendement de la variété indéterminée "Herz Freya", en conséquence d'une plus
grande augmentation de l'indice de récolte. Pilbeam et al. (1990a, 1990b, 1991b), sur féverole de
printemps et d'hiver dans des conditions favorables au développement végétatif, observent une
diminution de l'indice de récolte quand la densité augmente, quel que soit le type morphologique.
Au contraire, en zone aride, pour Silim et Saxena (1992a), l'indice de récolte n'évolue pas en
fonction de la densité a laquelle les plantes sont cultivées. Ces résultats rejoignent les observations
de Kawano (1990) qui montre que, dans des environnements trés productifs, le rendement est
fortement corrélé a l'indice de récolte, alors que dans des environnements faiblement productifs, le
rendement est plutdt corrélé a la biomasse.

Pour le haricot, on observe une réaction différente a la densité pour les déterminés et les
indéterminés (Nienhuis et Singh, 1985). Quand on observe le rendement en fonction de la densité,
on a une augmentation chez les déterminés, alors qu'on a une courbe en cloche pour les
indéterminés. Les types déterminés supportent donc mieux les fortes densités, alors que les types
indéterminés compensent plus facilement les faibles densités. Toutes les composantes du rendement
sont affectées par l'interaction type d'architecture * densité.

Chez Vigna unguiculata, des densités de 12 ou 24 plantes/m? ne modifient le rendement
ni des déterminés ni des indéterminés (Chaturverdi et al., 1980).

Chez le lupin, les types déterminés sont les plus sensibles 2 une faible densité (Bishop et
al., 1984), car ils ne peuvent la compenser par une augmentation de la croissance latérale.
Cependant, la densité optimale, 35 plantes/m2, semble &tre la méme pour les déterminés et les
indéterminés. Hamblin et al. (1986) remarquent aussi l'effet positif sur le rendement d'une
augmentation de la densité, puisqua 15 plantes/m? le rendement est de 9 qx/ha, et qu'il passe a 14
gx/ha a 33 ou 67 plantes/m?.

1.2.4.5.2. Influence de la date de semis

Chez le soja, un semis tardif diminue le rendement, en liaison avec une réduction du
développement végétatif, en particulier chez les déterminés (Board et al., 1990). Beaver et Johnson
(1981a) et Weaver ef al. (1991) observent que le rendement décroit rapidement quand le semis est
retardé, A partir de début mai, pour les indéterminés, alors qu'il ne diminue qu'a partir d'un semis de
début juin pour les déterminés. Ceci explique I'adaptation des déterminés aux zones du sud des
Etats-Unis oli le soja, étant la seconde culture de 1'année, est semé tardivement, Dans le cas des
conditions tropicales, on a vu que lors d'un semis tardif, on obtient une augmentation de matiére
seche végétative des déterminés et des indéterminés (Mayers et al., 1991a). Mais il n'y a pas
d'angmentation du rendement en semis tardif et l'indice de récolte est alors diminué. La diminution
du rendement obtenue pour une date de semis non optimale résulte d'une réduction de la
contribution des ramifications chez déterminés et indéterminés (Board, 1985 ; Weaver ef al., 1991).
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L'ensemble de ces études tend 2 démontrer 1la meilleure tolérance des sojas déterminés 4 un semis
tardif.

Des facteurs autres que la date de semis ou la densité influencent le développement des
plantes. Par exemple, chez le soja, 1'apport de fertilisants azotés augmente la production végétative
(Wallace et al., 1990), ce qui provoque une diminution du rendement chez les types indéterminés
mais pas chez les déterminés. L'irrigation modifie la distribution du rendement sur la plante et
augmente la contribution de la partie supérieure du couvert (Wallace, 1986). Chez la féverole
déterminée en Syrie, l'irrigation permet d'augmenter la vigueur végétative des plantes et conduit
corrélativement 3 une nette augmentation du rendement (Husain er al., 1988a). L'application de
fertilisants azotés modifie légérement la distribution des gousses sur la plante, elle augmente la
formation des gousses sur les noeuds supérieurs des indéterminés et sur les ramifications des
déterminés (Tancogne et al., 1991).

Globalement, le rendement est lié au développement végétatif. Cela explique que l'effet
de la date de semis sur le rendement soit plus important que l'effet de la densité (Beaver
et Johnson, 1981a, Weaver et al., 1991). Mais, si un faible développement végétatif est
préjudiciable au rendement, une croissance trop importante est aussi pénalisante. Par
leur architecture au moins dans certains cas, les types déterminés ont du mal a
compenser les faibles densités, alors que les types indéterminés risquent un trop fort
développement.

12 4.6. Stabilité du rendement

Un critére, défini par Finlay et Wilkinson (1963) est couramment utilisé pour estimer la
stabilité des variétés. Il correspond i la pente de la droite de régression (B ;) entre le rendement de
la variété i et le rendement moyen obtenu dans différents lienx étudi€s. Un second critére est aussi
utilisé, le carré moyen de la déviation par rapport a la régression (Eberhart et Russell, 1966). Un
génotype stable posséde un coefficient de régression égal a 1 et une déviation minimale.

Ablett et al. (1991) estiment que tous les types morphologiques peuvent produire de forts
rendements chez le soja. Cependant, les déterminés sont moins flexibles vis-a-vis de la densité que
les indéterminés. Dans les zones 4 fort potentiel ou la verse est un facteur limitant, on peut
considérer que les sojas déterminés ont une plus grande stabilité de leur rendement. Beaver et
Johnson (1981b) montrent que le niveau moyen de rendement est équivalent et la réaction des deux
types morphologiques est identique en réponse a des environnements de niveaux de production
variables. Mais les déterminés ont un rendement moins prévisible en fonction des potentialités du
milieu. Cependant, la stabilité des déterminés pourrait &tre améliorée dans un programme de
sélection. De toute fagon, on peut penser que les déterminés peuvent €tre développés pour une
adaptation spécifique (Ablett et al., 1989).

Chez le haricot, les types indéterminés sont les plus largement adaptés selon Nienhuis et
Singh (1985). Beaver et al. (1985b) observent une meilleure stabilité du rendement (B ;) chez les
indéterminés. Kelly et al. (1987) montrent que chez les déterminés, les paramétres de stabilité
(pente et déviation) ne sont observés que chez des variétés a faible rendement. Mais White et al.
(1992) obtiennent un paramétre de stabilité (B ;) en moyenne plus €élevé chez les déterminés. Ep
fait, parmi les génotypes indéterminés, certains présentent une grande stabilit¢, alors que d'autres
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sont instables. Cela montre que fort potentiel et stabilité peuvent &tre rassemblés chez des
génotypes indéterminés de haricot.

Chez les plantes comme le haricot et la féverole, la coexistence de la croissance
végétative et la croissance reporductive permet 1'établissement d'un nombre croissant de sites
reproducteurs, ce qui pourrait expliquer la meilleure stabilité du rendement chez les indéterminés
dans certains cas.

Conclusion

Les types sauvages de tous les protéagineux sont indéterminés. La sélection de types
déterminés s'est faite avec des objectifs a la fois assez précis (niveau de rendement, résistance a la
verse, précocité de récolte) et assez généraux (stabilité du rendement, diminution de la compétition
intra-plante). Selon les especes et les milieux de culture, certains types déterminés répondent 4 un
ou plusieurs de ces objectifs.

De fagon générale, pour les protéagineux cultivés dans des pays en voie de
développement, et si la récolte se fait au fur et & mesure que les fruits mirissent, il n'y a pas
d'intérét 4 un type d'architecture déterminé. Dés que la récolte a lieu en un seul passage, et surtout si
elle est mécanisée, l'architecture déterminée peut devenir obligatoire pour continuer a cultiver
l'espéce considérée.

Dans les pays développés, la situation varie selon le milieu et 'espéce. Si on considere
l'exemnple du soja aux Etats-Unis, on s'apergoit que les possibilités de culture des déterminés ont
évolué au cours des années. Les premiers sojas a architecture déterminée ont été cultivés aux Etats-
Unis dans des zones sud A fort potentiel de rendement, ol la verse représentait des risques
importants pour la culture. Ces variétés de soja déterminées sont tardives, et sont par conséquent de
taille relativement élevée (Parvez et al., 1989). Dans les zones oll on peut envisager deux récoltes
par an, et ol le soja est la seconde culture, les déterminés présentent ['avantage d'€tre moins affectés
par une date de semis tardive. Les déterminés se sont révélés par la suite intéressants aussi pour le
nord des Etats-Unis.

L'architecture déterminée, dans les espéces ol elle présente un intérét agronomique,
conduit 4 un certain nombre d'améliorations. Outre les gains de rendement, d'autres objectifs
peuvent orienter le choix entre variétés déterminées ou indéterminées. L'un est la date de récolte,
les autres avantages attendus chez les déterminés €tant la diminution de la verse et l'augmentation
de la stabilité du rendement. De plus, pour une plante déterminée, le chevanchement entre
croissance végétative et croissance reproductive est minimisé, ce qui permet de diminuer leur
compétition i l'intérieur de la plante (Green et al., 1977, Lejeune-Hénaut, 1991). Une plus grande
proportion des photosynthétats produits apres l'anthése est donc théoriquement disponible pour les
organes reproducteurs et doit permettre de maximiser le rendement (Shibles et Green, 1969, cités
par Lin et Nelson, 1988b ; Koscielniak et al., 1990). L'ampleur de cette compétition est cependant
difficile & mesurer, ainsi que sa diminution sous l'influence d'une modification de Varchitecture.
Cependant, dans certains cas, le chevanchement entre croissances végétative et reproductive permet
de maximiser le nombre de noeuds produits et favorise le rendement.
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Ces bénéfices s'expriment en fonction du milieu ol la culture est implantée, et la culture
de plantes & architecture déterminée peut entrainer la modification des pratiques culturales
développées pour des types indéterminés. La date de semis ne doit généralement pas €tre modifiée.
Par contre, une augmentation de la densité peut parfois étre bénéfique. Dans le cas de la féverole,
elle permet de diminuer le nombre de tiges qui se développent chez les déterminés et ainsi de
diminuer le nombre de tiges stériles. Chez le soja, la hauteur d'insertion de la gousse la plus basse
est parfois trop faible chez les déterminés (Ablett ef al., 1989) mais peut étre augmentée par une
plus forte densité. Au nord des Etats-Unis, la culture de sojas déterminés demande une
augmentation de la densité.

Selon certains auteurs (Smartt et Hymowitz, 1985), l'architecture déterminée est
considérée comme un caractere de domestication, au mé€me titre que le gigantisme des organes
reproducteurs, l'indéhiscence des gousses ou l'absence de substances anti-nutritionnelles. Elle
permet aussi de se rapprocher du type théorique de plantes optimisant le développement végétatif
par rapport 2 la production de graines (Kozlowski, 1992). Cependant, le passage du développement
végétatif au développement reproductif est progressif. L'existence d'une phase ou les croissances
végétative et reproductive sont concomitantes est liée a I'existence de contraintes (Cohen, 1971).
Ces contraintes sont la nécessité d'un développement de nouveaux organes végétatifs pour la mise
en place d'organes reproductifs.






Chapitre 11
Origine, définition et hérédité de I'architecture déterminée
chez le lupin blanc
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Introduction

Cinq génotypes de lupin blanc, Lupinus albus L., de type printemps et
d'architecture déterminée ont été¢ donnés par Mr Mikolajczyk, de la station de recherche de
Przdebedowo, en Pologne, & Mr Lenoble du laboratoire "lupin" de I'INRA de Lusignan en
1984. Ils sont issus d'un programme de mutagengse (Mikolajczyk et al., 1984), et présentent
une architecture "€pigonale”, c'est-d-dire qu'ils développent uniquement une tige principale
termin€e par une inflorescence, mais pas de ramification. A I'INRA, deux génotypes ont paru
plus intéressants, LA298 et LA300. Ces génotypes ont €té croisés dés 1985 avec une gamme
de génotypes de précocité trés variable, pour essayer d'augmenter leurs potentialités
agronomiques qui sont frés limitées. L'un d'entre eux a été le croisement, appelé CH304 (CH
pour Croisement d'Hiver), entre LA300 et LAI95, ce dernier génotype étant le génotype
d'hiver le plus tardif disponible & cette période. Ces croisements ont ét€ menés en
autofécondation pendant plusieurs générations. Des croisements incontrdlés, liés 4 un taux
d'allogamie résiduel, ont eu lieu car on retrouve dans quelques descendances des génotypes 2
grains marbrés alors que les parents d'origine avaient des grains blancs.

Si LA298 et LA300 ont une architecture clairement déterminée, dans le sens ol
leur tige passe brutalement d'un développement végétatif strict 3 un développement
reproductif strict, les génotypes issus de croisements peuvent présenter des ramifications qui,
elles aussi, sont déterminées. La nécessité d'une définition claire de l'architecture déterminée
chez le lupin est rapidement apparue. Apreés observation d'un certain nombre de génotypes
d'origine variable, on a pu définir qu'une plante a une architecture déterminée si, 4 un moment
donné de son développement, tous ses bourgeons axillaires sont floraux. En conséquence, la
croissance végétative des plantes n'est pas potenticllement infinie comme chez les
indéterminés. Le terme "épigonal” désigne un type particulier de plante déterminée dont les
bourgeons axillaires des feuilles de la tige principale sont floraux et qui n'ont pas de
ramification. Chez des génotypes plus ramifi€s, le caractere déterminé ne sera parfois évident
qu'au niveaun des ramifications tertiaires, ce qui rend le diagnostic difficile et tardif.
Cependant, un caractére "marqueur” est rapidement apparu. En effet, si la ramification se
développant a l'aisselle de Ia plus haute feuille de la tige principale est courte, avec un faible
nombre de feuilles, voire réduite A une simple fleur, on peut &tre siir que la plante en question
est déterminée. En effet, chez les indéterminés, cette ramification est toujours bien
développée, et porte un nombre de feuilles équivalent au nombre de feuilles des autres
ramifications primaires. Ce caractére marqueur permet de repérer l'architecture déterminée
tres tot dans le cycle de la plante.

Il arrive parfois qu'une confusion soit possible entre l'architecture déterminée telle
quelle a €€ décrite ici, et un caractére déterminé acquis A la suite d'une vernalisation
importante ayant réduit le nombre de feuilles sur les ramifications 4 zéro. Ce phénomene de
vernalisation intense s'observe parfois pour des génotypes de printemps semés trés tot au
printemps ou semés en hiver. Dans les études menées ici, il n'y a pas eu de confusion
possible, puisque le matériel a toujours été de type hiver, donc relativement tardif.

A ce niveau, un peu de vocabulaire s'impose. Dans la terminologie anglo-saxonne,
on trouve en général le terme "determinate growth" pour désigner I'architecture déterminée.
Dans le cas du lupin, ce terme n'est pas satisfaisant puisque d'un point de vue botanique, la
tige principale ainsi que les ramifications ont une croissance déterminée car elles sont
terminées par une inflorescence. Les génotypes indéterminés de lupin sont donc composés de
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modules (c'est-a-dire de ramifications) déterminés, mais la croissance de la plante entidre est
indéterminée. Chez les génotypes déterminés, les modules sont déterminés de la méme fagon,
et la plante dans son ensemble a aussi un développement déterminé. Par la suite, on
n'emploiera que le terme "architecture déterminée"” pour éviter toute confusion,

L'hérédité du caractere d'architecture déterminée n'avait pas été étudiée chez les
lupins d'hiver. Ceci a ét€ fait par 1'étude de la descendance de trois croisements simples.

I1.1. Matériel et méthodes

Le premier génotype fix€ issu du croisement CH304 a été croisé en printemps
1988, en serre, avec trois lignées indéterminées de type hiver : Lunoble, Lumineux et CH46.
Lumineux est une lignée d'hiver précoce, alors que Lunoble et CH46 sont des lignées d'hiver
tardives. Les plantes F1, toutes indéterminées, ont été cultivées en serre en 1989/90. Les
graines F2 récoltées ont été semées en champ au printemps 1990. En automne 1990, les
familles F3 issues des plantes F2 ont €t semées en champ, ainsi que des graines F2 de fagon
a faire des notations dans des conditions de vernalisation adaptées & ce matériel de type hiver.

En 1990/91, la génération F2 comprenait 93 plantes pour le croisement de CH304
avec Lunoble, 87 plantes pour le croisement avec Lumineux et 94 plantes pour le croisement
avec CH46. La génération F3 comprenait 84, 81 et 80 familles pour les trois croisements dans
l'ordre précédent, chaque famille étant représentée par une trentaine de plantes. L'architecture,
déterminée ou indéterminée, a été notée pour chaque plante. On a fait I'hypothése que le
caractere déterminé était monogénique récessif. On attend donc, en F2, 3/4 de plantes
indéterminées et 1/4 de plantes déterminées. En F3, 1/4 des familles doivent comporter
uniquement des plantes déterminées, 1/4 des familles uniquement des plantes indéterminées,
et la moiti€ des familles doivent &tre en disjonction, avec 2 la fois des plantes déterminées et
indéterminées, celles-ci étant en proportion 1/4 et 3/4. Ces hypoth&ses ont été testées en
utilisant un test 2.

I1.2. Résultats

En génération F2, et encore plus en génération F3, il existe une grande variabilité
génétique pour l'architecture chez les déterminés (figure 1).

Les descendances obtenues en F2 et F3 sont présentées dans le Tableau I, ainsi
que la valeur du test sous lhypothése d'un déterminisme monogénique récessif de
l'architecture déterminée.

Ces résultats montrent qu'on ne peut pas rejeter l'hypothese de départ.
L'architecture déterminée a donc une hérédité monogénique récessive.
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Tableau 1. Effectif des plantes déterminées (D) et indéterminées (I) en génération F2, et
effectif des familles déterminées, indéterminées et en disjonction (I/D) en génération F3.
Valeur du test ¥2 et degré de signification (ns : non significatif).

Plantes F2 Familles F3
Croisement avec : D 1 5213 D I 1D yx2+q.1.2
“Lunoble 20 73 0.606 ns 19 21 44 0286 ns
Lumineux 23 64 0.006 ns 19 20 42 0.136 ns
CH46 21 71 0.014 ns 24 16 40 1.600 ns

I1.3. Discussion

L'hérédité monogénique récessive trouvée pour l'architecture déterminée chez les
lupins d'hiver est en accord avec les résultats de Mikolajczyk ef al. (1984) sur les lupins de
printemps entiérement épigonaux. Ce caractére a donc une hérédité ues simple bien que son
expression soit variable selon le génotype de la plante qui le porte, comme nous le
détaillerons par la suite. Etant donné que le caractére déterminé a été€ obtenu a la suite d'une
mutagenese, la probabilité d'un caractére monogénique était grande (Simmonds, 1979). Clest
le cas de nombreux caractéres obtenus 4 la suite de mutations (Poehlman, 1959).

Parmi les especes cultivées, un certain nombre de mutations spontanées ont été
sélectionnées dans des variétés anciennes. D'autres ont été induites par des agents mutagenes,
quand il n'existait pas de géne connu (Poehlman, 1959). Des limitations importantes a ce
protocole d'amélioration des plantes sont rapidement apparues. Outre le taux de mutation
faible, beaucoup de mutations sont indésirables ou sans valeur. La stabilité des mutants est
inconnue. Enfin, si au départ les sélectionneurs pensaient améliorer une ou deux
caractéristiques en maintenant l'identité et la performance pour le reste, ils ont vite observé un
changement de l'ensemble de la physiologie (Poehlman, 1959). Les mutations sont donc
rarement utilisables telles quelles. 11 faut généralement les transférer dans des structures
génétiques intéressantes pour l'ensemble de leurs qualités (Demarly, 1977). En effet, le
fonctionnement des linkats, qui sont des ensembles équilibrés par sélection naturelle, est
perturbé par toute mutation. Une mutation risque d'apporter un affaiblissement général de la
vigueur, méme si, par ailleurs, elle conditionne un caractere majeur (Demarly, 1977). Le
fonctionnement général du génome a aussi pour conséquence que l'étude de lignées
isogéniques sauf pour le caractere étudié est d'intérét variable. La mutation doit tre introduite
dans un fond génétique qui lui convient pour révéler son potentiel.

Dans notre cas, l'introduction d'un caractére modifiant l'architecture perturbe
complétement le développement de la plante. Ainsi il devient aléatoire de prédire le
comportement d'une lignée déterminée isogénique d'une lignée indéterminée connue. Les
données acquises au sein du groupe des indéterminés sont & considérer avec circonspection
avant de les adapter aux déterminés. En particulier, les corrélations entre les caractéres
généralement considérés dans les programmes de sélection peuvent €tre entierement
modifiées. D'autre part, la variabilité génétique disponible chez les lupins existe uniquement
chez des types indéterminés que l'on peut appeler "sauvages”. L'introduction de variabilité
génétique dans le pool déterminé nécessitera donc toujours d'introduire des parents
indéterminés dans les plans de croisement puis de sélectionner des descendants déterminés.
Dans le cas du lupin, les sélectionneurs travaillent déja avec un géne majeur récessif, celui de
I'absence en alcaloides, les variétés étant toutes dépourvues d'alcaloides, les écotypes
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sauvages €tant amers. La sélection de lignées déterminées sans alcaloides exigera donc de
manipuler deux caractéres monofactoriels en plus des caractéres quantitatifs, Dans le cas de
caractére comme l'architecture déterminée, qui a un effet variable selon le génome o il est
introduit, la création de populations de réserve permet une certaine coadaptation des génes
avant la sélection proprement dite (Gallais, 1990). Ces populations de réserve vont étre
enrichies dans les caractéres monogéniques et serviront de source aux programmes de
sélection. Cette méthode évite de perdre, lors de l'introduction d'un géne majeur ayant des
effets sur d'autres caractéres, les progrés obtenus sur ces autres caractéres.

La voie généralement suivie pout introduire une mutation est le back-cross
pendant plusieurs générations. Le parent donneur de la mutation est le plus souvent utilisé
comme male, et la variété receveuse comme femelle pour conserver son cytoplasme dans la
génération suivante (Demarly, 1977). Si le caractere & tranférer est dominant, les individus
porteurs de la mutation sont directement identifiables & chaque génération de back-cross, et
seront sélectionnés avant le croisement suivant. Si la mutation est récessive, les descendants
porteurs de cette mutation a 1'état hétérozygote seront indiscernables des descendants
homozygotes. Deux techniques sont possibles. Soit, aprés chague back-cross, on autoféconde
les descendants, on ne retient que les porteurs de la mutation a 1'état homozygote, et on les
recroise avec le parent récurrent. Soit, toute la descendance est croisée avec le parent
récurrent, et en méme temps, on autoféconde chaque plante pour tester si elle porte la
mutation a 1'état hétérozygote. Seuls les croisements avec les plantes hétérozygotes seront
conservés. Cette seconde technique permet de progresser plus vite pour l'introduction du
caractere muté, mais nécessite d'effectuer sur chaque plante un croisement et une
autofécondation. Ceci est parfaitement possible chez le lupin qui produit plusieurs
inflorescences.

Au cours du temps, les agriculteurs ont eux-mémes sélectionné un grand nombre
de caractéres monogéniques que nous considérons actuellement comme des caractéres de
domestication (Simmonds, 1979). Cependant, dans I'histoire moderne de la sélection végétale,
un certain nombre de geénes ont présenté un trés grand intérét pour les productions
agronomiques, comme le caracteére déterminé chez le soja ou la tomate de serre, le caractére
d'absence d'acide érucique chez le colza, le nanisme chez le blé, 1'absence d'alcaloides chez le
lupin bleu cultivé en Australie, 1'absence de tanins chez le pois protéagineux et la féverole.
Ces quelques génes permettent & ces cultures de couvrir des surfaces et d'atteindre des
niveaux de production inenvisageables sans leur concours. D'autres génes majeurs, bien que
potentiellement intéressants, sont finalement difficiles 2 justifier pour l'amélioration des
variétés. Clest le cas par exemple du géne Opaque 2 du mais qui augmente la teneur en
protéines des grains mais a un effet corrélatif négatif sur le rendement. D'autres génes majeurs
concernent le déterminisme de la couleur des fleurs des plantes omementales ou des
résistances a des pathogénes.






Chapitre III
Description et variabilité de F'architecture déterminée
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Introduction

On a défini, dans le chapitre précédent 1'architecture déterminée. Celle-ci apparaft
différer de I'architecture indéterminée principalement par la structure des ramifications. Les
génotypes déterminés présentent un port plus compact et moins feuillu. Ces observations
succintes nécessitaient des études plus approfondies.

Tout d'abord, I'architecture de quelques génotypes déterminés a été décrite dans
une gamme de conditions environnementales, de fagon & caractériser cette architecture. Ces
conditions environnementales vari€es ont été réalisées par différentes dates de semis en
plusieurs heux, et aussi par plusieurs densités de culture. La structure de la tige principale et
des ramifications a ét€ décrite dans tous les milieux, ce qui a permis de comprendre sa mise
en place au cours de la croissance de la plante. Cette description a conduit i proposer un
modele de développement des ramifications. Les résultats sont présentés dans l'article publié
dans Annals of Botany (Julier et Huyghe, 1993) et intitulé "Description et modélisation de
l'architecture déterminée chez quatre génotypes de lupin blanc d'hiver, sous l'effet du lieu, de
la date de semis et de la densité".

Le modele utilisé a ensuite été amélioré pour pouvoir décrire une gamme plus
éiendue de phénotypes. L'objectif était de pouvoir proposer un modele prédictif de
l'architecture. En effet, on dispose déji d'un modéle prédictif de la structure de la tige
principale du lupin. Ce modeéle prédit le nombre de feuilles de la tige principale en fonction
de la somme de températures au dessus de 3°C depuis le semis, de la somme de températures
vernalisantes depuis le semis, des besoins en vernalisation des génotypes et du poids de la
graine semée (Huyghe, 1991, 1993a). Un environnement informatique a été développé autour
de ce modele, ce qui permet maintenant de l'utiliser pour des prédictions ou des simulations
(Billaudeau, 1993). Le fait d'avoir un modele prédictif de la structure des ramifications chez
les déterminés serait un atout important pour décrire l'architecture,

Ensuite, une large gamme de génotypes déterminés a été étudiée, et certains
d'entre eux ont été placés dans un dispositif multilocal. Ces génotypes proviennent de
croisements contrblés et permettent de décrire la variabilité génétique disponible au sein de
cette architecture. De plus, il est nécessaire de tester le comportement de ce matériel en
plusieurs lieux. On ne peut pas @ priori supposer que la variation induite par l'environnement
sur les quelques lignées étudiées précédemment soit similaire pour d'autres génotypes. En
effet, des interactions génotype*milieu pour les caracteres d'architecture ne sont pas 2 exclure.
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II1.1. Description et modélisation de I'architecture déterminée chez quatre

génotypes de lupin blanc d'hiver

Annals of Botany 72; 493-501, 1993

Description and Model of the Architecture of Four Genotypes of Determinate
Autumn-sown White Lupin (Lupinus albus L.) as Influenced by Location, Sowing

Date and Density

BERNADETTE JULIER and CHRISTIAN HUYGHE
INRA, Station d’ Amélioration des Plantes Fourragéres, 86600 Lusignan, France

Accepted: 13 May 1993

The structure of four new autumn-sown determinate genotypes of white lupin. grown with a combination of sowing
dates and plant densities at four locations in France was studied in 1990/91 and 1991/92. Plant architecture was
characterized in terms of the number of first-order branches produced and the distribution of leaves on these branches
and how they varied with the number of mainstem leaves and the position of the branch on the mainstem.

The variation in the number of mainstem leaves on determinate genotypes was satisfuctorily described by an earlier
model developed for indeterminate genotypes using the intensity of vernalization relative to accumulated temperature
above 3 °C as input. However the architeciure of the first-order branches. defined by their number and the total
number of leaves per branch at each subtending position on the mainstem. differed. and was influenced by genotype.
location and sowing date. In four determinate genotypes. these two characters were positively correlated. and
correlated with the number of leaves on the mainstem. Increasing density from 10 to 40 plants m ? reduced the
number of branches and their total number of leaves. Pruning 15 leaves from the muinstem at the beginning of stem
elongation did not influence the development of the first-order branches. There appeared 1o be a functional
relationship between the number of leaves on the mainstemn and the number ol branches estublished very early in the
growing $eason.

The profiles of number of leaves on the first-order branches on the mainster: with branch position were modelled
using two sub-models. one describing the mean number of leaves on the branches actually present. and the second
describing the frequency of occurrence of 4 branch at a particulur position on the mainstem. Of the five model
parameters. one. representing the minimal number of brunches present on the plunt. was correlated with the number

of first-order branches. Genotype. location. sowing date and density utlected the shape of the profiles.

Key words: White lupin. Lupines albuy L. determinate growth. architecture. model. brunch.

INTRODUCTION

The white lupin ( Lupinus albus L.) is a grain legume. grown
for protein, that originates from the Mediterranean area.
Autumn-sown cultivars with high frost tolerance have been
selected (Huyghe and Papineau, 1990). Increased frost
tolerance is generally associated with late flowering and this
provides a greater opportunity for extensive vegetative
growth, especially in indeterminate cultivars. The greater
vegetative growth and the increased within-plant com-
petition that it induces can be detrimental to pod setting
(Herbert, 1979; Porter, 1982; Huyghe, 1990). pod growth
and yield. Recently, determinate genotypes of autumn-sown
lupins have been selected in which the determinate character
is controlled by a single recessive gene (Julier and Huyghe,
1992). The vegetative growth of these genotypes is restricted.
usually to a mainstem plus one order of branches. Once
flowering is initiated, determinate plants are characterized
by having all of their apical and lateral buds in a floral state.
These new architectural types are better adapted to cool and
wet conditions where they are harvestable earlier, and have
greater and more stable yields than indeterminate types
(Julier er al, 1993). They have great potential as an
alternative, grain-legume protein crop for the cooler regions
of Europe.

0305-7364/93/110493 + 09 508.00/0

The growth ol the mainstem of indeterminate lupins has
been well characterized by Huvghe (1991). For a given
genotype with a specific vernalization requirement. the
number of leaves on the mainstem is determined by the
intensity of vernalization received during the early autumn
and winter growth relative to the amount of temperature
accumulated above Y °C. When the first-order branches
start to elongate. they are supported by assimilates provided
by the mainstem leaves and the quantity available is
primarily governed by the number of leaves present. but can
be modified by the plant density which alters the degree of

TABLE |. The dates of sowing of Lupinus albus ar the six
locations in France

Sowing date

Location 1 2 3 4 5 6
Lusignan 1990/91 10/09 21/09 04/10 §5/10 25710 05/11
Lusignan 1991/92 18/09 24/09 04/10 [4/10 25/10 05/11
Caussade 1991/92 17,09 27/09 10/10 25710

Dijon 1991/92 13/09 25/09 04/10

Cossé-Le-Vivien 1991/92 13709 25/09 04/10 18/10

Gotheron 1991/92 16/09 01/10 15/10 25/10

© 1993 Annals of Botany Company
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mutual shading. A reduction in branch development at high
plant density has been reported in spring-sown white lupin
(Herbert, 1979} and other species (Whisler et alf., 1986).

The aim of this study was to examine whether the
mainstem of determinate types behaved similarly to indeter-
minates, in relation to vernalizing temperature; and to
characterize and model first-order branch development in
terms of their number, and the number of leaves on them.
The relations between mainstem growth and branch
architecture, and the influence of plant density were also
studied.

MATERIALS AND METHODS

Four determinate breeding lines from the same parental
cross, CH304/70, CH304/71, CH304/72 and CH304/73
were studied. CH304/72 is an early flowering genotype,
CH304/70 and CH304/71 are late flowering, and CH304/73
is intermediate. They were sown on six dates at Lusignan
(INRA Centre, Vienne, France) in 1990/91 and 1991/92. In
1991/92, they were also sown on three dates at Dijon
(INRA Centre, Cote-d'Or, France), and on four dates at
Caussade (Caussade Semences, Tarn-et-Garonne, France),
Cossé-Le-Vivien (GIE Lupsem, Mayenne, France) and
Gotheren (INRA Station, Dréme, France). The dates of
sowing at each site are given in Table 1. Each plot consisted
of three rows, 3-5 m long depending on the location, and
sown 0-6 m apart at a planting density of 20 seeds m™.

The effect of plant density on plant architecture was
examined at Lusignan. Lines CH304/70 and CH304/73
were sown at 10, 20 and 40 plants m™* on three occasions (18
Sep., 4 Oct. and 25 Oct.) in three replications. Each plot was
3 x 24 m in length and contained four rows, 0-6 m apart for
the 10 and 20 plants m™ densities, and eight rows, 0-3m
apart for 40 plants m ® density. The two lower densities
were obtained by sowing 20 and 30 seeds m™ respectively
and hand thinning to the required density at the beginning
of spring.

The effect of mainstem leaf number on the number and
growth of first-order branches was tested at Lusignan in
1991/92 by removing 0, 5, 10 or I5 leaves from the
mainstemn of CH304/70 sown at 20 seedsm™ on 4 Oct.
Leaves were pruned from the mainstem on 14 Apr. at the
beginning of stem elongation. Ten plants were sampled on
2 Jul., at about the maximum dry weight stage. and
mainstem and first-order branches of the whole sample were
weighed. As there was no replication, no statistical analysis
was performed on these two characters.

Twenty plants were sampled from each location, genotype
and sowing date combination once the mainstem inflor-
escence had fowered, and the number of leaves on the
mainstem counted. Flowering was considered to have started
when 50 % of the plants had at least one opened flower. The
start of flowering is expressed in day.degree (°C.d) above
3 °C from sowing; data were available for all sites except
Dijon. Subsequently, when first-order branches had formed,
their oumber and the number of leaves on each were
counted on 30 plants. An axillary structure was considered
to be a branch if it carried an inflorescence, even if no leaves
were present. An axillary structure reduced to a single
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flower was not considered to be a branch. Branches were
numbered according to the position of the subtending
mainstem leaf, numbering from the top of the plant to the
bottom. The profile of leaf number per branch as a function
of branch position was modelled using PROC NLIN of the
Statistical Applications Systems (SAS Institute, 1988), with
the secant method (Ralston and Jennrich, 1978).

RESULTS
Structure of mainstem

Progressively fewer Jeaves were produced on the mainstem
with successive sowing dates at each location (Table 2). The
mean number of mainstem leaves ranged from 13-0 for
CH304/72 sown on 5 Nov. 1991 at Lusignan to 459 for
CH304/71 sown on 17 Sep. 1991 at Caussade. At each sow-
ing date and each location, the late-flowering genotypes,
CH304/70 and CH304/71, had more mainstem leaves than
the intermediate genotype CH304/73 (the averages for all
locations and sowing dates were 306, 296 and 259
respectively), and many more than the early-flowering line
CH304/72 which had 22-0 leaves.

The date at which the mainstem flowered was strongly
correlated with mainstem leaf number (Fig. 1, r = 0-87,

TABLE 2. Mean number of mainstem leaves produced by four

deterniinate genotvpes of white lupin sown on different sowing

dates (sowing dates are giren in Tahle I} ar six locations in
France

Sowing date

2 3 4 5 6

Lusigian 1990791

CH2304 70 390 300 3263 2660 2350 2186

CH04, 71 3870 3720 2989 2586 2221 1948

CH30d4, 72 3030 2880 2289 1909 1535 1441

CH304 73 3700 3030 2529 2156 1862 1643
Lusignan [991,92

CH304/70 4278 3176 2867 2476 2277 1949

CH2304/,71 3971 3072 2837 2485 2080 1800

CH304,72 2695 2184 2085 1789 1565 1300

CH304/73 3308 2668 2394 2165 1870 1587
Cuussade 1991792

CH304,70 4530 4365 2910 2400

CH304/71 4590 4375 2900 2285

CH304/72 3655 2942 2190 1778

CH304/73 42-58 3430 2570 2040
Dijon 1991792

CH304/70 3236 2626 2352

CH304/71 3069 2773 2279

CH304/72 2743 2050 1900

CH304/73 3185 2400 2072
Cossé-Le-Virien 1991792

CH304/70 41-20 3678 3135 2503

CH304/71 3935 3609 2974 2350

CH304/72 2630 2397 2048 1732

CH304/73 31387 2947 2386 2137
Gotheron 1991792

CH304/70 3940 3238 2485 2121

CH304/71 3820 3068 2240 2156

CH304/72 3371 2941 2050 1853

3005 2295 1883 1634

CH304/73
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Fic. 1. Relationship between flowering date, in day.degree (°C.d) above 3 °C from sowing, and the number of leaves on the mainstem. for
four determinate genotypes grown at five locations in 1990/91 and 1991/92. Genotypes: () CHI04/70; (@) CH304/71: (A) CH3I04/72:
(O) CH304/73. Regression line is y = 5124 20:25x.

106 d.f.). The linear regression for flowering date (1) on
mainstem leaf number (x) for these determinate genotypes
(» = 5124 20-25x) is virtually the same as that observed for
the unrelated autumn-sown indeterminate genotypes {V
476 +22-85x) (C. Huyghe, unpubl. res.).

Relationship between mainstem and first-order hranches

The number of first-order branches per plant varied from
none on CH304/72 for the latest-sown plants at Gotheron.
Dijon and Lusignan in 1991/92 to 11-8 for the earliest-sown
CH304/70 at Lusignan in 1990/91. The total number of
Jeaves present on the whole compartment of first-order
branches ranged from none for the epigonal phenotypes
without a branch, to 43-4 for early-sown CH304/73 at
Lusignan in 1990/91. On average, there were never morc
than five leaves per branch. Mean leaf number per branch
varied with the position of the branch on the mainstem.
genotype, sowing date and location.

Both the number of first-order branches and the totai
number of leaves on these branches were highly correlated
with the number of leaves on the mainstem (Fig. 2A. B.r =
0-88 and r = 0-87 respectively, both for 106 d.[.). and the
total number of leaves on the branches was highly correlated
with the number of branches (Fig. 2C, r = 0:95. 106 d.f)).
The regression equation relating the number of first-order
branch leaves (y) to the number of mainstem leaves (x) (¥
= —13-66+ 1-06x) indicates that when the mainstem had
less than 13 leaves, no first-ord = branch leaves were
present. In autumn-sown indeterminate genotypes, plants
with 13 leaves on the mainstem can have up to 17 first-order
branch leaves on its branches, The three factors of vegetative
development considered here (i.e. number of mainstem
leaves, number of branches, number of branch leaves) were
also strongly intercorrelated. However, the number of

branch leaves on indeterminates was greater than on
determinates. irrespective of the number of mainstem leaves.

Pruning different proportions of leaves from the mainstem
at the beginning of stem elongation did not significantly
affect the number of firsi-order branches or the number of
leaves (Table 3). However. the removal of leaves did
decrease mainstem and branch weights.

Structure of first-order hranches

When the overall mean number ol leaves per branch was
calculated as total leal number at a branch position in the
sample divided by potential number of branches in the
sample (in fact number of plants in the sumple). irrespective
of whether or not they were present. the number varied with
the position of the branch on the plant in a relatively
uniformm manner (Fig. 3). The upper branches. near the
mainstem inflorescence usually had few leaves and some-
times none. Successively lower branches down the mainstem
had increasing numbers of leaves with the maximum number
of leaves per branch being borne between branch positions
4 and 7. depending on the genotype and on sowing date.
Bevond this position. the mean number of leaves pro-
gressively decreased. usually because fewer plants actually
produced these lower-level branches. When the specific
mean number of leaves per branch was calculated as the
total number of leaves present divided by the number of
branches actually present. the number plateaued or slightly
decreased at the lower branch positions (e.g. Fig. 6). The
shape of the leaf number/branch position curve was
influenced by genotype, sowing date and location. A smauer
maximum number of leaves per branch and a less dispersed
distribution profile were observed for the early-flowering
genotype CH304/72, and for a later sowing (Fig. 3). The
maximum number of leaves per branch within the profile
and the position at which the maximum number occurred
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Fi1G. 2. For legend see facing page.
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TABLE 3. The effect of varying the number of mainstem leaves on the number of first-order branches, the total number of leaves
on the first-order branches and on mainstem and first-order branch weights (in g per plant) for CH304/70 sown on 4 Oct. 1991

at Lusignan
Number of leaves pruned Number of Number of Mainstem Branch
from the mainstem branches branch leaves weight weight
¢ 5-50* 16-33* 16-69 643
5 587 19-37¢ 13-51 5-44
10 523" 16-93¢ 10:25 507
15 530 16-43% 863 406

Means for each trait, followed by the same superscript letter do not significantly differ according to the Student-Newman-Keuls muitiple range

test (P = 0-05).

were both significantly affected by genotype, location and
sowing date. When the maximum value of the profile was
plotted against the number of first-order branches, the
maximum number of leaves per branch increased with the
number of branches on the plant up to five to six branches
per plant, and then plateaued (Fig. 4). The pattern was not
followed by all four genotypes as each of them did not cover
the whole range of number of branches.

Influence of plant density on branching

This was tested at Lusignan in 1991 /92 on two genotypes
sown at three plant densities on three sowing dates.
Increasing plant density from 10 to 40 plants m™* decreased
both the number of first-order branches and the total
number of leaves on these branches in each genotype and at
each sowing date (Table 4) even when non-significant. The
reduction of the number of branches was more important
when the density increased from 20 to 40 plants m* than
when it increased from 10 to 20 plants m™®. Increasing
density produced narrower leaf profiles but did not affect the
maximum number of leaves per branch or the position of
the branch carrying the maximum number of leaves within
these profiles (Fig. 5).

MCODELLING THE PROFILE OF THE
NUMBERS OF LEAVES ON THE BRANCHES

A mathematical method of comparing the leaf profile curves
was needed to quantify and predict the effect of genotype,
location and agronomy on plant structure. Empirical
descriptions of the leaf distributions by a single curve has no
useful physiological basis. The general shape of a leafl
distribution curve results from two phenomena: (a) the
distribution of the specific number of leaves per branch
(as defined previously); and () the frequency of occurrence
of a branch at a particular position on the mainstem. The
curves for the specific number of leaves per branch and the
frequency at which particular branches occurred on the
mainstem were modelled separately.

The curve for specific leaf number per branch had a
sigmoid shape, so it was fitted with a logistic curve (France
and Thornley, 1984):

XX,

r= X +{x,—x)e ™

in which x is the position of the branch on the mainstem; y
is the number of leaves on branch x; x, is the minimum
number of leaves per branch, ¥, is the maximum number of
leaves per branch; and u is the rate of increase of leaves per
branch. This logistic curve does not describe cases where
the number of leaves on the lower branches decreased. but
there were few such cases.

The curve of the frequency of occurrence of branches at
particular positions on the mainstem plateaued at 100 % for
the upper positions on the mainstem. then decreased at an
exponential rate. It was fitted with the following model:

- ey
-=¢

if x<n

if x>un

in which v is the position of the branch on the mainstem: -
is the frequency of plants carrying the branch x: nm is the
rate at which the frequency of occurrence decreases with
position on the mainstem: and » is the minrimum branch
number present on a plant.

The total number of leaves present at each branch
position {g) is given by the composite model. g = 1. It has
five parameters: x,, x,. u, mu and n. These parameters were
estimated for each of the 108 location, sowing date. genotype
combinations. In each case, the fit of the composite model
to the experimental data was assessed by a Pearson
correlation coefficient.

In all cases, the sub-models for specific leaf number per
branch and the frequency of branch occurrence fitted the
experimental data well {e.g. Fig. 6). The correlation
coefficient for the fit of the composite model to the data was
greater than 0-950 in 95 cases of the 108 data set, was
between 0-950 and 0-850 in 12 cases, and lower than 0-850
for only one. The composite model thus provided adequate

FiG. 2. Relationships between: A, the number of leaves on the mainstem and the number of the first-order branches; regression line is

y =—195+027x; B, the number of leaves on the mainstem and the total number of leaves on the first-order branches; regression line is

y = —13:66+1-06x; and C, the total number of leaves on the first-order branches and the number of first-order branches, regression line is

v = — 504+ 337x, for four determinate genotypes grown at six locations in 1990/91 and 1991/92. Genotypes: ([J)} CH304/70; (@) CH304/71;
(A) CH304/72; (OQ) CH304/73.
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FiG. 3. Profiles of the mean number of leaves per first-order branch with the position of the branch on the mainstem. for four determinate
genotypes sown at two sowing dates at Lusignan in 1991/92. (@) Sown on 18 Sep. 1991 and (O) sown on § Nov. 1991.
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FIG. 4. The maximum mean number of leaves per branch within the profile plotted against the number of first-order branches per plant for
four determinate genotypes grown at six locations in 1990/91 and 1991/92. Genotypes: (L1) CH304/70; (@) CH304/71: (A) CH304/72;
(O) CH304/73.

descriptions of the patterns of branch and branch leaves
development in determinate genotypes across a wide range
of situations. The model tended to under-estimate the
maximum numbers of leaves per branch within the profile.
This was because the logistic model for specific leaf number
per branch did not give an optimal fit when leaf number per
branch decreased on the lower branches. The individual

parameters were themselves either not correlated or weakly
so {Table 3). These low correlations show that all five
parameters were needed for a good fit of the data. The
parameter n of the branch frequency sub-model was strongly
correlated with the number of first-order branches (r = 0-92,
106 d.f)). Thus the frequency curve can be predicted from
the number of branches, which is, in turn, predicted by the
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TABLE 4. Number of first-order branches and total number of leaves on the first-order branches on two genotypes (CH304/70
and CH304/73) sown at Lusigran in 1991 /92 on three sowing dates and at three densities

Plant density (plants m™)

10 20 40

Sowing date Branches Leaves Branches Leaves Branches Leaves

18 Sep. CH304/70 9-47% 3027 757 2167 783 2293
CH304/73 10-53* 33972 937 3pg3e 713" 2230

04 Oct. CH304,/70 510* 14-63* 4-90* 13207 427 10-67
CH304/73 513t 1207 473 1167 3-80" 830*

25 Oct. CH304/70 523" 16-60° 477 1507" 4-33° 12-70"
CH304/73 403" 8-80* 397 897 3 8-00*

Means, within genotype and sowing date treatments, for each trait. foltowed by the same superscript letter do not significantly differ according

to Student-Newman-Keuls multiple range test (£ = 0-03).

Mean number of leaves/branch
')

1] 1 1 1 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9

Position of branch on mainstem
FIG. 5. The effect of plant density on the profiles of the mean number
of leaves per first-order branch plotted against the position of the
branch on the mainstem. Data are for CH304,70 sown on 4 Oct. w1
Lusignan in 1991792 at three densities: (A) 10. () 20 and (Z2) 30
plants m™*.

number of leaves on the mainstem. The highest correlation
among the other parameters was between v, and number of
branches (r = 0-71. 106 d.f.), but the relationship was clearly
non-linear. The individual parameters were influenced by
genotype, site and sowing date effects. Parameters cor-
responding to Fig. 6 are given in Table 6.

The profiles for branch and branch leaf number were
modelled for the experiment in which plant density was
varied at the three sowing dates. Plant density influenced
only parameter n of the branch frequency sub-model: the
parameters x,, x,, 4 and mu of the specific leaf number sub-
model were not affected. The smaller number of branches
and leaves per branch at high density are explained by the
production of fewer branches on the mainstem resulting in
the leaf profile being sharply truncated towards the lower
part of the crop canopy.

DISCUSSION

This study shows that leaf production and flowering on the
mainstem of newly-developed determinate genotypes of
autumn-sown white lupin can be adequately described by
the models developed for autumn-sown indeterminate
genotypes by Huyghe (1991).

33

There was a well-defined relationship between the pattern
of first-order branching and mainstem development. but the
pattern differed from that of indeterminate genotypes.
Branches on determinate genotypes are shorter. and they
have fewer leaves. Three attributes characterize the patterns
of branch and branch leuf development: the number of
leaves on the mainstem. the number of branches. and the
total number of leaves on the branches. There appears to be
a strong functional refationship between the development of
the mainstem and that of the first-order branches in that
stronger first-order branches develop on plants with more
mainstem leaves. Leat primordia on first-order branches are
initiated during the late winter and early spring (C. Huyghe
and B. Julier. unpubl. res.) and so leal number per branch is
determined before the sturt ol mainstem elongation. The
morphological development of the mainstem may theretore
directly regulate the number of first-order branches. but it is
not clear whether it also directed leat number on the branch
or if this is an indirect consequence of changes in branch
number. Pruning leuves from the mainstem during stem
elongation. when all the branches had already been initiated.
showed that the number ol first-order branches was not
modified by restricting the existing number of leaves and
leaf area. The control over branch development and
morphology is therefore exerted much earlier in devel-
opment, presumably during branch initiation when the leaf
area per plant depends only on the number of mainstem
leaves.

High plant densities decreased the dispersion of the leaf
distribution profiles and restricted the development of the
lower branches on the mainstem resulting in fewer first-
order branches totally bearing fewer leaves. Inter-plant
competition was apparently more severe in crops sown
early; for instance. for CH304/73. branch number wus
reduced by 32% between the two extreme densities for the
early sowing and only by 17% for the late sowing.

Two possible explanations for the regulation of the
number of first-order branches by the mainstem are
proposed. Fither the number of mainstem leaves controls
the number of branches that are initiated. and all the
branches initiated elongate and develop. or all mainstem
leaves produce an axillary branch bud but mainstem leaf

BOT 72
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FiG. 6. Fits to experimental data for the composite model for the profiles of mean number of leaves per first-order branch with position of the

branch on the mainstem (——) for CH304/70 sown on four dates at Caussade in 1991/92 and the fits of the sub-models for specific number of

leaves per branch {(—--), and the frequency of occurrence of branches (- —--). Experimental data: () the specific leaf number curve, {0) the
’ frequency of occurrence curve, (A) the composite curve.

TABLE 5. Correlation coefficients for interrelationships

between the parameiers for the logistic sub-model of the

specific leaf number per branch (x,, u and x,) and for the

exponential sub-model of the frequency of occurrence of
branches (mu and n)

X, u C x, - mit [
X, 1 —0-400 0-468 —0-2i5 0-393
u 1 —0-375 0-287 —-0-186
Xy 1 —0039 0-667
mu 1 —0-020
n 1

TABLE 6. Parameters for the logistic sub-model of the

specific leaf number per branch (x, u, X,), and for the

exponential sub-model ‘of the frequency of occurrence of

branches (mu and n), for CH304/70 sown at Caussade in
1991792 on four dates

x, u X mu n
17 Sep. 0371 1-466 3671 0-497 7670
27 Sep. 0412 1:338 3559 0:592 8632
10 Oct. 0176 1-349 3-686 0347 5696
0070 2:252 3-167 0-968 5443

25 Oct.

number controls the number that elongate. Hardwick (1986)
has proposed that the adjustment of plant growth rate to the
supply of assimilates and nutrients available is achieved by
variation in the number of functional meristems. First-order
branches are modules according to a definition of Tuomi
and Vuorisalo (1989) i.c. they are units of development able
to produce daughter units. The number of leaves or
internodes, termed metamers according to the definition of
White (1979), varies with the position of the subtending
module. For branches near the top of the white lupin
mainstem, the number- of leaves per branch increases
substantially with successive branch positions down the
stem. It has been observed that in indeterminate genotypes,
the rate of primordia production is the same for all of these
branches. If this is also true for determinate genotypes, then

-the amount of vernalization required for each branch to

become floral should increase with successive leaves and
become constant when the specific number of leaves per
branch reaches its plateau within the leaf distribution
profile.

The composite model that defines the profiles of leaves on
branches developed from this study was robust i that it
produced accurate fits for several genotypes with inherently
different structures and widely different structures induced
by varying the sowing date in a range of environments. The
sub-model that predicted the frequency of occurrence of
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branches on the mainstem described the number of first-
order branches exactly. Other parameters, that defined the
shape of the specific leal number curve for the upper
branches, were not correlated with morphological data.
More accurate measurements of the development of the
axillary buds are needed to quantify the genotypic vernal-
ization requirement for the different first-order branch
positions, especially since the period during which these
meristems are producing leaf primordia before becoming
vernalized is very short.

Because the tower first-order branches are longer than the
upper ones, these new determinate genotypes produced all
their first-order inflorescences at the same level in the
canopy, and at the same level as the mainstem inflorescence.
One consequence is that the pods, which are potentially
photosynthetically active as in pea (Flinn, Atkins and Pate,
1977; Donkin and Price, 1990), are located towards the top
of the crop canopy, and thus intercept a large part of the
incident solar radiation (Milford er al., 1993). Another is
that it synchronizes the flowering and the pod growth of the
mainstem and branches, and their demand for assimilates
for seed growth and nitrogen for protein storage. The large
demand for nitrogen, in particular, may induce remobili-
zation from other parts of the plant and physiologically
triggered early senescence, making determinate genotypes
less dependent on favourable weather in late-summer or
autumn for ripening than indeterminates.
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II1.2. Un modéle prédictif de I'architecture des ramifications ?

Un modéle mathématique peut avoir différents usages. D'une part, il peut servir &
“résumer” une courbe par quelques parameétres. Ainsi, dans le modéle précédent, les profils de
feunilles sur les ramifications sont caractérisés par 5 paramétres. Ceux-ci peuvent alors servir 3
comparer les profils entre eux. D'autre part, on peut chercher i utiliser un modéle pour
prédire un phénomeéne. Ayant caractéris€é des parametres, ou sachant comment ils varient
selon certains facteurs génétiques ou environnementaux, on essaye alors de prédire, d'apres
ces facteurs, le phénomene en question. Ici, les parametres r et xf étaient corrélés au nombre
de ramifications. Si on fixe une valeur génétique aux autres parametres, on peut prédire » et
xf d'apres le nombre de ramifications et ainsi reconstituer entierement les profils de nombre
de feuilles sur les ramifications. Comme le nombre de ramifications est trés corrélé aun
nombre de feuilles sur la tige principale, et qu'on sait prédire le nombre de feuilles sur la tige
principale, on pourrait alors prédire enti¢rement la structure de la plante. Bien que les
modélisations aient été effectuées uniquement sur quatre génotypes, on peut envisager que
I'application & d'autres génotypes ne demande qu'une nouvelle estimation des paramétres
génétiques.

Le modele présenté dans Annals of Botany a un défaut. En effet, il tend & sous-
estimer le maximum de la courbe du nombre de feuilles sur les ramifications. Ces erreurs ne
sont pas importantes chez les quatre génotypes CH304 mais, comme nous le verrons plus
tard, elles sont trés sensibles pour d'autres génotypes. Avant d'essayer d'avoir un modele
prédictif, il a paru important d'aménager un peu le modele précédent. Aprés avoir décrit ce
nouveau modele, nous analyserons la valeur prédictive des deux modgles.

II1.2.1. Nouveau modele descriptif de la structure des ramifications

Le premier modele (décrit dans Annals of Botany) décrit le nombre de feuilles par
ramification en fonction de la position de la ramification. Il est composé de deux sous-
modeles, I'un décrivant par une courbe logistique le nombre spécifique de feuilles par
ramification effectivement développée, 1'autre décrivant la fréquence de développement des
ramifications i chaque position. Le premier sous-modéle a €t€ ajusté i une courbe logistique
qui, par construction, atteint un plateau quand la position de la ramification augmente. Or,
dans certains cas, la courbe du nombre spécifique de feuilles décroit avec la position de la
ramification, si bien que l'ajustement de la logistique devient moins bon. Ce défaut est
responsable de I'ajustement parfois insuffisant du modéle complet au maximum des courbes
de nombre de feuilles sur les ramifications.

Pour résoudre ce probleme, il faut modifier le modele décrivant le nombre
spécifique de feuilles sur les ramifications, mais garder un modele ayant une signification
biologique. J'ai donc choisi de travailler sur une logistique modifiée, en supposant que la
forme générale de la logistique est satisfaisante, mais qu'il faudrait qu'elle décroisse pour des
positions de ramifications importantes. En multipliant la logistique par une exponentielle
décroissante, on arrive a un tel modele. On obtient :

i —bx
R o
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avec X :position de la ramification

y : nombre spécifique de feuilles sur la ramification x

u : parametre de pente de la logistique

b : parametre de décroissance de la courbe quand x augmente

xf : nombre maximal de feuilles sur une ramification (si u est grand devant b, ce qui
est vrai a priori puisque la décroissance est relativement faible)

m : point d'inflexion de la logistique seule

Ce modeéle comporte 4 parametres alors que le précédent n'en avait que 3, le
parameétre supplémentaire, b, décrivant 'ampleur de la décroissance du nombre de feuilles sur
les ramifications inférieures. On ne peut plus considérer ce modeéle comme une logistique
puisque xf n'est plus le maximum, et m n'est plus l'abscisse du point d'inflexion.

L'ajustement de ce modele aux courbes de nombres spécifiques de feuilles sur les
ramifications a été testé par un /2 entre valeurs observées et valeurs du modele. Ce coefficient
a été comparé avec celui obtenu avec le modéle logistique (tableau 7). Le modéle logistique
modifié permet des ajustements globalement meilleurs avec les courbes de nombre spécifique
de feuilles sur les ramifications. Par conséquent, 'ajustement du modeéle composite avec les
deux sous-modéles est meilleur.

Tableau 7. Comparaison des r? d'ajustement des modeles logistique et logistique modifié a la
courbe du nombre spécifique de feuilles sur les ramifications : nombre de courbes se situant
dans trois catégories de 72, pour les quatre génotypes

Valeur du 2 Logistique Logistique modifiée
% >0.95 74 85
0.95 > > 0.90 13 10
r2<0.90 21 ' 13

Les corrélations entre tous les parametres du modele (xf, u, m et b de la logistique
modifiée, et mu et n de l'exponenticlle décrivant la fréquence de développement des
ramifications) sont présentées dans le tableau 8. On obtient des corrélations élevées entre
d'une part xf et d'autre part b, m et n, et entre n et m. La corrélation qui existait entre xf et n
dans le premier modele est conservée.

Tableau 8. Corrélations entre les paramétres du modéle composite, la courbe du nombre
spécifique de feuilles sur les ramifications étant décrite par une logistique modifiée.

U xf b m ni n
u 1 -0.009 0.345%* -0.038 0.386%* -0.186
xf 1 0.503%*% (0 437%*%%  (.022 0.55 1 k%*
b 1 0.210 0.166 -0.055
m 1 -0.000 0.39] %=
mu 1 -0.020
n 1

** . significatif & 1%, *** : significatif & 1%e
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Les corrélations entre ces parametres et les caractéres d'architecture des plantes
ont aussi été calculées. On trouve des corrélations entre xf mais aussi 4 et m et le nombre de
ramifications (tableau 9). En fait, les paramétres xf et m sont significativement affectés par le
génotype, alors que b et u ne le sont pas. Il n'y a ni effet du lieu ni effet de la date de semis
hiérarchisée au lieu pour aucun des paramétres. La corrélation entre xf et le nombre de
ramifications est similaire 4 celle observée pour le premier modéle (figure 4 de Annals of
Botany). xf est globalement constant pour chacun des génotypes CH304/70, CH304/71 et
CH304/73, mais augmente linéairement avec le nombre de ramifications pour CH304/72.

Tableau 9. Corrélations entre les paramétres du modele logistique modifié et les caractéres
d'architecture des plantes

Nombre de feuilles Nombre de feuilles Nombre de
de la tige principale  sur les ramifications ramifications

U -0.502%** -0.421*%* -0.362

xf 0.338%** 0.448%** (.500%**
b -0.320%%* -0.284** -0.181

m 0.225* 0.098 0.264**
*k

: significatif & 5%,** : significatif & 1%, *** : significatif 4 1%

Méme si le gain de précision obtenu pour décrire les génotypes CH304 apparait
relativement faible, il est important de pouvoir modéliser des profils dont le nombre
spécifique de feuilles sur les ramifications les plus basses décroit, puisque d'autres génotypes
présentent ce type de profils.

II1.2.2, Valeurs prédictives des deux modeéles décrivant les profils
11.2.2.1. Matériel et méthodes

La prédiction des profils de feuilles sur les ramifications a été faite en estimant
des valeurs génotypiques moyennes pour les parametres faiblement influencés par
l'architecture des plantes, et en utilisant la courbe de régression entre parametre et nombre de
ramifications pour les autres parametres.

La distribution des parametres n'est en général pas normale. Il s'est donc posé la
question de savoir si la moyenne était un critére pertinent, et si la médiane ne permettrait pas
d'avoir une valeur moins biaisée par les valeurs extrémes. Si on considére que les 108
combinaisons utilisées pour évaluer la valeur des paramétres sont représentatives de
I'ensemble des conditions agronomiques, la moyenne est un bon indicateur de la valeur des
parametres.

Des valeurs génotypiques moyennes ont été attribuées a u, b, m, mu. Le parametre
n est sous la dépendance directe du nombre de ramifications. Quant & xf, on peut lui donner
une valeur génotypique pour CH304/70, CH304/71 et CH304/73, mais il dépend du nombre
de ramifications pour CH304/72 (tableau 10a pour le premier modele, tableau 10b pour le
second modele). Les paramétres u et b ne sont pas pas significativement affectés par le
génotype ou le lieu, mais comme les moyennes des quatre génotypes sont différentes, on a
utilisé les moyennes génotypiques. Le fait de prendre des moyennes génotypiques pour des
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parametres d'exponentielles peut conduire 2 des biais importants. L'exponentielle des
moyennes n'est pas la moyenne des exponentielles.

Tableau 10a. Valeurs génotypiques moyennes pour les parametres du premier modéle

CH304/70 CH304/71 CH304/72 CH304/73
Xt 0.123 0.078 0.057 0.167
u 2.078 2.675 3.377 3.678
xf 3.639 3.239 xf=0.0666 + 2.827
0.462nb ramif.
mu 0.870 1.408 0.791 1.416
n n = 1.534 +0.709n0mbre de ramifications

Tableau 10b. Valeurs génotypiques moyennes pour les paramétres du second modele

CH304/70 CH304/71 CH304/72 CH304/73

u 1.634 1.819 2.006 2.195

xf 5.173 4.716 xf=0.0241 + 4.3841

0.7352nb ramif.

b 0.0537 0.0510 0.0716 0.0849

m 2.459 3.004 1.892 1.754

mu 0.870 1.408 0.791 1.416

n = 1.534 + 0.709nombre de ramifications

La prédiction a été effectuée dans un premier temps pour les 108 combinaisons de
lieux, de dates de semis et de génotypes ayant servi a établir les modeles. Bien que cette
démarche ne soit pas un test tres robuste de la valeur prédictive d'nn modéle, elle permet
cependant de 1'évaluer, sans expérimentation supplémentaire,

Le modele prédictif a donc la forme suivante :

Pour le premier modele :

_ X%,
sStx<n g= —
x; + [xf - xi]e
XX
six>n g= el g~m=l

—Ux
X, +|:3c‘,r —xi]e

H

Pour le second modele :

. x,e7
—bx
X-e
six>n g -_——f—_“{_-'— ]
14 ™

La valeur de la prédiction peut €tre testée par plusieurs procédures. L'une consiste
a comparer sur le méme graphique la courbe observée et la courbe prédite. On peut aussi
calculer la régression entre les valeurs observées et les valeurs prédites, et évaluer non
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seulement la corrélation mais aussi la pente et l'ordonnée & l'origine de la régression. On
cherche a avoir un coefficient de corrélation élevé, une pente de 1 et une ordonnée a l'origine
de 0. De plus, dans le cas présent, il apparait important de calculer la somme du nombre de
feuilles prédits par le modele sur chaque ramification, ce total étant le nombre de feuilles sur
les ramifications. La comparaison du nombre total de feuilles sur les ramifications prédit et
du nombre observé sera un complément d'information sur la valeur de la prédiction.

1112 2 2 Résultats

Le coefficient de corrélation entre prédit et observé, et la pente et I'ordonnée a 1'origine de la
régression sont présentés dans le tableau 11 pour les deux modeles. Globalement, les
coefficients de corrélation sont significatifs, mais ils sont plus élevés avec le second modéle.
La pente de la régression est inférieure 2 1 pour tous les génotypes sauf CH304/73 avec le
second modéle, et le premier modele donne une pente moins €levée que le second, sauf pour
CH304/72. L'ordonnée a l'origine de la régression est légérement supérieure a O pour le
premier modele, et elle est trés proche de 0 pour le secend. Des exemples de prédiction sont
présentés figure 7.

Tableau 11. Coefficient de corrélation (r), pente et ordonnée 2 l'origine pour la régression
entre profils prédits et profils observés, pour les deux modeles utilisés. Les valeurs sont les
moyennes obtenues pour chacun des 4 génotypes

Premier mode¢le Second modéle
r pente origine r pente origine
CH304/70 0.931 0.924 0.367 0.937 0.979 -0.005
CH304/71 0.732 0.787 0.462 0.892 0.940 -0.177
CH304/72 0.775 0.904 0.307 0.867 0.860 0.133
CH?304/73 0.847 0.878 0.390 0.937 1.043 -0.114

Les régressions obtenues entre les nombres totaux de feuilles sur les ramifications
prédits (y) et observés (x) est la suivante, pour I'ensemble des conditions :

y=3.617 +0.592x r=0924 pour le premier modele
y=73.780 + 0.649x r=0.930 pour le second modele

Bien que les coefficients de corrélation soient €levés, ces régressions montrent
que les profils prédits biaisent systématiquement le nombre réel de feuilles sur les
ramifications. Cependant, ce biais est moins important avec le second modéle puisque Ia
pente de la régression est plus proche de 1.

H1.2.2.3. Discussion

Les deux modgles utilisés sont de bons descripteurs des profils de feuilles sur les
ramifications. Mais leur valeur prédictive est médiocre. Ils permettent cependant de donner
une image grossiére des profils & partir uniquement du nombre de ramifications. Ce caractere
est facile & noter, et de plus trés corrélé au nombre de feuilles sur la tige principale, lui-méme
prédictible.

Plusieurs raisons peuvent expliquer cette mauvaise valeur prédictive des modeles:
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- I'effet génotype participe plus ou moins fortement, selon le parameétre considéré,
a la variation des parametres. Cependant, les effets lieu et date de semis sont eux aussi
significatifs en général, mais n'ont pas pu &tre caractérisés en fonction de critéres
environnementaux mesurables. Lors de la prédiction, on ne peut pas tenir compte de ces
effets (autrement que par le nombre de ramifications) qui doivent pourtant intervenir.

- par construction des modeles, une fois fixés les parameétres génétiques xf, b, m et
u, le nombre de feuilles sur les premiéres ramifications sera identique quel que soit le nombre
de ramifications. Or, cette partie croissante des profils de feuilles sur les ramifications n'est
pas identique pour un génotype donné dans différentes conditions. On commet ici une erreur.

Finalement, il apparait qu'il manque de connaissances sur la mise en place précise
du nombre de feuilles sur chaque ramification, particulierement sur les plus hautes. Les effets
du génotype et du milieu, sur ce nombre de feuilles, devront €tre approfondis. Ce caractere est
trés difficile a étudier puisque d'une part le nombre de feuilles par ramification est trés faible
et donc mis en place trés rapidement, d'autre part les bourgeons axillaires se construisent juste
apres la vernalisation de 1'apex de la tige principale, moment qu'il est difficile de repérer
précisément. Ainsi, la prédiction d'un phénomeéne imparfaitement expliqué devient plus
hasardeuse.

Les profils de feuilles sur les ramifications sont relativement aisés & décrire par un
modele. L'avantage de disposer d'un modéle descriptif est de pouvoir comparer les profils
entre eux 3 I'aide d'un nombre réduit de paramétres. Les parametres les plus influencés par le
génotype sont le nombre maximal de feuilles sur une ramification, et la position de la
ramification ou la fréquence de développement des ramifications commence a diminuer. Cette
position est, par construction, pratiquement confondue avec la position de la ramification
portant le plus de feuilles. Ces deux criteéres sont indispensables pour décrire un profil, et
seront utilisés par la suite pour caractériser différents génotypes.

La prédiction des profils d'un génotype dans différents environnements a partir
uniquement de paramétres génétiques et du nombre de ramifications est plus aléatoire.
L'acquisition de nouvelles connaissances sur 1'élaboration du nombre de feuilles sur chaque
ramification en fonction de sa position, de ses besoins en vernalisation et des températures est
nécessaire pour progresser davantage.
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II1.3. Variabilité génétique pour 1'architecture

Cette étude comporte deux volets, I'un concerne la description de la variabilité
disponible, l'autre 1'étude de l'interaction entre génotype et lieu pour l'architecture. Une
premicre description de la variabilité génétique a été€ effectuée sur un grand nombre de
génotypes a Lusignan, en 1991/92. Elle a été complétée par 1'étude d'un nombre plus réduit de
génotypes en trois lieux en 1992/93. L'influence du lieu et l'interaction entre le facteur
génotype et le facteur lien ont été€ étudiées dans cet essai multilocal de 1992/93. Avant de
décrire précisément les dispositifs expérimentaux et les résultats, nous détaillerons 'origine
génétique du matériel utilisé.

II1.3.1. Matériel végétal

Les génotypes étudiés proviennent essentiellement de trois croisements simples
entre un génotype déterminé, CH304, et respectivement Lunoble, Lumineux et CH46, ces
derniers étant indéterminés. Des croisements simples ou pyramidaux & quatre parents ont
complété la gamme disponible. Les géniteurs déterminés étaient LA298, LA300, et CH304.
En 1990/91, la génération F3 était implantée, et 143 plantes déterminées ont été sélectionnées
sur le phénotype de maniére & garder une gamme étendue de variabilité pour la précocité et
'architecture. Au cours de cette sélection, il est apparu impossible de conserver la stucture
familiale de départ car dans certaines familles, la descendance présentait peu d'intérét ou peu
de variabilité. Ainsi, le croisement CH304 par Lumineux a ét€ pratiquement éliminé dans le
passage 4 la génération F5 car les plantes déterminées de ce croisement €taient toutes de
structure épigonale. Les croisements pyramidaux, qui avaient déja ét€ triés en 1989/90 en
génération F2 ne contenaient pas de génotypes particuliérement novateurs par rapport aux
descendances des croisements simples, ce qui laisse supposer un tri trop sévére en F2.

En 1991/92, les 143 génotypes sélectionnés ont ét€¢ semés dans un dispositif en
ligne, et étudiés A Lusignan. Parmi ceux-ci, 44 génotypes ont été sélectionnés pour la saison
1992/93 sur le critere de la variabilit€ de l'architecture, et étudiés en parcelles dans un
dispositif multilocal (tableau 12).

L'ensemble de cette procédure a €té motivée par le faible taux de multiplication
du lupin, qui ne permet pas, lorsqu'on a repéré une plante intéressante, d'étudier sa
descendance dans un dispositif d'essai muitilocal I'année suivante. D'antre part, des essais
multilocaux ne pouvaient s'envisager qu'avec du matériel suffisamment fixé.

IT1.3.2. Description de la variabilité génétique
I1.3.2.1. Matériel et méthodes

En 1991, les 143 génotypes ont été semés a Lusignan, le 10 octobre. Leur
décodage figure en annexe 1. Selon la quantité de semences disponibles, trois ou quatre
répétitions ont été effectuées par génotype. Une répétition représentait une ligne de 3 m de
long. Le dispositif était entierement randomis€. L'écartement des rangs €tait de 0.70 m. La
densité était de 15 plantes par m?, de fagon & observer correctement l'architecture des plantes
et & maximiser le taux de multiplication.



53

Tableau 12. Origine des génotypes étudiés & Lusignan en 1991/92 et en 1992/93.

Code du Nombre de génotypes Parenté

croisement 1991/92 1992/93

CH304 27 16

CH542 35 10 CH?304 x Lunoble

CH546 8 1 CH304 x Lumineux

CHS556 11 2 CH304 x CH46

CH296 2 - LA106 x LA298

CH297 2 1 LA195 x LA298

CH298 1 - C146 x LA298

CH300 13 2 CH39(1) x LA300

CH301 11 6 CH39(2) x LA300

CH306 2 C32 x LA300

CH359 3 LA298 x LA109

CH476 8 1 CH10 x CH304

CH680 1 1 (ITA30 x C164) x (CH304 x ITA26)
CH681 2 - (C168 x CH304) x (LA109 x ITAS56)
CHo684 2 1 (ITAS56 x C168) x (CH304 x LA109)
CH692 3 1 (GR56 x ITA62 x (CH304 x CH46)
CH693 3 - (CH46 x CH304) x (LD37 x ITA26)
CH697 7 2 (CH304 x C80) x (ITA26 x CH46)

Les caractéres étudiés étatent les suivants :

« Date de floraison de la ligne (50% des plantes avec au moins une fleur entierement
ouverte), en jours de 1'année, puis calculée en °C.J depuis le semis en base 3°C : FloTP

» Nombre de feuilles sur la tige principale : ce caractére (y) a ét€ calculé a partir de la
date de floraison exprimée en °C.J (x) selon la régression y = 512 +20.25 x (Partie III.1.}

« Nombre de ramifications primaires (du niveau 2), les axillaires ne comportant qu'une
fleur ne sont pas comptés comme des ramifications : NbRn2

« Nombre de feuilles sur chaque ramification primaire

« Nombre total de feuilles sur les ramifications primaires (du niveau 2) : NbFn2

« Nombre de ramifications basales : NbRbas

s Nombre de feuilles sur les ramifications basales : NbFbas

» Hauteur de la tige principale : HautTP

« Hauteur de la plante enti¢re : HautPl

« Nombre de niveaux végétatifs : de 1 (uniquement la tige principale) a 4 (tige
principale et trois niveaux de ramifications) : Nbniv

Les hauteurs ont été estimées sur 5 plantes par répétition, et les caractéres
d'architecture sur 10 plantes par répétition.

Les nombres de feuilles sur chaque ramification n'ont d'intérét que lorsqu'on trace
leur profil en fonction de la position de la ramification pour chaque génotype. Ces profils
seront décrits par deux variables les résumant, le nombre de feuilles sur la plus longue
ramification (FmaxR), et la position de cette ramification (RMax).

Certains de ces caractéres ne sont pas étudiés chez les types indéterminés car ne
présentant pas d'intérét. C'est le cas du nombre total de feuilles sur les ramifications, du
nombre de feuilles sur chaque ramification et du nombre de niveaux végétatifs. En effet, chez
les indéterminés, le nombre de feuilles est constant pour toutes les ramifications primaires,
aussi le nombre de feuilles sur une ramification et le nombre de ramifications primaires
suffisent 3 décrire ce compartiment. Quant an nombre de niveaux végétatifs, il est
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potentiellement infini, et dans la pratique essenticllement défini par les conditions
environnementales,

Tout d'abord, une évaluation de la variabilité disponible pour chacun des
caractéres a été entreprise. Une analyse de variance avec un effet génotype a été réalisée. On
n'a pas déclaré d'effet 1i€ aux parents des génotypes car la structure en famille n'était pas assez
évidente.

Pij=u+Gi+Eij

avec  Pj; : phénotype du génotype i dans la parcelle j
I moyenne générale
G; : effet génotype, aléatoire de variance 0”2(}, ivariede lag, g=143
Ejj : résiduelle aléatoire de variance o°g

L'effet génotype a €t€ considéré comme aléatoire car le nombre de génotypes
€tudiés est important et ces génotypes ont été choisis pour représenter la gamme de variabilité
connue chez les déterminés. L'analyse de variance se décompose comme indiqué dans le
tableau 13.

Tableau 13. Décomposition de I'analyse de variance

Effet Nombre ddl CM Espérance du CM
Génotype g- 1 CMG GZE +n 0-2G
Résiduelle gn-1) CMEg o’p

L'héritabilité au niveau des moyennes phénotypiques (Hzc,) des caractéres a été
calculée selon la formule (Gallais, 1990) :

2
He="S% e varP = E[0‘2E +no’c |
varf) n
i, - CMs ~CM,
CM;

avec n:moyenne harmonique du nombre de répétitions, n = 3.67

Les corrélations génétiques entre les caractéres pris deux a deux ont été calculées :

_ covGyGy
Po varG, var(s,

avec g, : corrélation génétique entre les caracteres X et Y
cov GG, covariance génétique
var G, , var G, : variances génétiques
Les variances et covariances sont estimées a partir de 1'analyse de variance, Leur

mode de calcul fait qu'il n'existe pas de méthode pour tester leur signification. D'autre part, il
arrive qu'elles sortent de l'intervalle [-1, 1] (Gallais, 1990).

Une analyse en composantes principales a été effectuée pour mettre en évidence
les variables essentielles pour la description des génotypes. Dix caractéres ont été utilisés :
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date de floraison, nombre de ramifications, nombre de feuilles sur les ramifications, nombre
maximal de feuilles sur une ramification, position de cette ramification, nombre de niveaux,
nombre de ramifications basales, nombre de feuilles sur les ramifications basales, hauteur de
la tige principale, hauteur de la plante. Le degré de signification des axes a ét€ test€ par la
méthode proposée par Lebart et al. (1979) qui consiste a créer une tabulation par simulation.

Ensuite, étant données les relations mises en évidence, sur un petit nombre de
génotypes dans des conditions environnementales variées, entre tige principale et
ramifications (Partie III.1.), on a cherché a évaluer la variabilit¢ génétique autour de ces
relations. Cette étude avait déja montré la variabilit¢ pour les profils de feuilles sur les
ramifications en fonction des conditions environnementales, mais aussi selon le génotype.

Les conditions climatiques de 1991/92 & Lusignan sont présentées dans le tableau
14. La saison a été caractérisée par un hiver froid, un printemps sec, puis un ét€ chaud et
arrosé. Plusieurs orages violents sont intervenus en juin.

Tableau 14. Moyennes mensuelles des températures minimales et maximales (°C), des
précipitations (mm) et de l'évapo-transpiration potentielle de Penman (ETPc, en mm) &
Lusignan en 1991/92

Mini Maxi Pluie ETPc
Octobre 1.5 [5.2 64.5 36.0
Novembre 4.3 i1.1 112.5 16.1
Décembre 1.3 6.9 11.5 7.7
Janvier 0.2 5.9 15.5 15.5
Février 1.4 10.1 34.5 23.2
Mars 4.3 12.7 54.0 53.7
Avril 4.7 14.5 84.5 80.3
Mai 9.5 22,0 33.0 134.0
Juin 12.0 21.7 117.5 118.6
Juillet 13.6 25.3 40.0 133.3
Aoiit ‘ 14.5 25.3 104.0 117.7

1322 Résultats

11.3.2.2.1. Moyennes générales et héritabilités

Les moyennes, et les héritabilités au niveau des moyennes phénotypiques pour les
différents caractéres sont présentées dans le tableau 15. Ces valeurs décrivent la variabilité
disponible.

La précocité de floraison, représentée par le nombre de feuilles sur la tige
principale, balaye toute la gamme connue chez le lupin d'hiver. La date de floraison de la tige
principale se situait entre le 22/04 pour le génotype le plus précoce et le 29/05 pour le plus
tardif. La structure des ramifications est elle aussi extrémement variable. Certains génotypes
sont épigonaux, sans ramification et donc avec un seul niveau végétatif, d'autres sont
fortement ramifiés, ayant jusqu'a 17 ramifications par plante. Le nombre de niveaux atteint un
maximum de 4, ce qui donne des génotypes avec 3 ordres de ramification. Le nombre de
feuilles par ramification varie de 0 a 11.5, cependant I'ampleur de la variation est plus faible
pour la premiére ramification qui porte moins de feuilles. La hauteur des plantes se situe entre
40 et 120 ¢m, donc variant entre des plantes trés petites ou bien des plantes aussi grandes que
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des types indéterminés. Le nombre de feuilles sur la plus longue ramification varie de 0 a
11.5 et la position de cette ramification est comprise entre 1 et 9.

Tableau 15. Moyenne, valeur minimale et valeur maximale, et héritabilité pour chaque
caractére, 4 Lusignan en 1991/92

Caractere Moyenne Minimum Maximum  Héritabilité
générale
Floraison TP (jours) 127.95 113.75 149.00 0.995
Floraison TP (°C.J) 987.90 861.05 1280.00 0.995
Nb feuilles TP 23.21 18.29 34.55 0.995
Nb ramifications n2 3.54 0.00 15.88 0.984
Nb feuilles n2 12.15 0.00 133.38 0.987
Nb ramif basales 0.66 0.00 1.83 0.857
Nb feuilles ramif basales 5.43 0.00 12.10 0.774
Nb niveaux 2.30 1.00 3.85 0.984
Nb feuilles rl 0.41 0.00 2.20 0.885
Nb feuilles r2 1.38 0.00 6.05 0.947
Nb feuilles 3 2.31 0.00 9.53 0.970
Nb feuilles r4 2.35 0.00 10.60 0.976
Nb feuilles r5 1.69 0.00 9.70 0.973
Nb feuilles r6 1.06 0.00 9.53 0.972
Nb feuilles 17 0.69 0.00 10.78 0.982
Nb feuilles 18 0.47 0.00 10.98 0.977
Nb feuilles 19 0.38 0.00 11.50 0.982
Nb feuilles r10 0.32 0.00 11.33 0.978
Nb feuilles rl 1 0.26 0.00 10.95 0.980
Nb feuilles ri12 0.22 0.00 9.63 0.971
Nb feuilles r13 0.17 0.00 8.50 0.950
Nb feuilles r14 0.14 0.00 7.75 0.978
Nb feuilles r15 0.10 0.00 5.40 0.962
Nb feuilles max ramif 291 0.00 11.50 0.980
Position ramif max 3.48 1.00 9.00 0.939
Hauteur TP 51.88 31.00 90.20 0.925
Hauteur plante 72.00 46.67 118.75 0.987

En analyse de variance, on obtient pour tous les caractéres un effet génotype
significatif. L'héritabilité¢ des caracteres est trés élevée, méme pour ce qui concerne les
ramifications basales qui ont les héritabilités les plus faibles (tablean 15). Cela montre que les
caractéres d'architecture sont plus largement influencés par le génotype que par des variations
aléatoires. Le développement des ramifications basales, au contraire, fluctue plus largement
avec le milieu.

Les profils observés pour quelques génotypes sont présentés figure 8. Ils sont tes
contrastés, et ont été décrits par les deux critéres sont les plus caractéristiques du profil d'un
génotype : le nombre maximal de feuilles sur une ramification et la position de cette
ramification. Le nombre de ramifications primaires est aussi un caractére décrivant les profils.
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Figure 8. Profils du nombre de feuilles par ramification primaire en fonction de la position
de 1a ramification, pour quelques génotypes, & Lusignan en 1991/92
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Figure 9. Variabilité pour le nombre de ramifications en fonction du nombre de feuilles sur
la tige principale, pour 143 génotypes & Lusignan, en 1991/92. Les points correspondent
aux génotypes (les génotypes les plus tardifs ont été omis). Ligne continue : droite de
régression pour les données, ligne discontinue : droite de régression pour les quatre
génotypes CH304 dans 27 combinaisons de licux et de dates de semis
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Nombre de feuilles du niveau 2

Figure 10. Variabilité¢ pour le nombre de feuilles sur les ramifications en fonction du
nombre de feuilles sur la tige principale, pour 142 génotypes a Lusignan, en 1991/92 (les
génotypes les plus tardifs ont été omis). Ligne continue : droite de régression pour les
données, ligne discontinue : droite de régression pour les quatre génotypes CH304 dans 27
combinaisons de lieux et de dates de semis
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Figure 11. Variabilité pour le nombre de ramifications en fonction de feur nombre total de
feuilles, pour 143 génotypes a Lusignan, en 1991/92. Ligne continue : droite de régression
pour les données, ligne discontinue : droite de régression pour les quatre génotypes CH304
dans 27 combinaisons de licux et de dates de semis
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Figure 12. Variabilité pour le nombre maximal de feuilles sur une ramification primaire en
fonction du nombre de feuilles sur la tige principale, pour 143 génotypes a Lusignan, en
1991/92 (les génotypes les plus tardifs ont été omis). Ligne continue : droite de régression
pour les données
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Figure 13. Variabilité pour le nombre de niveaux en fonction du nombre de feuilles sur la
tige principale, pour 143 génotypes 4 Lusignan, en 1991/92
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I11.3.2.2.2. Corrélations entre les caractéres

Les corrélations ont €t calculées au niveau inter-génotypique (tableau 16),
Globalement, on a des relations positives significatives entre la date de floraison de la tige
principale, la structure des ramifications et la taille des plantes. Plus le génotype est tardif
plus ses ramifications sont nombreuses et portent de feuilles, et plus les plantes sont hautes.
Par contre, 1a date de floraison est corrélée négativement avec les caractéres de ramifications
basales, mais ces corrélations sont moins fortes.

Toutes ces corrélations, bien qu'élevées, laissent place & une variabilité autour des
relations entre caractéres. En particulier, la relation entre nombre de feuilles sur la tige
principale d'une part et nombre de ramifications (figure 9) et nombre de feuilles sur les
ramifications d'autre part (figure 10) ne sont pas absolues comme dans ['‘étude de quatre
génotypes dans une gamme de milieux. Les génotypes précoces sont tous peu ramifiés, par
contre, parmi les génotypes tardifs, certains n'ont pratiquement pas de ramifications alors que
d'autres sont trés ramifiés. Le nombre de feuilles sur la ramification la plus longue est trés
corrélé avec la précocité. La relation entre nombre de ramifications et nombre de feuilles sur
les ramifications est linéaire (figure 11), cependant quelques génotypes s'en éloignent
puisqu'ils portent plus de feuilles sur leurs ramifications qu'attendu en raison des
ramifications longues. Ils ont aussi des ramifications avec plus de feuilles que les autres
génotypes (figure 12). Ces génotypes font partie de deux croisements, CH542 (Lunoble x
CH?304) et CH301 (CH39 x LA300, CH39 étant un génotype de type hiver tres tardif). Le
nombre de niveaux augmente globalement avec la tardiveté des génotypes (figure 13) mais
fluctue lui aussi autour de cette tendance. Les ramifications basales sont plus rares chez les
génotypes tardifs que chez les génotypes précoces, mais la corrélation n'est pas élevée,

Tableau 16. Corrélations inter-génotypiques entre les caracteres d'architecture.

1 2 3 4 5 6 7 8 9
Floraison TP 1
Nb 0.852 \
ramifications
Nb feuilles 0.834 0.910 1
ramifications
Nb ramific  -0.644 -0.557 -0.549 1
basales
Nb feuilles  -0.357 -0.358 -0.413 0.815 1
ram basales

Nbniveaux 0549 0.722 0554 -0499 -(.181 |
Nb feuilies 0701 0780 0.827 -0.609 -0.337 0.780 1
max ramific

Position 0.812 0876 0.843 -0.505 -0.260 0.608 0.698 1

ramif max

Hauteur TP 0.864 0.751 0.725 -0.600 -0.233 0499 0.640 0.787 1
Hauteur 0.843 0791 0.790 -0.564 -0.232 0589 0.738 0.796 0.939

plante




Axe 2

Figure 14. Distribution des 143 génotypes en fonction des deux premiers axes d'ACP, &
Lusignan en 1991/92. Les symboles représentent l'origine génétique des génotypes : A pour
CH304, O pour CH542, O pour CH546, A pour CH556, @ pour les autres
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L3223 An €I COIMposan rincipales

_ Les trois premiers axes de 'ACP représentent dans 1'ordre 66.8, 14.0 et 7.4% de
l'inertie du nuage et totalisent 88.2% de l'inertie. D'aprés le test de Lebart et al. (1979), le
troisiéme axe n'est pas significatif. Le premier axe est corrélé positivement aux caractéres de
précocité et de développement végétatif et négativement aux caractéres de ramifications
basales et le second axe est corrélé uniquement aux ramifications basales (tableau 17). La
distribution des génotypes dans le plan 1-2 est trés dispersée (figure 14), elle ne se structure
pas en groupes de génotypes. Globalement, méme si les descendants de chaque croisement ne
couvrent pas l'ensemble de la variation mise en évidence dans 1'ACP, les distributions des
trois croisements parentaux sur la figure 14 se recouvrent au moins partiellement. Cependant,
les génotypes se trouvant en bas, 4 droite et 4 gauche sur le graphique d'ACP apportent des
caractéristiques différentes des descendants des autres croisements.

Tableau 17. Pourcentage d'inertie des deux premiers axes d'ACP, et contribution des 10
variables 4 ces axes.

: Axe ] Axe 2
Pourcentage d'inertie 66.8 14.0
Date de floraison 0.353 0.043
Nb ramifications n2 0.360 0.092
Nb feuilles ramif n2 0.352 0.049
Nb max feuilles ramif 0.333 0.026
Position ramif max 0.337 0.158
Nb ramif basales -0.264 0.571
Nb feuilles ram bas -0.156 0.753
Nb niveaux 0.281 0.084
Hauteur tige principale 0.328 0.163
Hauteur plante 0.342 0.187

{323, Discussion

Cette étude est la premiére-décrivant la variabilité génétique disponible chez les
lupins déterminés d'hiver. Il est probable qu'elle ne couvre pas entierement ce qui peut étre
créé dans ce matériel, en particulier du fait du faible nombre de croisements servant de base 2
cette étude. Néanmoins, comme la gamme de précocité de floraison couvre celle connue chez
les lupins d'hiver, on peut espérer décrire convenablement cette architecture. De plus la
distribution- des génotypes selon leur origine sur I'ACP montre que la diversité intra-
croisement recoupe largement la variabilité inter-croisement.

Pettavino a étudié, en 1988, les corrélations entre différents caractéres chez 130
populations -de lupin d'hiver indéterminé. Certaines relations mises en évidence ici sont
similaires & celles obtenues chez les indéterminés. Il s'agit des corrélations entre date de
floraison de la tige principale et hauteurs de la tige principale et de la plante, ainsi que des
corrélations entre d'une part la date de floraison et d'autre part le nombre de ramifications et
le nombre de feuilles sur les ramifications. Cependant, les déterminés par rapport aux
indéterminés ont plus de ramifications (3.54 contre 2.91} mais totalisent moins de feuilles sur
‘les ramifications (12.15 contre 21.85). La variabilité du nombre de ramifications est beaucoup
plus grande chez les déterminés (de 0 & 16) que chez les indéterminés (de 2.27 a 3.53). Le
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nombre de feuilles sur les ramifications primaires de certains déterminés dépasse largement
celui des indéterminés.

Les caraciéres comme le nombre dc feuilles sur la plus longue ramification, la
position de cette ramification, le nombre de niveaux végétatifs et le nombre de ramifications
basales ont été étudiés uniquement sur les déterminés. Ils permettent de décrire plus
spécifiquement cette architecture. Les deux premiers caracteres sont des descripteurs
synthétiques des profils de nombre de feuilles sur les ramifications. Le nombre de niveaux
végétatifs mesure la réduction de vigueur végétative entrainée par le gene déterminé. Le
nombre de ramifications basales et leur nombre de feuilles sont variables. Ces caractéres ne
sont pas notés chez les indéterminés car le nombre de ramifications basales est toujours faible
et la contribution au rendement final minime. Le nombre de ramifications basales est lié
négativement, mais faiblement, aux caracteres de précocité et de développement végétatif.

La variabilité génétique différe de celle mise en évidence sur les génotypes
CH304/70, CH304/71, CH304/72 et CH304/73 dans une gamme d'environnements. La droite
de régression entre nombre de feuilles sur la tige principale (x) et nombre de ramifications (y)
est différente :

y=- 1.95(£0.42)+0.27 (£ 0.02) x pour les CH304
y=-1531(x£1.03)+ 0.81 (£ 0.04) x pour les 143 génotypes
(Les chiffres entre parenthé&ses sont les écarts-types des coefficients).

Ces droites de régression sont présentées sur les figures 9 2 11. Cependant, on ne
dispose pas de données pour estimer l'influence d'une variation, induite par le milieu, du
nombre de feuilles de la tige principale sur les ramifications pour chacun des 143 génotypes
étudiés. Soit la variation est la méme que celle mise en évidence chez les CH304, soit chaque
génotype répond de fagon particuliére, ceci doit Etre testé.

Pour I'ensemnble des caractéres, méme s'il existe des corrélations assez fortes entre
eux, une certaine variabilité est disponible. Cela signifie qu'il est possible de sélectionner des
génotypes sur la base de l'architecture, et ce d'autant plus que ce sont des caracteres tres
héritables. Il reste cependant a établir quelle architecture est souhaitable. Ceci sera analysé
dans le dernier chapitre. Mais tout d'abord, l'influence du milieu sur l'architecture doit étre
évaluée.

I11.3.3. Evaluation multilocale de la variabilité pour l'architecture

L'observation des génotypes dans différentes conditions environnementales
permet de tester l'influence du milieu sur les caracteres, d'estimer leur valeur et leur stabilité.
Ici, nous nous intéresserons uniquement aux caractéres li€s a l'architecture,

I3 3. 1. Matériel et méthodes

Parmi les 143 génotypes étudiés en 1991/92 i Lusignan, 44 ont &€ choisis pour
représenter différentes architectures et précocités (tablean 12). Iis ont ét€ implantés en quatre
lieux, dans les stations INRA de Lusignan (Vienne), Dijon (Cote-d'Or) et Gotheron (Drome),
et chez le GIE Lupsem & Cossé-Le-Vivien (Mayenne). Aucune donnée n'est disponible pour
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l'essai de Dijon car toutes les plantes ont gelé 4 la suite de froids intenses durant l'hiver. Les
dates de semis ont été le 13/10 a Lusignan et le 08/10 a Gotheron et Cossé-Le-Vivien.

Les génotypes ont été répartis en deux groupes selon la précocité de fagon a
diviser l'essai en deux souns-essais. Ce dispositif permet de ne pas mélanger les génotypes de
taille trop différente, ce qui aurait entrainé d'importants phénoménes de compétition entre les
parcelles. Une parcelle élémentaire comprenait 5 lignes de 3 m, avec un espacement entre
rangs de 0.5 m & Lusignan et 8 Gotheron, et 3 lignes de 5 m a Cossé-Le-Vivien avec le méme
inter-rang. La densité 4 la récolte était d'environ 20 plantes par m2, Chaque génotype était
répété trois fois a Lusignan et Gotheron, et quatre fois & Cossé-Le-Vivien. Les génotypes
étaient entiérement randomisés dans les blocs. Les notations d'architecture n'ont été effectuées
que sur trois des quatre blocs & Cossé-Le-Vivien.

Les caractéres notés sont :

Date de floraison de la tige principale : FloTP

Date de floraison de la ramification primaire la plus basse : FloR
Nombre de ramifications du niveau 2 : NbRn2

Nombre de feuilles sur chaque ramification du niveau 2

Nombre total de feuilles sur les ramifications du niveau 2 : NbFn2
Nombre maximal de feuilles sur une ramification primaire : FmaxR
Position de la ramification ayant le plus de feuilles : RMax

= Nombre de ramifications basales : NbRbas

Les dates de floraison ont été notées en jours de l'année puis transformées en °C.J
depuis le semis. La date de floraison de la ramification la plus basse est un caractere noté la
premiere fois sur cet essai, son écart avec la date de floraison de la tige principale pouvant
étre 1ié avec le développement des ramifications primaires.

D'autres caractéres ont été r. »tés seulement dans un ou deux lieux ;

Nombre de niveaux végétatifs (Lusignan et Cossé-Le-Vivien) : Nbniv
Fin de la floraison (Lusignan et Cossé-Le-Vivien) : FinFlo

Nombre de ramifications du niveau 3 (Lusignan et Gotheron) : NbRn3
Nombre de feuilles sur les ramifications du niveau 3 (Lusignan) : NbFn3

La fin de la floraison est susceptible d'étre un indicateur de l'ensemble du
développement végétatif. L'écart entre la floraison de la tige principale et la fin de la floraison
(FFlo-TP), ainsi que I'écart entre la floraison de la ramification la plus basse et la fin de la
floraison (FFlo-R} ont été calculées, en °C.J.

Le modeéle d'analyse de variance est le suivant :
Pijk =n+Gj+ lj + Glij + b(l‘)jk-+ Eijk

avec Pijk : phénotype du génotype i dans la ke répétition du lieu j
G; : effet génotype, aléatoire de variance GZG’ ivariedelag, g=44
lj : effet lieu, fixe, jvariede 1 an,n=3
. . P . ” . - 2
Glj; : interaction génotype * lieu, aléatoire de variance 64(3)
b(l)jk : effet bloc hiérarchisé au lieu, fixe, k variede 12 b, b=3
Ejjk : résiduelle, aléatoire de variance 62f
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L'effet génotype est considéré aléatoire. Si le nombre de génotypes est moins
élevé que l'année précédente, il reste cependant important, et le choix de ces génotypes a été
effectué de fagon a respecter la variation observée. L'effet essai a €té occulté, le dispositif
utilisé obligerait d'un point de vue statistique a traiter les deux essais séparément, et on ne
pourrait plus considérer leffet génotype comme aléatoire. Dans les trois lieux
d'expérimentation, les terrains étaient connus comme homogeénes, aussi cette imprécision est
mineure. Elle est probablement moindre que celle qu'aurait entrainé un dispositif ou les
génotypes auraient été entierement randomisés, et ot les génotypes les plus grands se seraient
couchés sur les génotypes plus petits.

La décomposition de la table d'analyse de variance est présentée dans le tableau
18 pour le dispositif utilisé.

Tableau 18. Table d'analyse de variance

Effet Nombre ddl CM Espérance CM
Génotype ' g-1 CMg o’e + bo’er + bno’c
Genotype * lien (g-Dn-1) CMg o’e + bola
Résiduelle o’s

L'héritabilité au niveau des moyennes phénotypiques a été calculée pour chaque
caractére ainsi :

2

H?e= o¢ et varP =i(0'2E + bo%a + bno’c)
varE T bn
H% = CM, - CM,

CM,

Les corrélations entre les différents caractéres ont été€ calculées, en particulier
celles entre dates de floraison et architecture, pour I'ensemble des lieux et aussi licu par lieu.

Tableau 19. Moyennes mensuelles des températures minimales et maximales (°C), des
précipitations (mm) et de 1'évapo-transpiration potenticlle de Penman (ETPc, en mm) 2
Lusignan, Gotheron et Cossé-Le-Vivien, en 1992/93

Lusignan Gotheron Cossé-Le-Vivien

Mini Maxi Pluie ETPc Mini Maxi Pluie ETPc Mini Maxi Pluie ETPc

Octobre 6.5 13.1 113.0 262 7.5 13.6 1605 271 6.1 142 682 299
Novembre 7.3 13.6 1280 149 57 127 780 142 6.9 134 140.8 13.8
Décembre 3.5 8.5 1000 100 33 84 400 149 26 84 561 838

Janvier 47 106 370 9.1 1.7 97 25 156 48 103 729 84
Février 00 89 11.0 225 -07 65 50 276 07 79 14 163
Mars 31 133 95 573 27 130 80 758 24 133 78 490
Avril 6.2 149 106.0 59.7 73 17.1 1420 833 64 163 60.0 703
Mai 9.5 189 850 929 108 219 635 121.1 87 193 532 950
Juin 12.6 23.5 118.0 117.0 14.0 253 40.5 142.8 11.6 233 87.8 116.8
Juillet 12.8 244 260 1247 14.0 260 89.0 1480 11.3 228 21.6 1083

Aofit 12,6 25.1 32.5 124.3 - - - - 11.0 250 5.5 1204
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Les caractéristiques des trois lieux sont présentées dans le tableau 19. La réserve
en eau du sol est de 100 mm a Lusignan, a2 Gotheron et a3 Cossé-Le-Vivien. Dans les trois
lieux, les hivers ont ét€ aussi froids qu'habituellement. Gotheron a été le lieu ol les
températures de L'hiver ont été les plus froides. Le printemps et I'ét€ ont été pluvieux et frais,
aussi bien a Lusignan qu'a Cossé-Le-Vivien. Au contraire, 3 Gotheron, 1'été a été chaud
comme attendu dans cette région. Les pluies orageuses d'été 2 Gotheron étaient peu utiles car
trop violentes et rapidement drainées par le sol. Les conditions climatiques ont été trés
favorables i la croissance végétative & Lusignan et 2 Cossé-Le-Vivien (tableau 19).

II1.3.3.2. Résultats

11.3.3.2.1. Movennes des caractéres par lieu

Les trois lieux se distinguent selon l'architecture moyenne des génotypes (tableau
20). La date de floraison en °C.J a ét€ la plus précoce a Gotheron, donc les plantes portaient
en moyenne moins de feuilles sur la tige principale. Ceci est relié aux températures plus
froides pendant I'hiver que dans les autres lieux. Lusignan a €t€ le lien ou les températures
hivernales ont le moins vernalisé la tige principale. Le méme ordre entre les lieux s'observe
pour la date de floraison de la ramification la plus basse. La date de la fin de la floraison était
plus tardive a Cossé-Le-Vivien qu'a Lusignan, ce qui peut étre relié au nombre plus élevé de
niveaux. Le plus fort degré de vernalisation de la tige principale & Gotheron a entrainé
corrélativement une réduction des valeurs des caracteres li€s au développement des
ramifications primaires. Le nombre de ramifications basales est faible dans tous les lieux.

Tableau 2(). Moyennes de tous les génotypes a Lusignan, 4 Gotheron et Cossé-Le-Vivien
pour les caractéres d'architecture, minimum et maximum pour chaque caractére

Lusignan Gotheron Cossé-Le- Minimum Maximum

Vivien
FloTP 1081.4 1019.6 1041.4 840 1360
FloR 1217.7 1146.8 1165.0 995 1811
FinFlo 1531.9 - 1667.5 1246 2000
NbRn2 4.41 3.76 4.69 0.4 15.8
NbFn2 15.28 7.89 16.91 0.0 62.6
Nbniv 2.90 - 3.12 1.4 4.7
NbRbas 0.61 0.21 0.48 0.0 2.2
FmaxR 4.09 2.36 4.57 0.0 10.1
RMax 3.35 2.37 3.47 1.0 5.3
NbRn3 491 1.92 - 0.0 11.6
NbFn3 15.49 - - 0.0 66.6

Les profils de nombres de feuilles sur les ramifications du niveau 2 sont trés
variables, a la fois entre génotypes et entre lieux (figure 15). Cette variabilité est mise en
évidence par le nombre maximal de feuilles sur une ramification et sur la position de cette
ramification. Les valeurs de ces deux caractéres sont semblables & Lusignan et 4 Cossé-Le-
Vivien, mais beaucoup plus faibles a Gotheron.
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11.3.3.2.2, Anal iance

Pour tous les caractéres, on observe un effet génotype et un effet lieu.
L'interaction lien * génotype est significative pour tous les caractéres sauf le nombre de
niveaux (tableau 21). L'effet répétition hiérarchisé au lieu est significatif pour le nombre de
ramifications du niveau 2, le nombre de ramifications basales, le nombre maximal de feuilles
sur une ramification et le nombre de niveaux.

Pour tous les caracteres sauf I'écart entre les floraisons de la tige principale et de
la derniére ramification et le nombre de ramifications du niveau 2, l'effet lieu est beaucoup
plus important que l'effet génotype. Cependant I'effet génotype est toujours significatif.
L'interaction génotype * lieu est peu importante comparée aux deux autres effets.

Tableau 21. Valeurs des F et nombre de degrés de liberté (entre parenthése) de l'analyse de
variance, et héritabilités des caractéres
(ns : non significatif)

Caractere Flieu F génotype Flieu * Héritabilité
génotype

FloTP 3725 (2) 1741 (43} 48 (86) 0.972
FloR 1449 (2) 1079 (43) 38 (86) 0.965
FinFlo 2082 (1) 345 (43) 67 (42) 0.806
FloR-TP 50 (2) 149 (43) 25 (86) 0.836
FFlo-R 3789 (1) 124 (43) 66 (42} (0.469
FFlo-TP 3386 (1) 162 (43) 73 (42) (.549
NbRn2 51 (2) 86 (43) 5 (85) 0.945
NbFn2 482 (2) 152 (42) 8 (84) 0.950
RMax 176 (2) 15 (42) 2 (84) 0.840
FmaxR 544 (2) 108 (42) 8 (84) 0.903
NbRn3 393 (1) 35 (42) 8 (42) 0.784
NbFn3 - 41 (42) -

Nbniv 40 (1) 37 (43) 1 (43) ns 0.974
NbRbas 139 (2) 31 (43) 4 (85) 0.872

Pour ces caractéres morphologiques dont on connait relativement bien le
déterminisme physiologique, on explique facilement l'effet du milieu. En effet, on a vu
précédemment que le nombre de feuilles et la date de floraison de la tige principale d'un
génotype sont déterminés par les températures de I'hiver. Ce nombre de feuilles sur la tige
principale est corrélé au nombre de ramifications primaires et au nombre de feuilles sur les
ramifications primaires. Donc, d&s lors que le lieu influence le nombre de feuilles sur la tige
principale, il influence aussi les caractéres qui Ini sont liés. Les températures des trois lieux
ont suivi des courbes plus ou moins paralleles pendant I'hiver. Dans ce contexte, il est
physiologiquement normal que I'interaction génotype * lieu soit faible pour de tels caracteres
dont le comportement est presque enticrement décrit par les conditions de températures,

Les héritabilités de ces caractéres sont toutes trés €levées. Seuls 1'écart entre la
floraison de la tige principale et la fin de la floraison ainsi que 'écart entre la floraison de la
ramification primaire la plus basse et la fin de la floraison sont un peu moins héritables. Le
fait que ces écarts soient calculés 2 partir de deux caractéres pourrait €tre a l'origine des
héritabilités plus faibles.



Ecart floraison tige principale - ramifications, °C.J

Figure 16. Relation entre I'écart entre la date de floraison de la tige principale et des
ramification et la date de floraison de la tige principale, pour 44 génotypes en 1992/93, &

Lusignan (0), Gotheron (A) et & Cossé-Le-Vivien ()
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Figure 17. Relation entre le nombre de ramifications du niveau 2 et la date de floraison de
la tige principale, pour 44 génotypes en 1992/93, a Lusignan (0) et Gotheron (A)
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01.3.3.2.3. Corrélations génotypiques entre les caractéres

Ces corrélations ont été calculées globalement, sur les caractéres notés dans les
trois lieux (tableau 22).

On retrouve les mémes tendances que l'année précédente, c'est i dire des
corrélations positives entre précocité de floraison et développement végétatif. La date de
floraison de la ramification primaire la plus basse est bien corrélée avec le développement des
ramifications primaires. Ce caractére étant héritable et un peu plus facile 3 noter que le
nombre de ramifications primaires, il pourrait s'avérer intéressant pour décrire 1'architecture.
L'écart entre la floraison de la tige principale et la floraison de la ramification la plus basse est
lié de fagon quasi-absolue, au niveau génotypique, aux caractéres de ramifications. Son
héritabilité élevée le rend utilisable comme critere de sélection. Ce caractére est 1ié assez
faiblement & la date de floraison de la tige principale, ce qui prouve la variabilité de
développement des ramifications par rapport a la précocité des génotypes. Le nombre de
feuilles sur la ramification la plus longue et sa position sont corrélés au nombre de
ramifications et au nombre de feuilles sur les ramifications. Ici, ces caractéres ont €té notés en
comptant le nombre de feuilles sur chacune des ramifications primaires, et en repérant ensuite
la ramification portant le plus grand nombre de feuilles ; ceci est une procédure trés longue.
Le repérage direct de la ramification portant le plus de feuilles n'est pas immédiat, et pourrait
entrainer des erreurs s'il fallait le faire sur des parcelles de sélection. Le développement des
ramifications basales est corrélé négativement a la précocité et au développement des
ramifications.

Tableau 22, Corrélations génotypiques calculées sur les trois lieux

1 2 3 4 5 6 7
1 FloTP 1
2 FloR 0.984 1
3  FloR-TP 0.559 0.699 1
4 NbRn2 0.580 0.706 0952 1
5 NbFn2 0.647 0.821 1* 0.884 1
6 RMax 0.606 0.750 1% 0734 0799 |
7 FmaxR 0.595 0770 1% 0.852 0961 0.788 1
8 NbRbas -0.555 -0.578 -0.461 -0.642 -0.569 -0.524 -0.394

1* : Corrélations calculées supérieures a 1.

Les corrélations génotypiques ont été calculées lieu par lieu pour pouvoir d'une
part décrire les corrélations entre caracteres qui n'ont pas €€ mesurés dans tous les lieux, et
d'autre part pour voir si les corrélations sont semblables d'un lieu 4 'autre (annexe 2).

I1.3.3.2 4. Corrélations entre caractéres mesurés dans les trois lieux

Globalement, les corrélations sont les plus fortes a Lusignan, elles sont moins
élevées a Cossé-Le-Vivien, et encore moins fortes a Gotheron (annexe 2). De fagon générale,
les corrélations sont de méme signe dans les trois lieux, bien que la valeur de certaines
corrélations soit nettement différente selon le lieu. Par exemple, la corrélation entre la date de
floraison de la tige principale et 1'écart entre les floraisons de la tige principale et des
ramifications, qui est non négligeable & Lusignan, est égale & zéro & Cossé-Le-Vivien et 2
Gotheron (figure 16). Plusieurs raisons pourraient expliquer ce phénomeéne. L'une d'elle est
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Figure 18. Relation entre le nombre de feuilles d'un niveau (1 pour niveau 1, 2 pour niveau
2) et le nombre de ramifications du niveau supérieur (respectivement le niveau 2 et le
niveau 3), pour 44 génotypes a Lusignan et Gotheron, en 1992/93
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que [a date de floraison de la ramification la plus basse est difficile & noter car cette
ramification est peu visible. D'autre part, son développement et sa floraison sont fonction de
facteurs environnementaux divers, et sont parfois retardés par une période séche. Les
corrélations entre cet écart entre la floraison de la tige principale et la floraison de la
ramification et les caractéres lié€s au développement des ramifications sont élevées 3 Lusignan
et & Gotheron, mais négligeables 4 Cossé-Le-Vivien. 11 peut aussi s'agir d'une mauvaise
notation de la date de floraison des ramifications. D'autre part, en calculant un écart entre
deux dates, on additionne leur variance, donc on augmente l'erreur faite sur cet écart.

Dans les trois lieux, on retrouve une corrélation entre d'une part la date de
floraison de la tige principale et des ramifications, et d'autre part les caractéres liés au
développement des ramifications du niveau 2 (nombre de ramifications, nombre de feuilles,
nombre maximal de feuilles sur une ramification et position de la ramification portant le plus
de feuilles). Les corrélations entre ces caractéres des ramifications du niveau 2 sont
importantes dans les trois lieux. Les corrélations entre le nombre de ramifications basales et
les autres caractéres de développement sont négatives dans chacun des lieux.

II1.3.3.2.5. Corrélations entre caractéres notés seulement dans certaing

lieux

La date de fin de la floraison est corrélée a la date de floraison de la tige
principale, mais son écart avec la date de floraison de la tige principale ou la date de floraison
des ramifications est faiblement corrélée a la précocité de floraison de la tige principale. Ceci
est en accord avec la variabilité observée dans la relation entre floraisons de la tige principale
et des ramifications. Ces deux écarts sont corrélés aux caractéres de développement du niveau
2 et au nombre de niveaux. Toutes ces corrélations sont relativement faibles, et de plus les
écarts entre dates de floraison étant peu héritables, leur intérét en sélection doit étre discuté.

Le développement des ramifications du niveau 3 est li€ 2 1a date de floraison de la
tige principale (figure 17). Cependant, le nombre de ramifications du niveau 3 observé i
Gotheron est moindre que celui observé a Lusignan. L'été assez sec de Gotheron a été
défavorable au développement des ramifications secondaires, et celles-ci sont restées trés
petites et n'ont pas pu €tre comptabilisées. Toutefois, comme les deux lieux suivent la méme
tendance, cette réduction du nombre de ramifications & Gotheron ne pourrait &tre qu'un effet
de la vernalisation plus importante de la tige principale.

Les nombres de ramifications et de feuilles du niveau 3 sont corrélés aux nombres
de ramifications et de feuilles du niveau 2. Les génotypes ayant un faible nombre de feuilles
sur le niveau 2 n'ont pas de niveau 3, et plus il y a de feuilles sur le niveau 2, plus le niveau 3
est développé. La relation entre nombre de feuilles d'un niveau et nombre de ramifications du
niveau supérieur est visualisée dans la 18, 4 la fois pour la tige principale et pour le niveau
2. La régression entre le nombre de feuilles du niveau 1 et le nombre de ramifications du
niveau 2 est faiblement significative. De plus d'aprés la valeur de I'ordonnée & 1'origine (0.05),
toute plante porte des ramifications primaires, ce qui n'est pas la réalité. Ce seuil minimal de
feuilles du niveau 1 nécessaire pour le développement de ramifications avait été estimé 3 13
feuilles pour les quatre génotypes CH304 (Partie 1II.1.). Il semble que le nombre minimal de
feuilles sur le niveau 2 pour que des ramifications se développent sur le niveau 3 soit lui aussi
égal & zéro, mais la valeur de la pente de régression (0.407) conduit 4 un niveau 3 négligeable
pour des nombres de feuilles sur le nivean 2 inférieurs a 10. Les pentes des régressions pour
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les deux nuages de points de la figure 18 sont différentes. Mais les relations entre les niveaux
font penser & un mécanisme d'itération. Des données supplémentaires seraient nécessaires
pour la compréhension de ce phénomeéne. On pourrait avoir une itération directe du profil de
nombre de feuilles par ramification du niveau 2 sur les ramifications du niveau 3. Ainsi, si le
profil du niveau 2 est en moyenne de 1, 3, 4, 3, 2, 0 pour les positions 1 a 6, chaque
ramification du niveau 3 porterait ce méme profil. Cependant, toutes les ramifications ne
portant pas 6 feuilles, et toutes les feuilles ne développant pas une ramification a son aisselle,
il n'y aurait qu'une partie de ce profil par ramification. Par exemple, une ramification du
niveau 2 avec 5 feuilles développerait 3 ramifications portant respectivement [, 3 et 4
feuilles. On peut envisager ce méme processus d'itération en appliquant un certain coefficient
lors du passage du nivean 2 au niveau 3. Si on fixe ce coefficient 2 0.5 dans I'exemple
précédent, les 3 ramifications issues du niveau 2 auraient 0.5, 1.5 et 2 feuilles. Ces hypothéses
seraient a vérifier sur des données.

Le nombre de niveaux est corrélé positivement au développement du niveau 2 et
du nivean 3. Ces corrélations sont élevées. Le nombre de niveaux est déterminé par des
facteurs génétiques, certains génotypes étant trés ramifiés et d'autres épigonaux, et aussi par
des facteurs environnementaux, puisqu'une sécheresse estivale va limiter le développement de
niveaux supérieurs.

HI.3.3.3. Discussion

‘Les caracteres d'architecture mesurés dans cet essai sont trés variables, et
influencés a la fois par le génotype, le licu et dans une moindre mesure par l'interaction
génotype * lieu. Ce sont des caractéres fortement héritables, sauf les écarts entre floraisons
des différents étages. La forte héritabilité des caractéres d'architecture est générale chez le
lupin (Le Sech et Huyghe, 1991). De plus, ces auteurs ont montré, chez du lupin de
printemps;, que 1'hérédité est principalement additive pour les caracteres d'architecture. La
notation de la date de floraison de la ramification primaire la plus basse pose manifestement
un probléme de précision, ainsi que, mais peut-étre dans une moindre mesure, la notation de
la date de la fin de la floraison.

Tous les- caractéres d'architecture et de dates de floraison sont corrélés
positivement les uns avec les autres, sauf le nombre de ramifications basales qui est corrélé
négativement aux autres caracteres. Les écarts entre dates de floraison des différents niveaux
sont bien corrélés, & Lusignan, avec les nombres de ramifications et de feuilles du niveau 2 et
du niveau 3. A Cossé-Le-Vivien, les corrélations sont beaucoup moins fortes, mais les
notations de dates de floraison étaient moins précises aussi. Si on a l'objectif de trouver des
criteres de sélection 2 la fois utiles et simples 4 mesurer, on peut noter des dates de floraison
facilement, on peut compter des nombres de ramifications sur le niveau 2 et le nombre de
niveaux, on peut envisager de compter le nombre maximal de feuilles sur une ramification du
niveaun 2, mais il est hors de question de compter le nombre total de feuilles sur les niveaux 2

“et 3. Une notation soignée des dates de floraison pourraijt alors s'avérer "rentable”. 1l reste
certain que ces corrélations doivent &tre vérifiées sur un essai semblable. Le comptage du
nombre de feuilles maximal sur une ramification demande de repérer cette ramification plante
3 plante. Le profil du nombre de feuilles sur une ramification en fonction de la position de la
ramification (nombre spécifique de feuilles par ramification, Chapitre IIL.1.) présente un
plateau plus ou moins prononcé sur une plante. La différence de nombres de feuilles entre
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deux ramifications consécutives est donc faible. Dans ce contexte, l'erreur qu'on peut faire sur
le nombre maximal de feuilles est plus faible.

Le développement du niveau 3 semble corrélé au développement du niveau 2. Le
nombre de ramifications n'augmente pas de fagon exponentielle chez les déterminés d'un
niveau i l'autre comme c'est potentiellement possible chez les indéterminés. D'apres la forme
en cloche des profils de feuilles sur les ramifications, que ce soit au niveau 2 ou au niveau 3,
le nombre de ramifications tend a rester constant ou 4 augmenter faiblement d'un niveau au
suivant. Un mécanisme d'itération plus ou moins direct entre les niveaux est envisageable.
Des notations de nombre de feuilles par ramification du niveau 3 ont été€ réalisées, mais n'ont
pas été dépouillées. Cependant, il est clair que les profils de nombre de feuilles sur les
ramifications du niveau 3 ne sont pas identiques aux profils du niveau 2. Le facteur
d'itération, s'il existe, doit étre recherché. L'intérét botanique de ces €études est certes évident,
mais 1'intérét agronomique ou en sélection est moindre car le niveau 3, surtout chez les lupins
a architecture déterminée, est peu productif et trés influencé par le milieu. La régulation de la
croissance d'un niveau par le niveau précédent a déja été mis en évidence par Pigeaire et al.
(1985) chez des lupins & croissance indéterminée. Cette équipe montrait que si un niveau
n'atteint pas un poids suffisant, le niveau supérieur ne se développe pas. Chez les lupins
déterminés, ce type de régulation intervient aussi, chez les génotypes tardifs et trés ramifiés.
Mais chez les génotypes plus précoces ou moins ramifi€s, un contréle direct du nombre
d'organes initiés sur un niveau par le niveau inférieur semble intervenir.

Tous ces résultats confortent et précisent les données obtenues en 1991/92. 1l
existe une variabilité importante dans le groupe des lupins a architecture déterminée, a la fois
pour l'architecture et la précocité de floraison. Les corrélations existant entre les caracteres
sont €élevées mais laissent place a une variation génotypique permettant d'effectuer une
sélection sur les différents caractéres. L'environnement dans lequel sont placées les plantes
modifie profondément leur architecture. Ces modifications peuvent &tre reli€es en premier
lieu au degré de vernalisation de la tige principale. Cette vemalisation va ensuite influer sur le

développement des €étages supérieurs.

Conclusion

Une description de 1'architecture déterminée chez le lupin d'hiver est maintenant
disponible. La tige principale des lupins déterminés ne se distingue pas de celle des
indéterminés. Par contre, ce type d'architecture modifie profondément les ramifications
primaires. La variation obtenue en fonction des conditions culturales est large. On peut
modéliser I'architecture des ramifications primaires, mais les mode¢les utilisés ont une faible
valeur prédictive. Leur valeur descriptive est bonne dans les cas €tudiés, et a permis de
caractériser le développement des ramifications par quelques variables clés.

Dans une gamme étendue de génotypes déterminés, on observe une grande
variabilité pour tous les caractéres d'architecture, et pour les relations entre caracteres
d'architecture. Ces caracteéres sont influencés par le lieu, et aussi par les interactions entre lieu
et génotype.



68

Une explication plus fine des facteurs physiologiques, génétiques et
environnementaux 2 l'origine de la mise en place de I'architecture doit encore étre recherchée.
Le suivi de l'initiation des organes en fonction de ces facteurs sera certainement nécessaire.
Une autre voie de recherche serait d'essayer de caractériser le fonctionnement du geéne
déterminé. Aucune donnée n'est disponible chez le lupin. Chez le soja, dont l'architecture
déterminée consiste & un passage a 1'état floral d'un bourgeon végétatif, I'intervention d'un
composé chimique inhibiteur de croissance est évoquée (Koda et al., 1991). Chez le lupin,
aucune hypothése ne peut étre privilégiée. L'intervention directe d'un géne d'hormone
végétale parait peu probable puisque le reste du développement est normal. Par contre, le
géne déterminé pourrait agir sur une balance hormonale, éventuellement & un moment précis
du développement, et induire ainsi des besoins en vernalisation des ramifications moins
importants que chez les indéterminés.

L'architecture étant décrite, il reste & estimer le niveau de rendement de ces
génotypes A architecture déterminée, et les composantes de leur rendement (Chapitre V), et &
expliquer ce rendement par les caractéristiques morphologiques que nous venons de voir
(Chapitre VI). Auparavant, les conséquences de cette architecture déterminée sur
l'interception de 1'énergie lumineuse par les plantes vont tre étudiées (Chapitre IV).



Chapitre IV
Influence de I'architecture sur l'interception du rayonnement
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Introduction

La quantité de lumiere interceptée par une culture conditionne la biomasse
produite (Gosse et al., 1986). Cependant, pour une culture comme le lupin ol on s'intéresse
non pas au rendement primaire en biomasse mais au rendement secondaire en graines, il faut
maximiser 2 la fois la quantité de lumiére captée par les plantes et I'allocation de cette énergie
a la croissance des graines. Les génotypes a architecture déterminée ont une tige principale
semblable a celle des génotypes indéterminés. Par contre, le développement des ramifications
est fortement réduit, puisque ces génotypes ont moins de feuilles par niveau et moins de
niveaux végétatifs. Cette architecture doit avoir des conséquences sur la capacité des plantes 2
intercepter le rayonnement lumineux. On peut se demander dans quelle mesure la réduction
du développement végétatif diminue l'efficience d'interception du rayonnement. Dans la
littérature, il existe quelques données sur l'efficience d'interception de la lumiére par des
mutants dont le développement végétatif est diminué par rapport & des génotypes normaux.
Ainsi chez le pois, les types normaux interceptent plus de rayonnement que les semi-afila, et
les types normaux et semi-afila interceptent plus que les afila (Heath et Hebblethwaite, 1985).
Chez le soja, des génotypes a tige brachytique (naine) et a feuilles lancéolées (de surface plus
petite) interceptent moins de lumi€re que les normaux (Wells et al., 1993). Chez la féverole,
linterception de la lumiére est identique chez un génotype déterminé ou un génotype
indéterminé tout au long du cycle (Stiitzel et Authammer, 1991).

Chez le lupin, les différents modules (ou niveaux) interceptent chacun du
rayonnement et produisent de la biomasse. De plus, des interactions existent entre les
modules. Il s'agit d'échanges directs, par importation, en général par un niveau inférieur,
d'assimilats issus d'un niveau supérieur (Withers et Forde, 1979). Des interactions indirectes
interviennent aussi, comme l'ombrage occasionné par un niveau supérieur sur les niveaux
inférieurs, La modification de I'architecture va changer la distribution du rayonnement dans le
couvert. A priori, le plus faible développement des ramifications des déterminés doit
permettre un meilleur éclairement des niveaux inférieurs, et en particulier des gousses qu'ils
portent.

Milford et al. (1993b) ont montré qu'au maximum de développement végétatif,
Lunoble intercepte 92% du rayonnement incident, alors que CH304/70 n'intercepte que 86%
du rayonnement. Duthion et Ney (1992) ont publié des estimations de l'efficience de
transformation du rayonnement intercepté en matiére séche chez le lupin blanc. Quatre
génotypes de printemps ont été étudiés, trois indéterminés et un déterminé, LA300. LA300
est le parent déterminé des génotypes étudiés dans cette thése. Il apparait que l'efficience de
transformation du rayonnement en matiere séche est nettement plus faible pour LA300 (de
1.30 a 1.37 g/MJ) que pour les indéterminés (de 1.90 a 2.06 g/MJ). L'architecture déterminée
n'étant représentée que par un génotype, on ne peut pas attribuer de fagon siire l'efficience
réduite de LA300 au géne déterminé. D'autre part, Stiitzel et al. (1993) ont comparé le
génotype €pigonal Epl (qui est le méme génotype que LA300) avec la variété indéterminée
Kalina pour l'interception de la lumiére et la production de mati¢re séche. Ils montrent que
Epl intercepte moins de lumiére et produit moins de matieére séche, mais qu'il n'a pas de
probléme physiologique limitant son développement et son rendement.



Figure 1. Dispositif de mesure de l'efficience d'interception du rayonnement solaire par le
couvert
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Aucune donnée n'est disponible chez le lupin dhiver pour ['efficience
d'interception de la lumiére, l'efficience de conversion de 1'énergie lumineuse en matiére
séche ou la distribution de 1a lumiére dans le couvert, Or, le fait d'avoir modifié 1'architecture
doit avoir changé les caractéristiques de l'interception du rayonnement solaire par les plantes.
Deux points particuliers ont été analysés ici. D'une part, la dynamique d'interception de la
lumiére au cours du cycle de la plante a été décrite pour six génotypes déterminés et sept
génotypes indéterminés, en relation avec l'architecture. D'autre part, la distribution de la
lumiére dans le couvert chez deux génotypes déterminés et deux génotypes indéterminés a été
comparée 2 différents stades de développement.

IV.1. Dynamique de l'interception du rayonnement au cours du cycle

L'architecture déterminée étant trés variable, la structure des couverts différe
notablement d'un génotype a l'autre. Il est important de savoir si les déterminés atteignent des
couverts complets, et si la mise en place du couvert se fait 3 la méme vitesse que chez les
indéterminés. L'expérimentation avait pour objectif de décrire la cinétique de l'interception de
la lumiere chez différents génotypes déterminés, et de la comparer avec des génotypes
indéterminés. Les caractéristiques de cette mise en place du couvert ont été reli€es avec les
caractéres d'architecture des plantes.

IV.1.1. Matériel et méthodes

Sept génotypes déterminés et sept génotypes indéterminés (voir tableau 1) ont été
utilisés dans un dispositif qui comprenait en plus six génotypes nains. Ils ont été choisis pour
représenter une large gamme de variabilit€é pour leur architecture et sont de valeur
agronomique correcte. Un des génotypes déterminés a dii étre €liminé 4 cause de son
hétérogénéité. Deux dates de semis (13/10/1992 et 06/11/1992) et deux densités (10 et 20
plantes/m?) ont été réalisées a Lusignan, en 1992/93. Les densités ont ét€ obtenues en semant
a plus forte densité et en éclaircissant 4 la main avant la montaison. Quand la densité d'une
parcelle était nettement inférieure a la densit€ souhaitée, la parcelle a été écartée du dispositif.
La parcelle élémentaire comprenait 5 rangs de 3 m de long, espacés de 0.50 m. Les rangs
étaient orientés dans le sens Est-Ouest. Chaque traitement était répété trois fois, et les
génotypes €taient entiérement randomisés. L'architecture (date de floraison de la tige
principale, nombre de ramifications primaires, nombre total de feuilles sur les ramifications
primaires, nombre de feuilles sur la seconde ramification primaire chez les indéterminés et
nombre de feuilles sur la ramification la plus longue chez les déterminés) a ét€ notée sur un
échantillon de 10 plantes par parcelle.

Les mesures d'interception du rayonnement dans le couvert ont été réalisées 2
l'aide d'un capteur linéaire de lumiere (Delta-T DevicesR). Cet appareil comporte une sonde
de référence a placer au-dessus du couvert, et mesurant la quantité de rayonnement incident.
Une autre sonde, longue de 68 cm, est placée dans le couvert au niveau du sol et
perpendiculairement au sens des rangs. Elle mesure la quantit¢ de lumiére parvenant a son
niveau (figure 1), Un voltmétre donne le rapport entre la quantité de lumiere dans le couvert
et la quantité de lumidre incidente au-dessus du couvert. Les sondes employées tiennent
compte uniquement des longueurs d'ondes utiles A la photosyntheése (PAR), c'est-a-dire
comprises entre 400 et 700 nm. Ces mesures ont toujours €té effectuées au midi solaire plus
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Figure 2. Exemple de courbe d'efficience d'interception du rayonnement, et représentation
des paramétres issus de cette courbe
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ou moins deux heures. Trois mesures ont été effectuées par traitement dans trois endroits de
la parcelle, comme préconisé par le constructeur de 1'appareil.

Le rayonnement utile a la photosynthése absorbé par un couvert (PAR ;) s'exprime
ainsi (Gosse et al., 1986) :

PAR, = (PAR; + PARg) - (PAR; + PARy)

avec a pour absorbé, i pour incident, ts pour réfléchi par le sol, r pour réfléchi par
I'ensemble sol - culture, t pour transmis au sol. Le PAR est une quantité d'énergie.

La mesure des rayonnements réfléchis est difficile, et leur quantité est
généralement fajble. On peut travailler avec la quantit€ de rayonnement intercepté (PAR ;)
qui néglige les rayonnements réfléchis (Varlet-Grancher et al., 1989) :

PAR, , 1o PAR,
PAR, PAR,

Cette formule peut aussi s'écrire en faisant intervenir l'efficience d'interception de
la lumigre par le couvert (g;) :

_PAR,,
' PAR,
En plagant la sonde de mesure au niveau du sol, l'appareil utilis¢é mesure

' PAR,
PAR

PAR;; = PAR; - PAR; ou

£

directement la proportion de la lumiere incidente qui arrive au sol : . L'appareil nous

donne donc directement une estimation de 1 - E].

A partir du 18/03/1993 pour la premiére date de semis et du 20/04/1993 pour la
seconde date de semis, l'efficience d'interception de la lumidre a ét€ mesurée une fois par
semaine jusqu'a ce que le couvert soit complet.

On aboutit & des courbes entre l'efficience d'interception de la lumiére et le temps
thermigue (en °C.J au-dessus de 3°C) depuis le semis (figure 2). Chaque courbe comporte dix
points. Pour comparer les génotypes et les conditions de culture, la comparaison point par
point n'est pas valable car les valeurs ne sont pas indépendantes les unes des autres. Les
courbes ont été ajustées 3 un modele les décrivant aussi fidelement que possible. Les
paramétres de ces courbes serviront A analyser les différentes combinaisons d'architectures,
génotypes, dates de semis et densités. L'aspect sigmoide des courbes, avec un plateau
‘inférieur et un plateau supérieur, évoque une courbe logistique. Le modele choisi est le
modele logistique généralisé . -

max — min
[l +exp(-a(t - mu))]b

g, =min+
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avec f:temps, en °C.J depuis le semis
max : asymptote supérieure de la courbe, en %
min : asymptote inférieure de la courbe, en %
a : parametre li€ a la pente, en eIyl
mu : parameétre li€ au point d'inflexion, en °C.J
b : parametre de dissymétrie

Par construction, min représente l'efficience d'interception au début du cycle, et
est donc €gal 4 0, ce qui simplifie le modéle ainsi :

B max
" [14 expl-alt — mw)]’

L'ajustement du modéle au données a été€ effectué grice a la procédure NLIN de
SAS (SAS Institute, 1988). Des critéres autres que les parametres de la courbe peuvent servir
a I'étude des courbes. L'abscisse (1), l'ordonnée (g;) et la pente (py) au point d'inflexion, la
valeur de € ; au moment de la date de floraison (g;f,) et la date a laquelle € ; atteint une
certaine valeur, par exemple 80% (tgg) sont des criteres intéressants. Ce seuil de 80% a été
choisi car toutes les parcelles l'atteignent et qu'il donne une date & laquelle l'efficience
d'interception est proche du maximum qu'elle atteindra (figure 2).

1
t; = mu+—Inb

a
e — max
il [1+ %]b
D, = a.max
1 [1+ %]bﬂ
1
o = Mt E111[[%]” -1

max

Ea [1+ exd-d] flo- mu]]]b

Des analyses de variance ont été effectuées avec ces parametres, estimés pour
chaque bloc. D'une part, toutes les données ont été analysées en déclarant tous les effets (date
de semis, densité, type d'architecture, génotype hiérarchis€é au type d'architecture, bloc
hiérarchis€ 2 la date de semis, et les interactions). D'autre part, pour chaque type
d'architecture, I'analyse de variance a €té effectuée en déclarant des effets date de semis,
densité, génotype, bloc hiérarchisé 4 la date de semis et leurs interactions.

avec flo : date de floraison de la tige principale

Des corrélations ont été recherchées entre les paramétres du modéle et
l'architecture des plantes, 2 la fois pour les déterminés et pour les indéterminés. Les données
d'architecture moyennes pour les trois blocs ont €t€ utilis€es. Pour le modele de l'efficience
d'interception, des parameétres ont été estimés pour la moyenne des courbes sur les trois blocs,
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car les moyennes des paramétres ne sont pas les paramétres des courbes moyennes. Les
résultats concernant les indéterminés ne seront pas développés.

IV.1.2. Résultats
IV.1.2.1. Architecture des génotypes

Tableau 1. Architecture des génotypes étudiés

Date de floraison Nombre de * Nombre de  Nombre total de
de la tige pcp. ramifications feuilles par feuilles sur les
(°C.J) primaires ramification ramifications

Déterminés
CH304/70 1049.86 4.36 4.25 13.90
CH304/73 996.62 4.36 3.66 13.11
LUS22 1100.85 5.39 9.88 34,33
LUS26 1067.35 5.18 10.54 38.41
LUS69 1018.10 4.28 2.68 9.25
LUS127 963.25 2.00 2.23 4.28
Indéterminés
Adam 927.77 3.10 6.84 21.23
LS4001 1031.77 3.28 9.55 31.29
CSL2 915.10 3.12 6.88 21.39
Lucky 836.59 2.69 7.33 19.78
Alex 889.36 3.28 5.94 19.46
Lumineux 899.80 3.02 7.53 22.77
Lunoble 1007.81 3.68 9.06 33.24

* . Nombre de feuilles maximal sur une ramification chez les déterminés, nombre de feuilles
sur le seconde ramification chez les ind “terminés

L'architecture moyenne des 13 génotypes est présentée dans le tableau 1. La date
de floraison est en fait trés corrélée au nombre de feuilles sur la tige principale (Huyghe,
1992, Chapitre III.1.). Les génotypes déterminés sont plus tardifs a floraison que les
indéterminés. Le nombre de feuilles sur les ramifications primaires est plus faible pour les
déterminés, sauf pour LUS22 et LUS26 qui ont plus de feuilles que les types indéterminés.
Les caracteres d'architecture sont influencés par la date de semis, un semis tardif réduit le
nombre de feuilles sur la tige principale (il raccourcit donc le temps nécessaire entre le semis
et la floraison de la tige principale) et le nombre de feuilles sur les ramifications. Une densité
élevée diminue le nombre de ramifications chez les deux types d'architecture.

IV.1.2.2. Ajustement du modéle aux courbes d'efficience d'interception

L'ajustement du modele aux courbes a d'abord été recherché avec les 4 parametres
max, a, mu et b. La convergence est obtenue difficilement, et il y a des liaisons trés fortes
entre les parametres. En fixant la valeur de b a 1, ce qui revient & un modele logistique
symétrique, la convergence est obtenue, mais l'ajusternent est peu satisfaisant, car on obtient
une sur-estimation systématique de l'efficience d'interception pour les premiéres mesures, et
une sous-estimation pour les derniéres mesures. Pour pallier ces deux difficultés, on a choisi
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Figure 3. Relation entre l'efficience d'interception mesurée, et l'efficience d'interception
ajustée, pour toutes les courbes étudiées
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de fixer b. Par tatonnement, on trouve que la valeur de b qui réduit le plus les résidus de la
régression est 0.7. On travaille alors avec un modele & trois parametres, max, a et miu.

L'ajustement du modéle aux courbes ne pose alors plus aucun probléme de
convergence ni d'ajustement aux données. L'ajustement a été testé par le rapport entre le carré
moyen du modele et le carré moyen total. I1 est en moyenne de 0.995, la plus faible valeur est
0.972. La figure 3 montre la relation entre les valeurs observées et les valeurs ajustées, pour
toutes les courbes d'efficience d'interception. Les corrélations entre les trois paramétres sont
faibles, la plus €levée est celle entre a et mu (r = - 0.453). Des exemples d'évolution de
l'efficience d'interception au cours du temps sont présentés sur la figure 4.

Etant données les valeurs de a, b et mu, ¢; a une valeur trés proche de mu, et ne
présente pas d'intérét supplémentaire & mu. Comme b est fixé, ;7 qui n'est que max multiplié
par une constante. Les analyses seront donc effectuées uniquement sur a, mu, max, py, tg( et €

iflo-
IV.1.2.3. Effet du type d'architecture sur les parameétres

Dans l'analyse de variance compléte, le type d'architecture a un effet significatif
sur max et &, Le max, efficience d'interception maximale, montre que les déterminés
n'atteignent pas, en moyenne, un couvert complet, alors que les indéterminés l'atteignent
(tableau 2). L'efficience d'interception lors de la floraison de la tige principale, Eiflo» et plus
élevée pour les déterminés que pour les indéterminés. Dans une analyse de covariance avec
comme cofacteur la date de floraison de la tige principale, l'effet du type d'architecture sur €
iflo disparait. En fait, les génotypes déterminés étant plus tardifs que les indéterminés, ils
portent plus de feuilles sur leur tige principale et ont donc une efficience d'interception plus
élevée au stade de floraison de la tige principale. Pour mu et tg, 'effet du type d'architecture
est statistiquement significatif au seuil 5%, mais les différences entre détrrminés et
indéterminés sont faibles (tableau 2). Pour les autres paramétres (a, py), l'effet du type
d'architecture n'est pas significatif. Cela montre que la mise en place du couvert se fait a un
rythme semblable chez les déterminés et les indéterminés. Cependant, certains génotypes
déterminés sont limités pour leur efficience d'interception maximale.

Tableau 2. Moyennes des parametres décrivant l'efficience d'interception du rayonnement,
pour les deux types d'architecture. Probabilité¢ de l'effet du type d'architecture en analyse de
variance, et en analyse de covariance avec la date de floraison comme cofacteur

max a mu DI isn Eifln
Déterminés 89.4 0.0094 1005.8 0.186 1113.0 60.8
Indéterminés 96.7 0.0090 1016.1 0.193 1127.2 449
Analyse Variance 0.0001 ns 0.04 ns 0.03 0.0001

Analyse Covariance ns - ns - 0.009 ns
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IV.124. Effets du génotype, de la date de semis et de la densité sur les
parameétres

IV,1.2.4.1. Chez les déterminés

L'effet du génotype est significatif pour les parametres décrivant l'efficience
d'interception, max, mu, tgq et Eiflo> mais pas pour les paramétres liés a la cinétique de
l'efficience d'interception au cours du temps, a et py (tableau 3). Un des génotypes, LUS127,
a une efficience maximale nettement plus faible que les autres (81.3% contre 90.8% en
moyenne par les autres). En raison de sa précocité, il atteint une efficience de 80% (tgp) plus
16t que les autres génotypes. LUS22 a un mu plus élevé et LUS127 un mu plus faible que les
autres génotypes. En analyse de covariance avec l'effet de la date de floraison, l'effet
génotype disparait pour tous les paramétres. Les différences entre génotypes déterminés
dépendent uniquement de la précocité.

Tableau 3. Paramétres du modeéle logistique décrivant lefficience d'interception du
rayonnement en fonction du temps, pour les génotypes déterminés.

Probabilité de l'effet du génotype en analyse de variance, et en analyse de covariance avec
l'effet de la date de floraison comme cofacteur

max a mu P i8N Eiflo
Déterminés
CH304/70 88.0 0.0090 1005.7 0.174 1118.3 61.5
CH304/73 89.6 0.0099 993.2 0.194 1096.7 57.2
LUS22 93.6 0.0087 1042.2 0.181 1155.7 66.7
LUS26 94.5 0.0093 1036.6 0.194 1143.2 64.3
LUS69 88.4 0.0096 1020.3 0.187 1122.9 54.3
LUS127 81.3 0.0105 934.3 0.187 1033.9 57.0
Analyse Variance 0.0004 ns 0.0001 ns 0.0001 0.0004
Analyse Covariance ns - ns - ns ns

Le parameétre max est influencé par la densit€ mais pas par la date de semis.
L'efficience d'interception maximale est plus élevée a forte densité qu'a faible (tableau 4). Le
paramétre ¢ est affecté par la date de semis, et il est plus élevé pour une date de semis précoce
(tableau 4). Mu est influencé par la densité. Une densité faible conduit 4 une augmentation de
mu, c'est A dire 4 un retard dans la mise en place du couvert. La pente au point d'inflexion, pj,
est affectée par la date de semis et la densité, le semis précoce et la densité forte contribuent a
l'augmenter. La date & laquelle l'efficience d'interception atteint 80%, tgp, dépend de la
densité, elle est plus tardive a densité faible (tableau 4). L'efficience d'interception i floraison,
Eiflo> oSt diminuée par un semis tardif (en relation avec un nombre de feuilles sur la tige
principale réduit), et par une densité faible.

Les effets d'interactions ne sont significatifs pour aucun parametre, par contre, on
observe un effet du bloc significatif pour a, mu, py, t8( et €f,. Pour la premicre date de
semis, mu et 1g( sont plus €levés et a, py et €j71, sont plus faibles dans le premier bloc. Pour la
seconde date de semis, la valeur de mu est plus faible et a et py sont plus forts dans le bloc 2.
L'effet du bloc n'existe pas pour l'architecture. L'effet bloc pourrait €tre li€ & des différences
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de fertilit¢ du terrain, celles-ci ayant entrainé dans certains blocs une verse modifiant
l'efficience d'interception.

En analyse de covariance avec le cofacteur date de floraison, 'effet de la date de
semis devient non significatif. Cet effet était donc enticrement dii a la date de floraison, ou
plutdt, au nombre de feuilles sur la tige principale. L'effet de la densité reste significatif
méme en analyse de covariance, puisque c'est davantage le nombre de plantes par m? qui joue
sur fe nombre de feuilles par m? que le nombre de feuilles par plante.

Tableau 4. Moyennes des paramétres pour les génotypes déterminés, en fonction de la date
de semis et de la densité. Probabilités des effets en analyse de variance, et en analyse de
covariance avec la date de floraison comme cofacteur

max a mu Pr ts8n Eiflp
Semis 13/10 89.5 0.0101 1010.1 0.197 1110.5 64.1
Semis 06/11 89.5 0.0088 1001.4 0.174 1115.6 51.3
Analyse Variance ns 0.006 0.01 0.002 ns 0.001
Analyse Covariance - ns ns ns - ns
Densité 10 pl/m? 87.6 0.0092 1030.3 0.176 1141.2 55.4
Densité 20 pl/m? 91.7 0.0098 976.5 0.197 1079.1 67.1
Analyse Variance 0.005 ns 0.0001 0.009 0.0001 (0.0001
Analyse Covariance 0.005 - 0.0001 0.0t 0.0001 0.0001

IV.1.2.4.2. Chez les indéterminés

Max atteint en moyenne 96.7%, aussi tous les génotypes parviennent & intercepter
la totalité du rayonnement incident, quelles que soient la date de semis et la densité (annexe
3a). Il existe une variabilité génétique pour les parameétres, mais la gamme de variation est
plus faible que chez les déterminés. L'efficience d'interception augmente plus vite en fonction
du temps a forte densité qu'd faible (annexe 3b). L'efficience d'interception 2 la floraison
dépend de la date de semis et de la densité, &g, est plus €levé pour un semis précoce et une
densité forte.

IV.1.2.5. Corrélations entre paramétres et architecture

Les analyses de covariance ont montré l'importance de la précocité de floraison
pour les caractéres d'efficience de l'interception. Cependant, si la date de floraison est un
caractére qui influe directement sur le nombre de feuilles de la tige principale, il joue aussi
sur l'architecture des ramifications. Il est important de quantifier exactement le rdle de chaque
organe dans la mise en place du couvert. Ces corrélations ont aussi €t€ calculées en utilisant le
nombre d'organes par m? (nombre de feuilles sur la tige principale, calculée a partir de la date
de floraison, nombre de ramifications et nombre de feuilles sur les ramifications), de fagon a
tenir compte des différences de densités.

IV.1.2.5.1. Chez les déterminés

Dans les conditions étudiées, avec les six génotypes concernés, on a des
corrélations entre date de floraison, nombre de ramifications et nombre total de feuilles sur
les ramifications. Le nombre de feuilles sur la plus longue ramification n'est corrélé qu'aun
nombre total de feuilles sur les ramifications.
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L'efficience maximale d'interception, max, est corrélée positivement aux
caractéres d'architecture utilisés (tableau 5). Plus les plantes ont eu un développement
végétatif important, plus elles interceptent le rayonnement incident. Ce développement
végétatif est donc un facteur limitant de l'efficience d'interception. Le parametre a et la pente
du point d'inflexion pj sont indépendants de l'architecture. Comme ces deux paramétres sont
le reflet de la dynamique de l'interception et que les caracteres d'architecture utilisés sont des
caractéres finaux, il n'est pas étonnant de ne pas avoir de corrélation significative. Les
paramatres mit et £go sont corrélés positivement a l'architecture individuelle, plus les plantes
développent d'organes photosynthétiques, plus tard elles interceptent la lumiere dans le cycle.
En fait, plus les plantes ont d'organes végétatifs, plus elles sont tardives, et tout leur cycle est
retardé. Enfin, l'efficience d'interception au moment de la floraison de la tige principale Eiflo»
est corrélée essentiellement au nombre de feuilles sur la tige principale par m2. 1l serait tout 3
fait logique que ce coefficient soit indépendant du développement des ramifications, mais le
développement des ramifications est li€¢ au nombre de feuilles sur la tige principale.

Tableau 5. Valeurs des corrélations significatives entre architecture et parameétres des
courbes d'efficience de l'interception chez les déterminés

FTP : nombre de feuilles sur la tige principale, Ram : nombre de ramifications, F/ram :
nombre de feuilles par ramification, FRam : nombre total de feuilles sur les ramifications

FTP = Ram F/ram FRam FTP/m> Ram/m? FRam/m?
max 0.560 (0.743 0.729 0.748 0.486 0.690 0.711
a ns ns ns ns ns ns ns
mu 0.635 0.734 0.533 0.547 ns ns ns
pr ns ns ns ns 0.539 0.467 ns
80 0.552 0.716 0.493 0.531 ns ns ns
Eiflp 0.683 ns 0.552 ns 0.847 0.719 0.605

IV,1.2.5.1. Chez les indéterminés

Le développement végétatif n'est pas un facteur limitant pour atteindre une
efficience d'interception maximale (mmax) chez les indéterminés (annexe 3c). Par contre, plus
les parcelles comportent d'organes photosynthétiques par m?, plus l'efficience d'interception
est importante 4 un stade donné.

IV.1.3. Discussion

Une des différences notables entre les deux types d'architecture est que les
déterminés n'atteignent pas tous et pas dans toutes les conditions culturales un couvert
complet, alors que les indéterminés arrivent a une efficience d'interception supérieure a 95%.
L'architecture déterminée limite donc la quantité de lumiére interceptée par le couvert. Si la
transformation de la lumiére interceptée en matieére séche est plus faible chez les déterminés
comme publié par Duthion et Ney (1992) pour un génotype €pigonal, les déterminés
devraient produire beaucoup moins de matiére séche que les indéterminés tout au long du
cycle. Or ce n'est pas le cas, les génotypes déterminés d'hiver ont un taux de croissance de la
matiére séche en fonction du temps équivalent & celui des indéterminés (Chapitre V). IIs
doivent donc avoir une efficience de transformation du rayonnement en matiére seéche
équivalente & celle des indéterminés. La valeur plus faible pour le génotype de printemps
déterminé LA300 (Duthion et Ney, 1992} serait donc le fait du génotype en question et de
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l'architecture qu'il avait dans ces expérimentations, et non de son gene d'architecture
déterminée.

La mise en place du couvert au cours du cycle est trés semblable pour les
déterminés et les indéterminés. Les déterminés développent leurs organes photosynthétiques a
la méme cadence que les indéterminés. Board et Harville (1993) ont montré que la quantité de
lumiére interceptée dans les premiers stades reproducteurs chez le soja (R1 & R5) ont un effet
sur le rendement final. Dans ce cas, les déterminés ne seraient pas limités en assimilats pour
la mise en place du nombre de graines par rapport aux indéterminés. Par contre, au moment
du remplissage de ces graines, les déterminés interceptent moins de lumiére que les
indéterminés, et ont en principe moins d'assimilats disponibles. Cependant, du fait de l'arrét
précoce de la croissance végétative chez les déterminés (Chapitre V), ces assimilats servent
uniquement a la croissance des graines, et ne sont pas partagés comme chez les indéterminés
entre croissance végétative et croissance reproductive. La diminution de 'efficience maximale
d'interception chez les déterminés ne serait donc pas forcément préjudiciable au rendement,
mais cela reste a vérifier.

Le comportement des deux groupes de génotypes, déterminés et indéterminés,
face aux conditions de culture est trés semblable. La date de semis a peu d'effet sur les
parametres des courbes d'efficience d'interception de la lumiére. L'effet de la date de semis est
entierement expliqué par la date de floraison, elle-méme étant une mesure du nombre de
feuilles sur la tige principale. L'effet de la densité est prédominant, une plus forte densité
permet d'augmenter l'efficience d'interception 2 tout moment du cycle. Chez les déterminés,
une densité forte augmente l'efficience maximale d'interception, alors que chez les
indéterminés, l'efficience maximale est la méme a forte ou & faible densité. Au sein des deux
types d'architecture, il existe une variabilit€ génétique pour les courbes de l'efficience
d'interception. Chez les déterminés, les différences entre génotypes sont reliées i leur
précocité de floraison, qui conditionne le nombre d'organes végétatifs.

Chez les déterminés, les variables décrivant les courbes d'efficience de
l'interception au cours du cycle sont corrél€es a la fois au développement végétatif individuel
des plantes et au nombre d'organes par unité de surface. L'importance du développement
végétatif est un facteur limitant pour atteindre une efficience d'interception maximale. Pour
ces génotypes déterminés, I'augmentation de la densité et une date de semis précoce permet
d'augmenter notablement l'efficience d'interception maximale. Dans le monde varié des
déterminés, il serait utile de pouvoir définir une efficience maximale d'interception
souhaitable. Cependant, ceci ne pourra €tre fait que par I'étude de 'effet de cette efficience sur
le rendement final.
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IV.2. Distribution de la lumiére dans le couvert

Chez le lupin, les sites principaux de I'élaboration du rendement sont la tige
principale et les ramifications primaires. Or les ramifications secondaires, voire tertiaires,
ombrent les niveaux inférieurs. On peut supposer que l'interception de la lumiére par les
niveaux producteurs soient un avantage pour l'économie de la plante. Avant de tester cette
hypothese, il faut savoir s'il existe des génotypes et des conditions culturales permettant une
plus grande interception de la lumiére par les niveaux inférieurs.

L'objectif de cette expérimentation est de savoir si la lumiére interceptée est
répartie de la mé€me fagon pour les génotypes a architecture déterminée ou indéterminée. En
pénétrant dans un couvert végétal uniforme, la proportion de lumiére transmise (///,) diminue
de fagon exponentielle en fonction de l'indice foliaire (/F), selon une formule dérivée de la loi
de Beer-Lambert :

T w

e
I,
avec k : coefficient d'extinction de la lumiére dans le couvert.

La mesure de la proportion de PAR transmis et de l'indice foliaire par tranches de
hauteurs dans le couvert permet de caractériser le couvert par son coefficient d'extinction de
la lumiére. Cette étude nécessiterait la mesure du PAR transmis a différentes hauteurs du
couvert, et des prélévements destructifs de plantes pour mesurer l'indice foliaire.

Dans notre cas, seuls les profils de distribution de la lumiére dans le couvert ont
été mesurés a différents stades phénologiques. La distribution de la lumiére dans le couvert
doit &tre reliée a la morphologie des plantes. Pour couvrir une large gamme de variabilité
phénotypique pour l'architecture, différentes dates de semis et différentes densités ont été
réalisées, pour les génotypes déterminés aussi bien que pour les indéterminés. Les profils de
lumiere seront comparés entre eux, pour analyser les effets du type d'architecture et des
conditions culturales.

IV.2.1. Matériel et méthodes

Quatre génotypes ont été utilisés pour cette expérimentation, deux déterminés,
CH304/70 et CH304/73, et deux indéterminés, Lunoble et Alex. Trois dates de semis (18/09,
05/10 et 25/10/1991) et trois densités (10, 20 et 40 plantes par m?) ont été réalisées. Les
densités ont été obtenues en semant 2 plus forte densité et en éclaircissant a la main au stade
de début de montaison. Les parcelles mesuraient 2.4 m x 3 m. L'écartement des rangs était de
(.60 m pour les deux plus faibles densités et de 0.30 m pour la plus forte densité. Le dispositif
comprenait trois répétitions.

Les mesures de quantité de lumiére incidente ont été effectuées avec le méme
appareil que dans la partie IV.1. Une mesure a ét€ prise tous les 10 cm de hauteur dans le
couvert, de fagon 2 obtenir des profils d'interception du rayonnement par les plantes. Les
profils ont été réalisés a trois stades de développement : floraison de la tige principale,
floraison des ramifications primaires (pour les indéterminés : floraison de la seconde
ramification pour 50% des plantes, pour les déterminés : floraison de la plus basse
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ramification primaire pour 50% des plantes), fin de la floraison. Ces stades phénologiques
permettent de comparer les génotypes en fonction de leur stade de développement. Des
mesures a des dates données n'auraient pas permis de relier les caractéristiques d'interception
de la lumiére et l'architecture des génotypes qui aurait différé selon l'avancement du
développement.

Chaque courbe d'efficience d'interception en fonction de la hauteur du couvert
comporte 5 & 10 points (figure 5). Pour comparer les génotypes et les conditions de culture, la
comparaison hauteur par hauteur n'est pas valable. Pour réaliser la comparaison des
différentes courbes, chacune d'elles a ét€ ajustée & un modele mathématique la décrivant aussi
précisément que possible.

La forme des courbes semble s'approcher d'un modele d'hyperbole rectangulaire
de type :

X X

m

b[x,, — x]

avec : x: hauteur dans le couvert, en cm
X - hauteur maximale du couvert
v : % de lumiere incidente a la hauteur x

y[x]=y, +

Cependant, la présence d'une asymptote d'équation x = x,, laisse supposer que le
couvert est parfaitement continu pour les hauteurs inférieures a x,,, et le modele n'est pas
défini pour la hauteur x,,,. Or le couvert ne répond pas a ces lois, puisque la densité de feuilles
diminue progressivement quand la hauteur augmente.

Le modele choisi est un modéle logistique non symétrique. I présente l'avantage
d'&tre défini et continu pour toute valeur de x. Il a pour équation :

[1+exp[—afx- mu]]]b

y[x]=min+

avec : X : hauteur dans le couvert, en cm
v : % de lumiere incidente & la hauteur x
max : % de lumicre incidente au-dessus du couvert
min . % de lumiére incidente au sol
mu : li€ 4 'abscisse au point d'inflexion
a : parametre lié 2 la pente
b : paramétre de dissymétrie (quand b = 1, la courbe est une logistique symétrique)

Par construction, on peut choisir max = 100% puisque la lumiére incidente au-
dessus du couvert n'a été interceptée par aucune feuille. Le modele devient :

100 — min
[1+exp[—afx- mu]]]b

y[x] = min+

Comme dans la partie précédente, les parameétres, min, a, mu et b ont ét€ estimés
l'aide de la procédure NLIN de SAS pour chaque combinaison de génotype, date de semis,
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densité, stade de développement et répétition. L'ajustement des courbes théoriques par rapport
aux données a été testé par le calcul d'un #2 entre le carré moyen de la régression et le carré
moyen total. Ensuite, les courbes ont ét€ analysées par l'intermédiaire des quatre paramétres.
L'analyse de variance sur les parameétres permettra de conclure sur l'influence des différents
facteurs (type d'architecture, génotype hiérarchisé au type d'architecture, date de semis,
densité, répétition) sur les courbes d'interception. Le paramétre min qui représente le
complément & 1 de 1'efficience d'interception de la lumicre par le couvert ne sera pas discuté,
car cette efficience d'interception a été étudiée en détail dans la partie précédente.

L'architecture des plantes a ét€ notée : nombre de feuilles sur les ramifications,
nombre de ramifications, hauteur de la tige principale (du sol jusqu'd la derniére feuille),
hauteur de la plante enti€re. Des relations entre les parametres de courbes d'interception pour
chaque stade et l'architecture finale ont été recherchées.

Le fait de disposer d'un modele permet de calculer a posteriori la quantité de
lumiere interceptée & une hauteur donnée d'un couvert. En particulier, la quantité¢ de lumiére
interceptée par les feuilles de la tige principale (INT tp) a été calculée en utilisant les mesures
de hauteurs de tiges principales.

INT 4, = y(HTP) - y(sol) avec HTP : hauteur de la tige principale
p

100—-min
[1+ exf o[ HTP- mu]]]b

INT =

Ainsi, on peut comparer l'interception du rayonnement par différents génotypes,
au niveau de leur tige principale.

Les résultats de rendement de cette étude ont €t€ analysés dans la partie "Valeur
agronomique” (Chapitre V.2).

IV.2.2. Résultats
IV.2.2.1. Description de l'architecture

La plupart des caractéres d'architecture sont influencés par tous les facteurs
étudiés : type d'architecture, génotype hiérarchisé au type d'architecture, date de semis et
densité (tableau 6). Les effets d'interactions sont presque tous significatifs, mais ils sont
faibles par rapport aux effets des facteurs principaux.

L'effet du type d'architecture est prédominant, sauf sur la hauteur de la tige
principale. On a vu précédemment, dans le chapitre III.1., que la structure de la tige
principale est équivalente pour les déterminés et pour les indéterminés. Pour des dates de
semis identiques, la structure de la tige principale dépend uniquement des besoins en
vernalisation des génotypes. De plus, sur les deux paires de génotypes, les différences de
précocité sont faibles. Les indéterminés portent davantage de feuilles sur les ramifications, et
ont une hauteur de plante entiére plus importante. Par contre, les déterminés ont
significativement plus de ramifications primaires (tableau 7).
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Tableau 6. Effets de l'architecture, du génotype, de la date de semis et de la densité sur les
caractéres morphologiques

FRam : nombre de feuilles sur les ramifications primaires, Ram : nombre de ramifications
primaires, HTP : hauteur de [a tige principale, HPI : hauteur de la plante

FRam Ram FRam/m? Ram/m? HTP HP1
Type Fekeok #d% Hkk Aok ns ok
d'architecture
Génotype ook ns ek ok ns sk ok sk
(type)
Date de semis ddok deokok Heokeok sk okok ook
Densité kkk okl Fokk *%k dokok sekok

ns : non significatif, *, *¥*, *¥* : gignificatif au risque 5%, 1% et 1%o respectivement

Pour les indéterminés comme pour les déterminés, le nombre de ramifications est
corrélé positivement avec le nombre de feuilles portées par les ramifications ; ces deux
caractéres sont eux-méme corrélés positivement avec la hauteur de la tige principale et la
hauteur de la plante.

Tableau 7. Moyennes par génotype pour les caractéres d'architecture

Indéterminés Déterminés ~ Erreur
. Lunoble Alex CH304/70 CH304/73 standard

Hauteur tige principale; cm 57.5 48.1 57.6 49.4 4.5
Hauteur plante, cm 97.5 83.8 75.5 70.0 4.9
Nombre de feuilles sur les 32.8 25.4 17.5 16.2 3.9
ramifications
Nombre de ramifications 3.66 3.64 5.95 5.78 1.05
Nombre de feuilles sur les 737.3 571.5 385.1 338.2 136.7
ramifications par m?
Nombre_de ramifications 83.6 83.4 133.3 122.1 27.2
par. m?

IV.2.2.2. Comparaison des courbes d'interception du rayonnement

1V.2.2.2.1. Modélisation des courbes

Le 72 d'ajustement des courbes aux données varie, selon des cas, entre 0.94 et 1, ce
qui montre le bon ajustement du modele logistique dissymétrique aux données. Pris deux a
deux, les quatre parametres du modele ne sont pas strictement corrélés (tablean §), ce qui
montre que chacun d'eux est nécessaire au bon ajustement du modéle aux valeurs mesurées.

Tableau 8. Corrélations entre les paramétres du modele décrivant la distribution de la lumiére
dans le couvert

b a - min mu
b 1 -{).58 #** -0.004 ns -(0.27 ®**
a . 1 0.17 **%  _0.05ns
min 1 {069 ***

mu . 1
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IV.2.2.2 2 Comparaison des types d'architecture

Quelques exemples de courbes de distribution de la lumicre sont présentés sur la
figure 6.

L'analyse de variance sur les paramétres du modele montre un effet de
l'architecture sur min et mu, mais pas sur b ni a. Ceci montre que la forme des courbes n'est
pas fondamentalement différente pour les déterminés et pour les indéterminés. 11 existe des
effets d'interaction significatifs, mais de faible ampleur comparés aux effets principaux. Par
contre, le type d'architecture influence la hauteur o se produit l'interception (en moyenne, mu
=70.2 cm pour les indéterminés et 61.6 cm pour les déterminés) (tableau 9). L'effet génotype
hiérarchisé au type d'architecture est significatif pour mu mais pas pour min.

Tableau 9. Valeurs moyennes des parametres pour les quatre génotypes

Indéterminés Déterminés Erreur
Lunoble Alex CH304/70 CH304/73 standard
b 0.355 0.307 0.296 0.361 0.297
a 0.997 1.088 1.255 0.875 1.263
min 28.61 26.77 31.86 34.17 10.79
mi 71.67 68.76 65.83 57.33 8.68

1V.,2.2.2.3. Effet du stade de développement

Les quatre parametres sont influencés par le stade de développement de la plante
(tableau 10). Plus la plante est développée, plus mu augmente (la plante grandit), et plus min
diminue (la quantité de lumiére qui parvient au sol diminue), pour les trois stades étudiés.

Tableau 10. Effet du stade de dévelopyement sur les parametres, chez les déterminés et les
indéterminés

Indéterminés Déterminés

Floraison Floraison Findela Floraison Floraison Findela Erreur

de la tige des floraison de la tige des floraison standard

principale  ramific. principale  ramific.
b 0.35 0.21 0.42 0.15 0.31 0.52 0.297
a 1.01 1.31 0.81 1.76 0.77 0.66 1.263
min 37.46 30.22 15.38 35.83 36.38 26.84 10.79
mii 53.47 74.07 83.11 56.47 63.83 64.45 8.68

1V.2.2.2 4. Effet des conditions de culture

Les deux paramétres les plus influencés par la date de semis et la densité sont mu
et min (tableaux 11 et 12). Plus le semis est tardif, plus mu diminue (les plantes sont plus
courtes) et plus min augmente (le couvert intercepte moins de rayonnement). Ceci est valable
aussi bien pour les déterminés que pour les indéterminés. Chez les déterminés, b angmente
avec un semis tardif, alors qu'il n'est pas affecté par la date de semis chez les indéterminés.
L'augmentation de densité conduit & une augmentation de mu (les plantes sont plus grandes),
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3 une diminution de min chez les déterminés et les indéterminés. Chez les déterminés
uniquement, I'augmentation de densité produit une augmentation de a et une diminution de b.

Tableau 11. Effet de la date de semis sur les parameétres, chez les déterminés et les
indéterminés

Indéterminés Déterminés Erreur
Date de semis 18/09  05/10 _ 22/10 18/09  05/10  22/10 standard
b 0.27 0.35 0.38 0.20 0.31 0.48 0.297
a 0.87 0.99 1.27 0.91 1.27 1.02 1.263
min 16.3 27.8 38.9 17.0 35.9 46.2 10.79
mi 96.2 67.3 47.2 87.9 58.1 38.8 8.68
Tableau 12. Effet de la densité sur les paramétres, chez les déterminés et les indéterminés.

Indéterminés Déterminés Erreur
Densité 10 20 40 10 20 40 standard
(plantes/m?) L
b 0.32 0.30 0.38 0.39 0.35 0.25 0.297
a 1.12 1.16 0.85 0.85 0.89 1.46 1.263
min 38.2 204 15.4 43.5 354 20.2 10.79
miu 66.5 72.5 71.7 53.2 63.1 68.5 8.68

IV.2.2.2.5. Corrélations entre paramétres du modéle et caractére
d'architecture

Tableau 13. Corrélations entre parametres et caractéres d'architecture et degré de
signification, chez les déterminés et les indéterminés

Indéterminés Déterminés

b a min miu b a min mii
Nombre de -0.044 -0.206 -0.300 0.650 -0.340 0.061 -0.576 0703
feuilles sur les ns ns * Fkk ® ns Fkk Ak
ramifications
Nombre de -0.148 -0.189 -0.454 0.703 -0358 0.090 -0.578 0.733
ramifications ns ns Hokk dkk i ns ek ok Aok
Nombre de 0390 -0.364 -0.672 0.346 0360 0.050 -0.786 0.679
fellillCS sur ICS EE S k% Seokk sk Hek ns Rk Sekok
ramifications/m?2
Nombre de 0.340 -0.300 -0.687 0.272 -0.368 0.078 -0.778 0.642
ramifications/mZ * ES o ek L3 *ok ns kokeok kkk
Hauteur de 1a tige 0.054 -0.229 -0.775 0.902 -0.579 0.151 -0.854 0.951
principale ns ns Sdesesk ok ek ns EE 33 EX 3+ 4
Hauteur de la -0.193 -0.059 -0.769 0.932 -0.579 0.156 -0.845 0.970
plante ns ns EX 3 EE 2 Hferkk ns Hkk *esksde

Les deux paramétres de forme des courbes, b et a, ne sont corrélés
significativement a aucun paramgtre d'architecture, que ce soit au niveau inter-architecture ou
intra-architecture. Par contre, les paramétres mu et min sont corrélés au nombre de feuilles sur
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les ramifications et an nombre de ramifications, a la hauteur de la tige principale et 4 la
hauteur de la plante (tableau 13). Plus les plantes sont ramifiées et portent de feuilles, et plus
la quantité de lumiére parvenant au sol est faible. Comme le nombre de ramifications est
corrélé avec la hauteur de la plante, on obtient aussi une corrélation entre le nombre de
ramifications et mu.

1v.2.2.2.6. Distribution de la lumiére dans le couvert

Au stade floraison de la tige principale, la quantité de lumiére interceptée par la
tige principale n'est pas influencée par le type d'architecture ni par le génotype (tableau 14).
Par contre, la date de semis et surtout la densité contrdlent l'interception de la lumiére par la
tige principale (tableau 15). Au stade de floraison des ramifications, les déterminés se
comportent différemment des indéterminés, ils interceptent significativement plus par leur
tige principale (28.5% contre 16.5% pour les indéterminés). Les deux génotypes représentant
chacun leur architecture n'interceptent pas les mémes quantités de rayonnement par leur tige
principale, Lunoble intercepte plus qu'Alex, et CH304/70 plus que CH304/73. A ce stade
aussi, l'augmentation de densité maximise l'interception de la lumiére par la tige principale.
Au stade de fin floraison, on ne retrouve que les effets du type d'architecture et de la densité.

Tableau 14. Proportions moyennes de lumiére interceptée par la tige principale, pour quatre
génotypes 2 trois stades phénologiques

Indéterminés Déterminés Erreur
Lunoble Alex CH304/70 CH304/73 standard
Floraison de la 61.4 63.7 64.8 63.6 8.10
tige principale
Floraison des 19.8 13.2 30.6 26.3 9.15
ramifications
Fin de la floraison 7.2 4.1 19.6 18.2 8.88

Tableau 15. Proportions de lumiére interceptée par la tige principale en fonction de la date de
semis et de la densité 4 trois stades phénologiques en moyenne pour les quatre génotypes

Date de semis Densité (plantes/m?) Erreur
18/09 05/10 22/10 10 20 40 standard
Floraisondela  85.1 60.5 44.5 46.9 59.8 83.6 8.10
tige principale
Floraison des 24.6 22.7 20.2 16.3 20.2 31.0 9.15
ramifications
Findela 14.9 12.2 9.8 9.2 10.5 17.2 8.88

floraison
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IV.2.3. Discussion

Malgré une architecture fondamentalement modifiée par lintroduction du
caractére déterminé, les génotypes déterminés interceptent la lumiere par leur couvert de la
méme fagon que les génotypes indéterminés, dans la mesure ob les formes des profils
d'interception sont similaires.

La distribution de la lumi€re par rapport & l'emplacement des niveaux est
différente chez les déterminés et chez les indéterminés. Les sites de production des lupins
étant principalement la tige principale et les ramifications primaires, 'augmentation de la
proportion de lumiére directement absorbée par la tige principale pourrait &tre un facteur
permettant une meilleure allocation des ressources issues de la photosynthése. Les génotypes
déterminés interceptent plus de lumiére par les feuilles de la tige principale. Les assimilats
produits par ces feuilles sont donc disponibles pour la croissance des gousses de la tige
principale, méme a un stade relativemnent tardif du développement des plantes. D'autre part, si
de la lumi¢re parvient jusqu'aux feuilles de la tige principale, cela signifie qu'une certaine
quantité éclaire directement les gousses de la tige principale. La mesure exacte de quantité de
lumigre atteignant les gousses de la tige principale est trés difficile a estimer car, dans cette
tranche du couvert, on trouve 2 la fois des gousses et des ramifications portant des feuilles.
Cependant, 1'éclairement direct des gousses leur permet probablement d'avoir une
photosynthése active, et de synthétiser une partie des assimilats nécessaires a la croissance de
leurs graines. En effet, Pate er al. (1977) ont montré que les gousses de légumineuses sont
capables de photosyntheése jusqu'd un stade trés tardif de leur développement. L'activité
photosynthétique s'arréterait senlement deux semaines avant leur maturité. De plus, le taux
interne de CO2 est €levé, dit a une respiration intense des graines (Flinn et al., 1977). Ce COp
est fixé par les gousses, 4 condition que celles-ci soient éclairées. La teneur €levée en CO7 est
un facteur améliorant l'efficacité de la photosynthése.

Milford et al. (1993a) ont aussi comparé la distribution de la lumiére incidente
dans le couvert chez Lunoble et CH304/70, en Angleterre. Les mesures avaient été faites au
stade de plein développement végétatif, pour une date et une densité de semis. Ils observent
de méme une moins forte interception de la lumiere et une plus grande pénétration de la
lumigre dans le couvert chez CH304/70. Ce dernier caracteére, associ€é au plus faible
développement des ramifications chez les déterminés pourrait &tre a 'origine de la croissance
plus rapide des gousses de la tige principale chez CH304/70 par rapport a Lunoble. Stiitzel ez
al. (1993) en comparant deux génotypes de printemps, l'un indéterminé (Kalina) et l'autre
déterminé (Epl) montrent que les ramifications contribuent & 90% de l'interception chez
Kalina contre 30% chez Epl.

Les parametres décrivant la forme des profils d'interception du rayonnement ne
sont pas significativernent affectés par le stade de développement des plantes, ni par les
conditions de culture. Cependant, la quantité de lumiére interceptée est plus importante pour
les semis précoces ou 2 forte densité. En effet, ces deux facteurs culturaux permettent
d'influencer le nombre de feuilles produites par unité de surface, et donc de jouer sur les
capacités d'interception de la lumiére par les plantes. En particulier, la proportion de lumiére
interceptée par la tige principale est maximisée par une densité forte et un semis précoce.



87

Conclusion

L'interception de la lumiere par les plantes dépend de leur architecture,
L'introduction du caractére déterminé ne modifie pas en elle-méme 1'évolution de I'efficience
d'interception au cours du cycle. Par contre, l'efficience d'interception maximale est plus
faible chez les déterminés, en relation avec leur plus faible nombre de feuilles. Les conditions
culturales qui augmentent le nombre de feuilles par unité de surface permettent d'accroitre
l'efficience d'interception tout au long du cycle. Chez les déterminés, elles augmentent aussi
l'efficience d'interception maximale.

La répartition de la lumiere dans le couvert est modifiée par l'architecture
déterminée. Les plantes déterminées interceptent plus de lumiére par leur tige principale. Ceci
permet une photosyntheése par les feuilles des niveaux oui les graines sont produites. D'autre
part, la photosynthése des gousses de ces niveaux, qui sont &clairées, pourrait assurer
directement une partie de la nutrition carbonée des graines.






Chapitre V
Valeur agronomique des génotypes d'hiver déterminés
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Introduction

Les premiéres lignées de Iupin d'hiver & architecture déterminée ont paru prometteuses
par leur port plus compact et par leur plus faible développement végétatif. Cependant, une
évaluation de leur potentiel s'imposait. Tout d'abord, la premigre lignée disponible, CH304/70, a été
mise en essai de rendement, en comparaison avec Lunoble, dans plusieurs lieux, dés 1989/90. Cette
premiere €tude a ét€ complétée par un suivi, au cours du cycle de la plante, de 'accumulation de la
matiere seche et de l'azote dans les différents organes. Le développement végétatif ainsi que
I'élaboration du rendement sur la plante ont pu &tre décrits et compris. D'autre part, la variabilité
génétique disponible chez les déterminés pour la valeur agronomique a été testée dans un essai
multilocal. Dans cet essai, les génotypes étudiés sont ceux dont I'architecture a déja été étudiée dans
le Chapitre III. Dans ces protocoles, on a cherché d'une part & comparer 1'architecture déterminée et
l'architecture indéterminée pour leur mode d'accumulation de la matiére séche et pour I'élaboration

de leur rendement, et d'autre part  tester un grand nombre de génotypes déterminés.






90

V.2. Accumulation de la matiére seche et de l'azote, et mise en place du
rendement

Les résultats concernant les génotypes déterminés ont été acceptés pour publication par
agronomie. Ils ont ét€ comparées a des résultats obtenus sur la variété indéterminée Lunoble dans
les mé&mes dispositifs expérimentaux, et soumis a publication & European Journal of Agronomy (ils
figurent en annexes 5 et 6, Julier et al., 1993, Huyghe et al., 1993b).

Dry matter and nitrogen accumulation, and seed yield in determinate
autumn-sown white lupins (Lupinus albus L)

B Julier, C Huyghe, J Papineau

with technical assistance of JM Pissard and P Cormenier
INRA, Station d’Amélioration des Plantes Fourrageres, 86600 Lusignan, France
{Received 16 July 1993; accepted 26 October 1993)

Summary - Determinate autumn-sown white lupins (Lupinus albus L) are new types potentially interesting for the
improvement of yield stability and for cultivation of lupins in Northern Europe. Two determinate genotypes were
studied in 1990/91 and 1991/92 at Lusignan, France, under 17 combinations of sowing date, density and irrigation.
Dry matter production was 1061 g/m? on average and the duration of the growing season was 2284 °C.D from sowing
(base 3°C). Late sowing date and low density induced a reduction of total dry matter at maturity., The leaf area index
(LAI} was 2.64 on average at its maximum and the mainstem was the level with the highest LAI, followed by the
first-order branches and by the second-order branches. Mean seed yield was 3.65 t/ha, and was rather stable over the
agronomic conditions. Yield was correlated with total above-ground matter, but was independent of harvest index.
Yield was also correlated with number of seeds per m2 but independent of mean seed weight, Yield on the mainstem
was, statistically, totally explained by the number of mainstem leaves per m2. Relationships between the yields of the
different pod orders were detected. Nitrogen accumulation followed dry matter accumulation, and the mean nitrogen
harvest index was 0.82. All the results are compared with those obtained on the indeterminate, autumn-sown cultivar
Eunoble.

Lupin / determinate architecture / growth / yield / assimilate partitioning

Résumé - Accumulation de la mati2re séche et de I'azote, et rendement en graines des lupins d'hiver déterminés
(Lupinus albus L). Les lupins d'hiver ¢ architecture déterminée sont potentiellement intéressants pour améliorer lu
stabilité du rendement et étendre la zone de culture du lupin d'hiver au nord de I'Europe. Deux génotypes déterminés
ont é1¢ étudiés en 1990191 et 1991/92 a Lusignan (France) dans 17 combinaisons de dates de semis, de densités et
d'irrigation. La production de maiiére séche moyenne est de 1061 gim? et la durée du cycle de végétation de 2284
°C.J depuis le semis (base 3°C). Des dates de semis tardives ou des densités faibles diminuent la production de
biomasse. L'indice foliaire (IF) était de 2.64 4 son maximum en moyenne, la tige principale avant le plus fort IF,
suivie des ramifications primaires puis des ramifications secondaires. Le rendement moyen en graines est de 3.65
ttha, et il est relativement stable vis d vis des conditions agronomiques. Les lupins déterminés ont un indice de récolte
élevé et stable, mais c'est la production en biomasse qui conditionne le niveau de rendement dans la gamme de
conditions étudiées ici. Le rendement est aussi corrélé au nombre de graines par m? mais indépendant du poids
mayen d'une graine. La mise en place des gousses est pratiquement simultanée sur la tige principale et les
ramifications, ce qui pourrait étre a l'origine d'un manque transitoire d'assimilats pendant la nouaison conduisant d
une restriction du nombre de graines ou de gousses. Par contre, le remplissage des graines n'est pas un facteur
limitant du rendement. Au niveau statistique, le rendement sur la tige principale est entiérement expliqué par le
nombre de feuilles sur la tige principale par m?. Il existe des relations entre les rendements des différents niveaux.
L'accumulation de Uazote est paralléle & Uaccumulation de la matiére séche, et Uindice de récolte de I'azote dans les
graines est de 0.82. Tous ces résultats sont comparés d ceux obtenus sur la variété indéterminée Lunoble wiilisée
comme témoin dans cetie étude.

Lupin / architecture déterminée / croissance / rendement | répartition des assimilats
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INTRODUCTION

Sowing white lupin {Lupinus albus L) in autumn
is a common agricultural practice in southern Eu-
ropean countries. However, the first cultivars
with high levels of frost tolerance were released
recently. Their seed yield potential is high
(Huyghe et al, 1993) but their yield stability re-
mains poor because of excessive vegetative de-
velopment in wet conditions and the simultane-
ous growth of vegetative and reproductive parts.
On other iegume crops, attempts to reduce veg-
etative growth were made either by modification
of leat characters as in pea (Snoad, 1974) or by

introduction of the determinate growth habit as in -

field bean (Sj6din, 1971) and soybean (Bernard,
1972). Breeding of autumn-sown lupins has fo-
cused on 2 new architectura! types, determinate
and dwarf {Huyghe, 1980). The determinate
character was shown to be monogenic recessive
(Julier and Huyghe, 1892). The comparison of a
determinate line and an indeterminate line in a
large range of environments in France and the
UK {Julier et al, 1993b) has shown similar mean
seed yields but the seed yield stability was clear-
ly improved in the determinate line. Maturity time
of the determinate line was slightly earlier in
France, and significantly so in the cool, wet cli-
mate of the UK. This new architecture offers
prospects for expanding production of autumn-
sown white lupin further north in Europe, in ¢ool
and wet areas (Julier et al, 1993b) and confirms
the assumptions obtained by Milford et al
{1993b) after pruning experiments on indetermi-
nate genotypes.

The study of the iate-flowering, indeterminate
cultivar Luncble by Huyghe et af (1993) and Juli-
er et al (1993a) showed that it produced 1500 g/
m? of above-ground dry matier with the major
part stored in the mainstem and branches. Each
branch level developed numerous leaves so
that, at the density of 10 or 20 plants/m2, each
level reached a leaf area index (LAl of 2 and the
maximum LAl of the whoie canopy was 5.5. The
seed yield depended similarly on the number of
seeds per m2 and the mean seed weight. There
was a negative relationship between the seed
yield on the mainstem and the weight of the
branches, showing competition for assimilates
between the pods and the vegetative plant paris.

The determinate growth habit has already
been studied in spring-sown white lupin (Miko-
lajczyk et al, 1984). With spring lupins, determi-
natz architecture presented little interest be-

cause of the exireme reduction of its vegetative
growth. But the vegetative development of late-
fiowering determinate autumn-sown genotypes
is not so reduced, and at least 1 branch order is
produced (Julier and Huyghe, 1993). The reduc-
tion of vegetative development in determinate
types compared with indeterminates allows us to
assume that within-plant competition between
vegetative and reproductive growths will be less-
ened. Dry matter accumulation in the various
parts of determinate lupin planis, according to
growing conditions (season, sowing date and
plant densfty), is described in this paper. The in-
fluence of these growing conditions on seed
yield, in relation to dry matter production, will be
tesied. The results will be compared with those
previously obtained on the indeterminate au-
fumn-sown cv Lunoble by Huyghe et af (1893)
and Julier et a/ (1993a).

MATERIAL AND METHODS

Two closely related determinate genotypes, CH304/70
and CH304/73, originating from the same cross, were
studied. Both of them are late-flowering lines but
CH304/73 flowers earlier than CH304/70. Field trials
were conducted at INRA, Lusignan, France, in a deep
clay silt soil at pH 6.7, with an available soil water con-
tent at field capacity of 100 mm within the rooting
zone,

Experiment 1 involved CH304/70 in 1990/1991 and
both CH304/70 and CH304/73 in 1991/1992. Sowings
were performed on 2 dates, on 05/10 and 22/10 in
1890, and on 05/10 and 25/10 in 1991, For each sow-
ing date, 2 plant densities were used, 13 and 20
plants/m2 in 1990/1991 and 10 and 20 plants/m2 in
1991/1992. The densities were obtained by hand-
thinning plots at the beginning of March. The experi-
ment was in a randomized block design with 3 replica-
tions, and aiso included the indeterminate cv Lunoble
as a control. Lungble is one of the highes! yielding au-
tumn-sown cultivar presently available. Each year,
plots were irrigated as needed until the beginning of
July to avoid plant wilting. In 1990/1981 and 1991-
1992, 73 mm and 80 mm of water were added respec-
tively during the late spring (see Julier et al, 1993a).
The plot size was 7 x 7.2 m with 12 rows, 0.6 m apar.
During the growing season, 8 samplings of 1 m? each
were made, starting at the beginning of stem elonga-
tion and ending at maturity. Each sampling was separ-
ated from th= following by 1 edge -ow. Plants were
separated into tap-root, and per influorascance level,
into stems, leaves and pods. Basal branches were
also separated. Dry weights were obtained after oven-
drying at 80°C for 36 h. Maximum growth rate was cal-
culated as the slope of dry matter against thermal time
during the finear growth pariod, for the curves of total
and pod dry matter. The duration of the linear growth
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period was empirically determined on the graphs and
will be presented with the values of the slopes. Nitro-
gen content in each plant part was estimated by the
Kjeldahl method using an Auto-AnalyzerR Il, Techni-
conR. Sampling dates were transformed into sums of
degree-day (*C-D) above 3°C from sowing {(Huyghe,
1991). Specific leaf weight, calculated as the mass of
leaf tissue per unit leaf area, was estimated for each
genotype on the second, third and fourth samplings.
Three and 6 plants of low and high densities, respec-
tively, were taken 1o determine leaf area with a planim-
etar {Delta~T DevicesR) and leaf dry weight per level,
The leaf weight per m2 of soil in each sampling was
transformed into LAl through the specific leaf waight.
Plant morphology was described by the mean of 30
plants for the number of mainstem leaves, the number
of leaves on the first-order branches, and the number
of first-order branches. In this paper, A0 will refer to
the mainstem, A1 to first-order branches, A2 to sec-
ond-order branches (Farrington and Greenwood,
1975). Seed yield and mean seed weight per level
were estimated at the last sampling.

In experiment 2, CH304/70 and CH304/73 were
sown at 3 dates in 1991 (18/09, 05/10 and 25/10) and
3 densities each {10, 20, 40 plants per m2). Rows were
0.6 m apart for the 2 lowest densities and 0.3 m apart
for the highest. The design had 3 replications, and in-
cluded tha cv Lunoble as a control. This experiment
was not irrigated. The yield was measured on a plot of
3x 1.2 m. On a subplot of 3 x 0.6 m, plants were sep-
arated at maturity into stems, and per level into seeds
and pod walls, and weighed. Seed number was count-
ed to calculate mean seed weight. Plant morphology
was recorded as previously described.
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Experiments 1 and 2 were combined for the analy-
sis of variance of yield, number of seeds per m2,
mean seed weight and harvest index.

RESULTS AND DISCUSSION

influence of climate on architecture

Winter weather was colder during 1991/1992
than during 1980/1991 resulting in a lower num-
ber of leaves on the mainstem in 1981/1992 (ta-
ble 1) as modelied by Huyghe (1991). Each year,
delayed sowing reduced the number of main-
stem leaves. The number of leaves on first-
order branches and number of first-order
branches were strongly associated with the
number of mainstem leaves and only slightly de-
creased at the highest density (Julier and
Huyghe, 1993). The eary-flowering line CH304/
73 carried fewer leaves on each level than
CH304/70. Spring and summer 1991 were hot
and dry. Spring 1992 was dry, and summer
1982 rather wet (Julier et al, 1993a). Irrigation
had no signiticant influence on the architecture
of the mainstem and first-order branches (table
}; this architecture was defined very early in the
season at a time when no waler stress had oc-
curred.

Table . Leal number on the mainstem and first-order branches, for 2 determinate genotypes (CH304/70 and CH304/
73) grown in 199071991 and 1991/1992 at 3 sowing dates and 3 plant densities (10 or 13, 20 and 40 plants/m2) at Lu-

signan, France, with (irrig) or without irrigation (un-irrig).

Sowing date Number of Number of leaves on first-order branches
mainstem leaves
13710 plants/m?2 20 plants/m? 40 plants/m?
irrig un-irriy irrig un-irrig irrig un-irrig

1990/1991 CH304/70

05/10 35 229 - 23.6 - - -

2210 28.8 15.3 - 13.4 - - -
19911992 CH304/70

18/09 42.3 - 30.3 - 21.7 - 22.9

05/10 28.7 17.5 14.6 13.3 13.2 - 10.7

25110 22.8 16.9 16.6 15.0 15.1 - 12.7
1991/1992 CH304/73

18/09 331 - 340 - 31.8 - 223

05110 23.9 13.0 12.1 11.8 11.7 - 8.3

2510 18.7 10.1 8.8 9.4 9.0 - 8.0
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Growth and development (experiment 1)

Total dry matter

Accumulation of total dry matier during the grow-
ing season followed the same general sigmoid
curve for each genotype, sowing date and densi-
ty (fig 1). The linear growth period started at
flowering of the mainstem (between 980 and
1090°C-D from sowing depending on the genoc-
types and the conditions) for the iow density and
before flowering for the high density. The curves
were different for the siope of the linear growth
period, the maximum dry weight and the duration
of the season (table |). Delaying sowing date
had little influence on maturity date, so the dura-
tion of the growing season expressed in °C-D
was reduced. Maturity occurred on average at
2352 and 2216 °C-D for the first and the second
sowing respectively. This thermal time require-
ment allows us to estimate if CH304/70 or
CH304/73 can be cultivated in different regions,
considering their long-term average tempera-
tures. These 2 determinate genotypes matured
earlier than Lunoble {2352°C-D for determinates
and 2600 °C-D for Lunobie when sown in early-
October). This can allow the extension of au-
tumn-sown white lupin in northern Europe, under
cool and wet climates. Successful maturation
was actually observed in Rothamsted (UK) in
199071991 (Julier et af, 1993b).

The maximum dry matter tended o decrease
with low density and late sowing date (table II}.

Total dry matter (g/m2)

———— ) plarimz

Thermal time from sowing ("C.D)

Fig 1. Total dry matter accumulation for 2 determinate genc-
types {OW: CH304/70 and O,®: CH307.73) in 1990/1981
and 1991/1992, sown at 2 dates (O,Q: early sowing, @ 1
late sowing) with 2 densities.

Maximum dry matter was 1118 g/m?2 on average
for the early sowing and 1014 g/m2 for the late
sowing. Final dry matter mainly resuits from a
combination of the duration of the growing sea-
son and the maximum growth rate. The late sow-
ing reduced both the duration of the growing sea-
son and the maximum growth rate in 1990/1991,
and only the duration of the growing season in
1991/1992. The low plant density significantly
only reduced the dry matter-in 1991/1992 and
this was related to lower maximum growth rates.
Compared with Lunoble, the dry matter produc-
tion of determinate genotypes was strongly re-
duced (on average 1118 versus 1506 g/m? in the
early-October sowing). This was the conse-
quence of a shorter growing season associated
with a lower overall growth rate (1.05 and 1.34
g'm~2.°C-1sD-1 for the determinates and Luno-
ble, respectively, when sown in early-October).

At maximum dry matter stage (table I}, level
AQ represented the heaviest part of the plants,
between 48 and 66% of the total dry matter; A1
accounted for 24 to 37%; and A2 represented
only between 4 and 15% of total weight, and was
more important for CH304/73 than for CH304/70.
At the lower density, A0 was reduced, A2 was in-
creased, and A1 was increased only in 1990/
1991. Late sowing reduced dry matter on AQ in
relation with the reduction of number of main-
stem leaves. While the weight of A0 was similar
for determinates than for Lunoble (Julier et al,
1993a), A1 and A2 were less developed on de-
terminates than on Lunoble as a consequence ot
the modification of the structure of the first-order
branches (Julier and Huyghe, 1993). Some basal
branches developed and always weighed less
than A2.

Leaf dry weight

Mean specific leaf weight was similar for CH304/
70 and CH304/73: 58.5 + 0.3 g/m2 of leaves.
Leaf dry matter was transformed into LAl using
this coefiicient {fig 2). LAl increased rapidly dur-
ing spring, then reached a maximum and de-
clined to 0. At maturity, all the leaves had fallen.
Maximum LAI averaged 2.64 but varied between
1.84 and 3.50 de, ending or: the seasc.1, sowing
date and density. LAl was greater in 1990/1991
than in 1991/1992, at high density than at low
density, and under an early sowing date than un-
der a late sowing date. An LA! of 2.5 which al-
lows 80% interception of incident radiation
(Huyghe, 1992) was not reached by the 4 low-
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Table ll. Date of maturity, maximum total dry matter, growth rates (g-m~2.C-'-d-"} for total dry matter and for pod dry
matter during the linear growing period (duration of this period in brackets), and pod dry matter at  maturity for 2 de-
terminate genotypes (CH304/70 and CH304/73) grown in 1990/1991 and 1991/1992 at 2 sowing dates and 2 plant
densities at Lusignan.

Sowing Plant Maturity Maturity date Maximum total Total growth  Pod dry matter  Pod growth rate
date density  date {°C-D} dry matter (g/m?)  rale {duration) at maturity (g/m?) (duration)

1990/1991 CH304/70

0510 13 07/08 2376 1214 1.166 (1021) 554 1.144  (503)
05/10 20 ® " 1224 1.214 (1021) 549 1.120 (503)
22110 13 13/08 2270 1044 0.876 (1042) 577 0.962 (605)
22110 20 - - 1045 1.011 (1042) 542 0.939  (605)
1991/1992 CH304/70
05/10 10 05/08 2340 916 0.943 (1003) 602 0.875 (633)
0510 20 " " 1210 1.143 (1003) 741 1.038 (633)
2510 10 04/08 2189 928 0.943 (996) 518 0.911 (595)
25/10 20 - " 1149 1.134  (996) 604 1.114 (595)
1991/1992 CH304/73
05/t 10 05/08 2340 978 £.925 (1003) 628 0.884 (633)
05/10 20 " - 1164 1.065 (1003) 662 1.083 (633}
2510 10 04/08 2188 809 0.942 (996) 485 1.037 (595)
25110 20 " b 1108 1.124 (788} 684 1.098 (389)
Mean 2284 1061 1.049 594 1.015
LSD genotype 0 94.8 0.0727 101.2 .0977
LSD sowing date 18.8 89.3 0.1260 97.7 D.0944
LSD density 0 9.3 0.0702 87.8 0.1597
CH304/70 CH304/73
4 , &
T |
— Dplgmd |
.. 10 pensm? X
Y %3
¢ |sE ¢ |SE
u]
3 £’
o o
w | S e Y-
; o C S
§1 31 S &9
u-' \
D‘ ) _V_ 1 I 1 I l : u T i I 1 L1 T 1
B0 100 1200 W00 60D 100 2000 200 2400 B0 1000 1200 w00 1600 1600 2000 2200 2400
Thermal time from sowing {'C.0} Thermal time from sowing ('C.D)

Fig 2. Leaf area index per level (0: AO; 1: A1; 2: A2) and total leaf area index (lines without symbols) for 2 determinate genotypes
{CH304/70 and CH304/73) in 1991ﬁ992. sown on 05/10 with 2 densities. Leaves on basal branches were omitted. SE are for the
total leaf area index curves.
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Table Hl. Dry matter (g/m2) per level at maximum dry
matter stage, for 2 determinate genotypes (CH304/70 1200
and CH304/73) grown in 1990/1991 and 1991/1992 at

2 sowing dates and 2 plant densities at Lusignan.

Sowing  Plant Basal A0 AT A2
date density branches

1990/1991 CH304/70

05/10 13 - 725 347 68
05/10 20 - 8o8 295 43
2210 13 - 602 320 54
2210 20 - 672 265 3
1991/1892 CH304/70 ]
05/10 10 17 545 246 60
05/10 20 0 798 278 63
251190 10 13 442 345 80
25/10 20 0 682 351 53
1991/1992 CH304/73
05/10 10 45 429 31 147
05110 20 9 671 315 108
2510 10 49 347 256 120
25/10 20 10 605 347 96
Mean 12 611 306 76
LSD genotype 8.6 49.0 426 153
LSD sowing date 8.1 46.2 402 144
LSD density 8.1 4862 402 144

density crops in 1891/1992. During the growing
season, A1 and A2 never intercepted 90% of in-
cident radiation (fig 2). As a conseguence, the
A0 was never totally shaded. The duration of the
period during which LAl of the whoie plant ex-
ceeded 2.5 varied between 0 and §52°C-D, al-
though it varied between 797 and 1128°C+D on
Lunoble. The duration of LAl above 2.5 (y) was
related to the maximum total dry matter (x) for
the 2 growth habits (fig 3), but the regression
tines were very different (y = 273 + 0.46x for Lu-
noble, r=0.90, P < 0.001; y = -1420 + 1.58x for
detemninates, r= 0.88, P < 0.001).

Pod growth

Pod growth followed sigmoid curves {fig 4). Ex-
pressed in °C-D from sowing, pod growth started
earlier for late sowing than for early sowing. in-
deed late-sown plants had less mainsiem leaves
to expand before flowering and pod set. In 1990/
1991, final pod dry matter was aftected by nei-
ther sowing date nor density. But in 1991/1892, it
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Fig 3. Maximum dry weight as influenced by duration of LAl
above 2.5 for 2 determinate genotypes (O,l: CH304/70 and
O.@: CH304/73) in 1990/1981 and 1991/1892, sown at 2
dates (0,0: early sowing, @ l: late sowing) with 2 densities
and for 2 indeterminate cultivar {": Lunoble) during 4 seasons
and 2 or 3 densities,

decreased for late sowing and low density (table
If). On the determinate lines, pod growth became
significant when the vegetative growth (stems
and leaves) was finished (fig 5). On the contrary,
on Lunobie, the pod grthw%%ncomitant with the
vegelative growth,

For the conditions studied, pod growth rate
was significantly lower at low density but was not
affected by sowing date (table 1l). Pods on AQ
represented the largest part of total pods espe-
cially at high density (fig 4). Pod weights on A1
were similar at low and high densities in 1991/
1992, but were significantly higher in 1990/1991
at low density than at high densily. Pods on A2
and basal branches always represented a negii-
gible proportion of the total pods. Pod growth
rale was higher on determinates (1.02 germr=2.
°C-1.D-1} than on Lunoble (0.81 gsm~2.°C~!s
D-1). The reduction of vegetative development in
determinates could explain this better feeding of
growing pods. This fealure has also been ob-
served by Milford &t al (1993a} for the growth in
length of the individuat pods.

Root/stem ratio

Plotting tap-root dry matter (x) against dry matter
of stems (y: mainstem and branches) showed an
allometric relationship (y = 1.128x1344, r = 0.99,
P < 0.001, fig 6). All genotypes including Luno-
ble, sowing dates, densities and growth stages
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Fig 4. Pod dry weight per level (0: AD; 1: A1; 2: A2) and total pod dry weight {lines without symbals} for 2 determinate genotypes
{CH304/70 and CH304/73) in 1991/1992, sown 05/10 with 2 densities. SE are for the total pod curves.
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Fig 5. Overall %), pod (P), and stem {S) growth during the Fig 6._Re|ationship be.tween tap-root dry weight and stem
growing season on CH304/70 (—0—) and Lunable {---3%--) dry weight for 2 determinate genotypes (2 l: CH304.70 and
sown on 05/10/1991 at 20 plants/m2. O.®: CH304/73) in 1890/1991 and 1991/19982, sown at 2

dates (0.2 early sowing, @ H: [ate sowing) with 2 densities
and for 1 indeterminate cultivar {# : Lunoble) sown at the
early date with 2 densilies. B samplings were made during

fitted this general relationship. The development the growing season.
of the tap-root followed exactly that of all the
stems, during all the growing season, and repre-

sented between 4 ard 16 of the total weight determinate trait induced a reduction of the tap-
and about 21% of the stem dry weight. The allio- root, but did not change the relationship be-
metric relationship found between root and stem tween the root and the stems. No data is availa-
weights is very common in the vegetable king- ble on whether the volume of the tap-root is re-
dom (France and Thornley, 1984). This relation- lated to the volume of soil prospected by the
ship shows that the modification of the architec- rootlets. Passioura (1983) argued that the root

ture of the branches by the introduction of the system of many crops may be unnecessarily
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large and that, if it was smaller, more assimilate
could be available for the shoot and grain pro-
duction. In this context, the reduction of tap-root
dry weight in determinate lupin might not be a
problem for the plant nutrition and growih.
Charles-Edwards (1982) stated that the growth
of roots or stems depends on their activities. He
suggested that the root and stem activities were
preportional. This could explain their parallel de-
velopment.

Nitrogen accumulation

Nitrogen (N) accumulation in the planis during
the growth period was parallel to tolal dry matter
accumulation (data not shown). At maturity, the
mean total N amount was 23.8 g/m?; 95% of it
was in pods (table IV) and the rest was in the
stems and tap-root. N amount was lower at the
late sowing date and low density. Total accumu-
lated N was lower than for Lunoble (30.4 g/m2,
Julier et al, 1993a) as a consequence of lower
total dry matter. The mean N content of the plant
was on average 2.8% with variation during the
growing season (fig 7). The leaves had on aver-
age 4.5% N. The N content of the leaves was

maximum at 1500°C+D after sowing and de-
creased during the senescence of the leaves.
The root and stems had 1.6% of N in early spring
and this content decreased 1o less than 0.5% at
maturity. The pods had a constant N content,
3.8%, throughout the growing season.

Seed yield and mean seed weight
(experiments 1 and 2}

Total seed yield

In both experiments, mean seed yields were sim-
ilar (3.68 and 3.63 t/ha in experimentis 1 and 2
respectively, LSD = 0.253}. Significantly higher
yields were obtained in early sowing and at high
plant density (table V). CH304/70 and CH304/73
yields were significantly different, on average
3.47 and 3.89 vha respectively (LSD = 0.251).
Distribution of yield on the plant levels was signit-
icantly affected by genotype and density, but not
by sowing date. Yield on AQ increased with the
density and was more significant for CR304/70
than for CH304/73. 1t averaged 70% of total
yiekd. At the opposite, yield on A1 increased at

Tabje IV. Nitrogen yield {(g/m?) at maturity for 2 determinate genotypes (CH304/70 and CH304/73) grown at Lusignan,
at 2 sowing dates and 2 dansities in 1990/1991 and 1991/1992.

Sowing date  Plant density Tap-root Sterns Pods Total N Harvest index
Walls Seeds
1990/1991 CH304/70
0510 13 0.43 1.49 1.53 20.30 23.75 0.855
05/10 20 0.50 2.12 1.61 20.26 24.49 0.827
22110 13 0.38 1.44 2.17 2111 25.03 0.843
2210 20 0.33 1.25 1.80 19.38 22.55 0.859
1991/1992 CH304/70
0510 10 0.18 0.92 4,37 17.77 23.16 0.767
05/10 20 0.27 1.25 3.90 26.10 31.57 0.827
2510 10 0.16 0.75 2.69 15.78 19.38 0.814
25110 20 0.20 0.79 3.18 19.08 23.25 0.821
1991/1992 CH304/73
05/10 iC 0.13 0.72 4.20 17.92 22.92 0.781
05/10 20 0.16 0.88 3.46 22.43 26.94 0.833
25110 10 0.13 0.51 3.13 12.94 16.66 0.777
2510 20 0.15 0.67 3.48 20.94 25.25 0.829
Mean 0.25 107 294 23.75 0.820
LSD genotype and year 0.058 0.258 0.739 3.974 4.354 0.0309
18D sowing date and density 0.055 0.243 0.697 3.747 4.105 0.0292
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curves.

low density but its contribution to total yield only
averaged 26%. A2 only yielded on CH304/73 in
the irrigated experiment 1. Basal branches only
contributed total yield in early sowings at low
density. Despite covering a wide range of hus-
bandry techniques and environmental conditions,
the seed yield proved to be stable. The standard
deviations of the means were 0.37 t/ha for
CH304/70 and 0.66 t/ha for CH304/73. This sta-
bility was achieved through compensation be-
tween levels. In Lunoble, where the average yield
was higher {4.09 t/ha), such a stability was not
observed, and the standard deviation of the
mean was .87 t/ha in the experiments described
by Huyghe et al (1993). Indeed, in 1991/1992,
the determinates yielded similarly with or without
irrigation while Lunoble yield was negatively at-
fected by irrigation because of an excessive veg-
etative development. In contrast, the irrigation did
not change the vegetative development of the
determinates. This better stability of both determi-
nate genotypes confirms the results of Julier et al
(1993b).

Mean seed welght

Mean seed weight was significantly affected by
experiment, genotype, sowing date and plant
density (table V). Mean seed weight was higher
in the unirrigated experiment 2 than in experi-
ment 1 (288 and 269 mg respectively, LSD =

9.1}, for CH304/70 than for CH304/73 (285 and
261 mg, LSD = 9.0) and in late sowing {267, 279
and 289 mg for the first, second and third sow-
ings respectively, LSD = 11.5). Mean seed
weights were similar on A0 and on A1 (280 ver-
sus 274 mg). When available, mean seed
weight on A2 and on basal branches appeared
very small.

Yield was highly correlated with seed number
per m2 (r = 0.84, P < 0.001), but was indepen-
dent of mean seed weight (r= -0.15, P> 0.05).
The same trends were observed for each level.
As seed number per pod is a very stable compo-
nent (Withers, 1984), this showed that pod set-
ling was the main limiting factor for higher yield
on determinates. Flower production was impor-
tant on each infiuorescence, and the percentage
of flower abscission was large, as on indetermi-
nales: about 80% of the flowers do not produce
a mature pod {unpublished data). However, the
fact that pod setting was almos! synchronous on
mainstem and on branches could induce a lack
of assimilates available for pod growth at a giv-
en moment of the season, and then induce early
pod or seed abortions. But seed filling was not
limited. Indeed, during seed filling, vegetative
growlh stopped, and so assimilates produced
were available for reproductive growth. On Lu-
noble, yield was related to both seed number
per m2 and mean seed weight (Huyghe et aJ,
1993). In indeterminate plants, seed filling and
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Table V. Yield (t’/ha), mean seed weight (mg) per levei and harvest index for 2 determinale genotypes (CH304/70 and
CH304/73) grown at Lusignan, at 2 sowing dates and 2 plant densities in 1980/1991 and 1991/1992 (experiment 1)
and at 3 sowing dates and 3 densities in 1991/1992 (experiment 2),

Sowing date Plant density Yield Mean seed weight Harvest index

Jotal Basal AQ AT A2 Total Basal A0 Al A2

Experiment 1
1990/1991 CH304/70

05/10 13 350 0 258 092 O 308 - 307 306 - 0.38
05/10 20 339 0 292 047 O 322 - 323 314 - 0.35
22110 13 362 0 225 134 0.03 284 - 284 283 = 0.40
22/10 20 344 0 257 086 O 300 - 304 287 - 0.40
1991/1992 CH304/70
05/10 10 356 022 197 117 020 265 - 267 262 - 0.46
6510 20 467 001 321 140 0.05 274 - 279 263 - 0.44
25110 10 3.02 001 181 133 0.06 245 - 250 240 - 0.47
25/10 20 3589 0 250 1.07 0.02 293 - 300 272 — 0.48
1991/1992 CH304/73
05710 10 392 025 1,71 1.48 047 230 - 224 237 = 0.51
05/10 20 419 0 273 129 0.8 247 - 246 247 - 0.50
25/10 10 285 009 142 110 025 208 - 213 20t - 0.51
25/10 20 436 0.02 261 153 o0.20 248 - 252 241 - 0.54
Experiment 2
CH304/70
18/09 10 322 024 231 067 0.01 287 258 289 288 285 0.37
18/09 20 339 005 281 051 0.01 267 228 272 246 245 0.32
18/09 40 323 0 303 019 0 277 - 2786 257 - 0.28
05/10 10 330 0.06 241 083 ¢ 309 276 307 317 233 0.50
05/10 20 348 0 302 045 O 301 - 305 274 - 0.45
05/10 40 332 0 329 003 O 283 - 283 262 - 0.38
25/10 10 307 O 1.89 116 0.01 302 150 306 298 151 0.52
25110 20 3.31 o} 278 051 0.02 350 - 352 338 336 0.53
25/10 40 388 0 3.72 0147 0O 347 - 347 341 - 0.47
CH304/73
18/09 10 4.61 0.88 207 166 0 259 2589 267 248 - 0.45
18/09 20 465 035 242 188 O 266 264 271 260 - 0.40
18/09 40 440 012 291 137 0O 246 215 255 230 - 0.40
05/10 10 341 013 191 134 0.03 272 267 267 284 237 0.57
05/10 20 367 003 279 08 O 257 238 2860 245 - 0.53
05/10 40 411 0 364 047 O 280 - 283 255 - 0.48
25/10 10 2.71 0.1C 160 095 0.086 278 241 283 277 242 0.56
2510 20 319 o0 234 085 © 304 - 307 297 214 0.57
2510 40 448 O 3717 073 0.01 308 - 32 289 - 0.52
Maan 365 0.09 25 095 005 281 244 283 274 23 0.46
LSD genotype 0.251 0.06 015 0.14 0.03 91 266 90 111 109 0.012
LSD experiment 0253 006 015 014 003 8.2 - 921 112 - 0.012
LSD date 0.321 0.07 0.18 0.18 0.04 116 37.0 11.5 142 147 0.016

LSD density 0321 0.07 019 0.18 0.04 116 415 11.5 142 122 0.016
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vegetative growth occur at the same time, so
available assimilates were shared between these
2 sinks.

Nitrogen content

N seed yield averaged 19.50 g/m2 (table IV), and
the N content of the seeds was 5.4%. in the pods
at maturity, pod walls stored 13% of N, most of
the N stored here during the pod growth had
been remobilized towards the seeds. N content
of the seeds were similar to that of Lunoble,
showing no deleterious effect of reduction of veg-
etative vigour on seed quality. Nitrogen harvest
index (N seed yield divided by total above-ground
N) varied between 0.78 and 0.86, and averaged
0.82 {table V). Similar N harvest indices of 0.88
and between 0.80 and 0.91 were reporied by
Duthion et al (1987) and Larson et af (1989) re-
spectively.

Relationship between yield
and plant structure

Relationships between yield and vegetative de-
velopment were assessed. Yield on A0 (y) was
non-linearly linked to number of mainstem leaves
per m2 (x) (fig 8). The curve equation was: y =
0,885 + 4.587 x 10-3 x—2.034 x 10-6 x2 (r = 0.89,
P < 0.001). The maximum yield on AQ was ob-
tained for 1134 mainstem leaves per m2, and
was 3.5 t/ha. It can be reached by early sowing
(leading to numerous leaves on the mainstem)
and high density. An excess of mainstem leaves

Yield on AG (tha)

-]
Number of mainstem leaves per m2

Fig 8. Yield on AD as influenced by the number of mainstemn
leaves by unit area, for 2 determinate genotypes {OD:CH304/
70 and ®,0: CH304/73), in 1980/1981 and 1991/1982, in ex-
periment 1{p M) and experiment 2 (O,®). ;

per m2 was detrimental to A0 yield. In the condi-
tions experienced at Lusignan, plants sown ear-
ly at high density lodged, which induced bad
pod setting and seed filling. Yield on A1 was not
correlated with the number of A1 leaves per m?
(r=-0.27, P> 0.05). Yields on A0 and A1 were
negatively correlated (r = -0.58, P < 0.001). As
the first-order branches ot the determinates bear
tew leaves (Julier and Huyghe, 1993), the delay
between flowerings of the mainstem and of
these branches is short. Consequently, the seed
filling of the pods of these 2 levels occurs almost
simultaneously. The mainstem pods and the
branch pods formed an unique sink (Milford et
al, 1993a); they shared the same poo! of assimi-
lates. This explains the negative relationship be-
tween the yields on AQ and A1 and the compen-
sation between pod levels for the total seed
yield. Total yield could not be directly predicted
by any of the morphological characters studied
and may not be obtained with the conditions
maximizing yield on A0. On Lunoble (Huyghe et
al, 1993; Julier et al, 1993a) and on indetermi-
nate spring-sown genotypes (Porter, 1982; Pi-
geaire et al, 1992), yield on A0 was negatively
correlated with upper branch development, but
this feature was not observed on determinates.

Harvest index (HI}, calculated as seed yield
divided by total above-ground dry matter at ma-
turity (table V), varied between 0.28 and 0.57. In
1891/1992, for the same sowing dates (05/10
and 25/10) and the same densities (10 and 20
plant/mz2}, HI was significantly higher in the unir-
rigated experiment 2 than in the irrigated experi-
ment 1 (0.52 and 0.45, respectively, LSD =
0.012). HI was influenced by genotype (0.42 for
CH304/70, 0.50 for CH304/73, LSD = 0.012),
sowing date (delaying sowing increased HI),
and density (HI increased at lower density).
Yield was not correlated with Hi {r = -0.03, P>
0.05), but was correlated with total above-
ground dry matter (r = 0.61, P < 0.001). How-
ever, HI and total above-ground dry matier were
negatively correlated (r = -0.76, P < 0.0(1). Hi
was higher on determinates than on Lunoble
(0.46 versus 0.41). In the determinates, the low-
er within-plant competition between vegetative
and reproductive growths during the growing
season could explain a more efficient partition-
ing of the dry matter into pods.

This study has shown that the modification of
plant architecture leads o a modification of the
accurmulation and partitioning of dry matter dur-
ing all the growing season. The determinate ar-
chitecture induces the reduction of dry matter
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production, and causes the reproductive growth
to be almost entirely separated from the vegeta-
tive growth so within-plant competition was less-
ened.
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V.3. Variabilité génétique pour le rendement et ses composantes

La variabilité génotypique du rendement a ét€ décrite, en 1991/92. Cette étude
dans un seul lieu a permis de comparer un grand nombre de génotypes.

En 1992/93, la variation induite par le milieu a été évaluée par rapport a la
variabilité génotypique. Le rendement et ses composantes étant par nature les caractéres les
plus influencés par le milieu, il fallait les étudier. De plus, les premiers résultats sur
CH304/70 faisaient état d'une grande stabilité du rendement en fonction du milieu. Cette
stabilité devait €tre analysée pour une gamme élargie de génotypes déterminés.

Enfin, des profils de distribution du rendement sur la plante ont été décrits. Cette
partie largement exploratoire comporte deux facettes. D'une part, les composantes du
rendement ont été mesurées sur les différents niveaux morphologiques de la plante (tige
principale, ramifications primaires, ramifications secondaires, ramifications basales). Cette
décomposition du rendement sur la plante parait importante dans la mesure ou les différents
niveaux se développent plus ou moins simultanément, surtout en ce qui concerne les gousses,
D'autre part, le rendement des ramifications primaires, en fonction de leur position, a été
décrit. Il est apparu rapidement que les différentes ramifications de ce niveau ne produisent
pas le méme nombre de gousses.

Outre l'analyse de la variabilité obtenue, ces études permettront de relier les
distributions de rendement au développement végétatif des niveaux, et plus particuliérement,
de comparer les profils de distribution du rendement sur les ramifications primaires avec les
distributions de feuilles sur ce méme niveau (Chapitre V1).

V.3.1. Matériel et méthodes

En 1991/92, 143 génotypes ont €€ évalués dans un dispositif en ligne & Lusignan
(dispositif décrit dans la partie [11.3.2.). Ce dispositif, congu pour observer I'architecture et
maximiser le taux de multiplication des plantes, avec des parcelles de petite taille, une densité
de culture réduite et un fort écartement entre les rangs, ne permet pas de tirer des conclusions
fermes sur la valeur des génotypes, mais donne des indications a leur sujet.

En 1992/93, 44 de ces génotypes ont été évalués dans un dispositif multilocal
(dispositif décrit dans la partie II1.3.3.). Dans ce cas, le dispositif permet d'évaluer
correctement la valeur agronomique des génotypes.

De plus, le rendement a été décomposé selon les niveaux pour comparer les
différents modes d'accumulation du rendement sur la plante. En 1991/92, le protocole a
concerné 12 génotypes, en 1992/93, il a ét€ appliqué a tous les génotypes & Lusignan, et 4 15
d'entre eux & Gotheron. A Lusignan en 1992/93, le rendement sur les ramifications primaires
a été décomposé selon la position de la ramification.

Les composantes du rendement mesurées étaient les suivantes :

* Rendement en grains, en g/ha, & 0% d’humidité
= Poids de 1000 grains (PMG), & 0% d'humidité
* Nombre de graines par m?



Valeur phénotypique

Figure 9. Décomposition de l'interaction génotype * milieu selon le modéle de Finlay et
Wilkinson (1963). Les points représentent les valeurs d'un génotype dans plusieurs milieux,
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Le rendement a été mesuré au niveau de la parcelle. Le poids de 1000 grains a &té
estimé sur un échantillon de 500 graines issues de la récolte parcellaire. Le nombre de graines
a été calculé a partir du rendement et du PMG.

Le rendement par niveau a été mesuré sur 'ensemble des plantes de la parcelle en
1991/92 a Lusignan, sur 10 plantes consécutives par parcelle a Lusignan en 1992/93, et sur
deux lignes par parcelle & Gotheron en 1992/93. Les pourcentages de rendement sur chaque
niveau, estimés sur ces prélévements, ont servi & calculer les rendements par niveau pour
chaque parcelle. A Lusignan en 1992/93 seulement, le nombre de gousses sur les niveaux [ et
2 a été compté, et permet de calculer le nombre de graines par gousse.

De plus, deux caractéres ont paru importants pour €valuer les potentialités des
génotypes :

* La verse, qui affecte sensiblement plus les premiers génotypes déterminés que
les lignées indéterminées. Deux types de verse sont identifiables, l'une concerne un
déchaussement de la racine pivotante, l'autre une pliure ou cassure de la tige. De par la
structure des plantes, la verse chez les plantes déterminées fait que les gousses touchent terre,
et les risques de pourriture sont alors importants. Les dégats sont d'autant plus graves que la
verse intervient précocement au cours du cycle. Une note de verse, entre 0 (tout vers€) et 10
(aucune verse) a été attribuée pour chaque parcelle.

e La date de maturité (en jours ou en °C.J) est un critere mesurant le temps
nécessaire pour la culture. Dans la mesure ol la tardiveté de maturité est un facteur limitant
de la culture du lupin au nord de la Loire, la date de maturité des génotypes déterminés
indiquera la possibilité d'entreprendre une culture de lupin déterminé.

Des analyses de variance ont été réalisées, les moyennes de chaque caractére ont
€t€ calculées, ainsi que leurs héritabilités au niveau des moyennes phénotypiques. Les
corrélations génotypiques ont aussi été estimées (voir le Chapitre I11.3). Pour les rendements
par niveau, le plus faible nombre de données et le dispositif incomplet limite les analyses
statistiques. Ainsi les corrélations génotypiques entre ces variables n'ont pas €té calculées.

_ Pour le rendement, on a cherché a caractériser l'interaction entre génotype et lieu.
L'utilisation de modeles de régression a été proposée par Yates et Cochran (1938), puis
reprise par Finlay et Wilkinson (1963) et Eberhart et Russel (1966). Ces modeles ont été
largement utilisés pour décrire les interactions entre génotype et milieu. Le modele de
régression conjointe a montré son intérét, il conduit & décomposer l'interaction génotype *
milieu ainsi :

(G*m); =B;m; +d;

avec mj, l'effet du milieu j, 3;, le coefficient de régression de linteraction sur
l'effet du milieu, et dija la déviation du génotype i par rapport a sa droite de régression.

Dans la pratique, cette méthode consiste & établir la droite de régression pour
chaque génotype entre les performance moyennes des milieux et les performances du
génotype dans ces milieux (figure 9). Il conduit & deux parametres, o, l'origine de la
régression qui donne la performance du génotype en milieu pauvre, et B;, la pente de la
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régression qui mesure la réactivité du génotype a la qualité du milieu, c'est 2 dire la capacité
de répondre aux potentialit€s du milieu. Plus o; est €levé, plus le génotype est performant en
milieu 2 faible potentiel. Quand [; est supérieur a 1, le génotype est tiés performant dans les
milieux riches et trés mauvais dans les milieux pauvres, mais quand B; est compris entre 0 et
1, le génotype tamponne les variations du milieu, l'extréme étant le génotype dont la
performance ne dépend pas du milieu et pour lequel 3; est nul.

D'autre part, le critére d'écovalence (Wricke, 1962) permet de mesurer [a
contribution de chaque génotype 2 I'interaction génotype * milieu observée. L'écovalence d'un
génotype (W)) se calcule ainsi :

W=X(EF -B-P+P)
J

Plus W; est €levé, et plus le génotype i contribue 2 l'interaction. Si W; est faible, le
génotype se comporte comme la moyenne des génotypes €tudiés dans les milieux étudiés.

Ces calculs ont été faits sur les valeurs des rendements des 44 génotypes dans les
trois lieux en 1992/93, et 4 Lusignan en 1991/92. Cette €tude de la stabilité du rendement ne
se veut pas exhaustive. Des méthodes autres que la régression linéaire conjointe ont montré
leur intérét dans ce genre d'études (Denis et Vincourt, 1982). De plus, tous les caractéres,
aussi bien des composantes du rendement que des caractéres d'architecture, pourraient €tre
analysés par ces méthodes.

V.3.2. Résultats

V.3.2.1. Description de la variabilité génétique (1991/92)}

Moyennes générales et héritabilités

Les moyennes et les héritabilités sont présentées dans le tableau 6. Le rendement
moyen est assez faible, mais les variations entre génotypes sont énormes. Les génotypes de
cette étude n'ayant pas été choisis selon des critéres de rendement mais pour couvrir toute la
gamme d'architecture, certains d'entre eux ont des potentialités limitées. De plus, la largeur de
l'inter-rang limite les rendements moyens. Le PMG et le nombre de grains par m? sont aussi
variables. La date de maturité intervient dans un laps de temps de | mois pour l'ensemble des
génotypes, le génotype ayant miiri le dernier a été récolté de 23 Aoiit. La verse est en
moyenne importante, elle a été amplifiée par un orage a la fin du mois de juin. Certains
génotypes semblent verser tres facilement, mais d'autres sont beaucoup plus résistants.

Une analyse de variance montre un effet génotype tres €levé et significatif. Les
héritabilités de tous ces caractéres sont élevées, mais légérement moindres que celles des
caractéres d'architecture. Les variations aléatoires sont donc plus importantes sur ces
composantes du rendement.
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Tableau 6. Moyenne, minimum, maximum et héritabilité pour les caractéres de rendement, a
Lusignan, en 1991/92

Moyenne Minimum Maximum  Héritabilité

Rendement (g/ha) 26.28 4.67 58.41 0.932

PMG 266.1 160.5 386.5 0.939

Nb grains/m? 993.7 228.7 2409.5 0.934

Date de maturité (jours) 212 202 236 0.963

Verse 5.7 0.3 10.0 0.882
Corrélati énétiques entre caractéres

Ces corrélations figurent dans le tableau 7. Le rendement est fortement corrélé au
nombre de grains par m? et corrélé au PMG beaucoup plus faiblement (figure 10). Le PMG et
le nombre de grains par m? sont indépendants. Plus les génotypes sont tardifs a maturité, plus
leur rendement est €levé et plus ils produisent de grains par m?. Par contre, la date de maturité
est indépendante du PMG. La corrélation entre productivité et date de maturité (figure 11)
peut €tre expliquée par deux facteurs. Ou bien l'allongement du cycle permet de produire
plus, ou bien il y a d'autres corrélations qui expliquent la relation entre productivité et date de
maturité, en particulier, entre d'une part tardiveté et développement végétatif, et d'autre part
entre développement végétatif et productivité. La verse est indépendante des facteurs
précédents, cela ne voulant pas dire qu'elle n'a pas de conséquence sur la production en
graines. Des génotypes résistants 2 la verse existent dans toute la gamme de date de maturité.

Tableau 7. Corrélations au niveau génotypique entre les composantes du rendement, &
Lusignan, en 1991/92

Rendement PMG Nombre de Date de Verse
grains/m?2 maturité

Rendement 1

PMG 0.407 1

Nombre grains/m? 0.937 0.094 1

Date de maturité 0.739 0.085 0.803 1

Verse -0.170 0.145 -0.242 -0.227 1

V.3.2.2. Evaluation multilocale du rendement (1992/93)

Movennes des caractéres par lieu

Le tableau 8 montre les moyennes, minimum et maximum des caractéres pour les
trois lieux d'expérimentation. Le niveau de rendement est trés contrasté d'un lieu a l'autre, et
d'un génotype a l'autre. Les rendements par génotype et par lieu figurent dans l'annexe 7. Les
rendements moyens 4 Cossé-Le-Vivien ont été trés faibles, et s'expliquent par une verse
précoce de la plupart des génotypes (mi juin) intervenue & la suite d'un orage violent. Le
PMG ainsi que le nombre de grains par m? sont les plus faibles 3 Cossé-Le-Vivien et les plus
forts & Lusignan. Le PMG est en moyenne faible. La date de maturité a ét€ la plus précoce
dans le lieu le plus chaud et sec, Gotheron, et la plus tardive a Lusignan. A Lusignan et
Gotheron, Ia verse est moins importante qu'a Lusignan en 1991/92, ce qui peut s'expliquer
d'une part parce qu'on a éliminé les génotypes les plus sensibles 4 la verse, d'autre part par
l'absence d'orage violent en 1993.
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Figure 10. Relation entre (a) le rendement et le nombre de grains par m? et entre (b) le
rendement et le poids de 1000 grains, pour 143 génotypes 4 Lusignan en 1991/92
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Tableau 8. Moyenne, minimum et maximum pour les composantes du rendement, a
Lusignan, Gotheron et Cossé-Le-Vivien, en 1992/93

Lusignan Gotheron Mayenne

Moy Mini Maxi Moy Mini Maxi Moy Mini Maxi

Rendement 41.07 9.02 59.02 3176 1693 4286 21.31 824 3674

PMG 2623 1925 37377 2398 168.8 3252 211.8 151.1 286.5

Nb grains/m? 1609 462 2611 1347 564 1982 1025 514 1870

Date de 2470 2059 2813 2172 2036 2525 2316 2097 2597

maturité (°C.J)

Verse 8.33 0.00 10.00 9.39 1.00 10.00 2.55 0.00 8.67
Stabilité des composantes du r. ent

Pour tous les caractéres, on observe un effet du lieu, du génotype, et une
interaction génotype * lieu (tableau 9). L'effet lieu est l'effet principal, suivi de l'effet
génotype. L'interaction entre le génotype et le lieu est faible. L'héritabilité de ces caractéres
est élevée, mais plus faible que celle des caracteres d'architecture. Comparé aux caractéres
d'architecture, les rapports entre le F du génotype ou le F de l'interaction génotype * licu et le
F du lieu sont plus faibles. L'héritabilité du PMG est supérieure a celle du rendement ou du
nombre de grains par m?. La date de maturité a une héritabilité élevée, alors que la verse est
moins héritable. Pour de nombreux génotypes, la note de verse était proche de 10 & Lusignan
et a Gotheron, et proche de 0 & Cossé-Le-Vivien. Pour tous ces caracteres, l'effet du lieu est
prépondérant et tend & masquer 1'effet du génotype.

Tableau 9. Valeurs des F de 'analyse de variance et héritabilité des facteurs de rendement

F lien F génotype F génotype Héritabilité
* lieu
Rendement 1197 38.6 6.9 0.719
PMG 204 26.7 3.2 0.881
Nombre grains/m? 542.8 43.1 8.0 0.815
Date de maturité 7156 207 34 0.837
Verse 2406 30 9 0.687

Les interactions génotype * lieu pour le rendement sont représentées
graphiquement dans la figure 12. Les rendements sont plus variables dans les deux milieux
les plus productifs, Lusignan en 1991/92 et 1992/93. Quelques génotypes ont une évolution
linéaire sur les quatre lieux et ne contribuent pas a l'interaction génotype * lieu. Mais d'autres
sont particuliérement supérieurs ou inférieurs dans un lieu donné. Par exemple, LUS138 est
un des meilleurs génotypes & Cossé-Le-Vivien et a Lusignan, mais un des moins bons i
Gotheron. LUS130 a un rendement faible & Cossé-Le-Vivien, le meilleur rendement de l'essai
4 Gotheron, et un rendement plut6t bon 2 Lusignan. Le comportement de tels génotypes qui
se classent trés différemment d'un lieu a l'autre pose probléme a la fois pour le sélectionneur
et pour l'agriculteur. Mais dans cette gamme de génotypes, la plupart des génotypes classés
parmi les premiers dans un lieu sont aussi les premiers dans les autres lieux. De méme, les
plus mauvais gé€notypes sont les mémes dans les quatre lieux.

Lors de l'analyse de l'interaction génotype * lieu pour le rendement par la
régression conjointe, on observe une corrélation négative entre la performance en milieu
pauvre {(ordonnée a l'origine de la régression) et la pente de la régression (réactivité par
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Figure 12. Evolution du rendement selon le milieu, pour 44 génotypes, en fonction de la
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rapport au milieu) (figure 13). Parmi les génotypes étudiés, ceux qui ont le rendement moyen
le plus élevé sont ceux qui ont une pente de régression élevée (LUS26, LUS4, LUS83,
CH304/73, LUS67, LUS136). Seule exception, LUS118, classé au second rang de rendement,
parvient & cette performance par une pente de régression modérée et une valeur élevée en
milieu pauvre. Ce génotype allie donc stabilité du rendement et haut niveau de rendement.

La figure en annexe 8 donne la contribution de chaque génotype a la valeur de
l'interaction génotype * lieu. La valeur observée de 1'écovalence ne semble pas reliée au
niveau de rendement des génotypes. On trouve des génotypes ne participant pas i l'interaction
génotype * lieu dans toute la gamme de rendements.

Corrélations entre les caractéres

Tableau 10. Corrélations génotypiques entre facteurs du rendement

Rendement PMG Nombre de Date de Verse
grains/m? maturité
Rendernent 1
PMG 0.168 1
Nb grains/m? 0.743 -0.514 1
Date de maturité 0.357 0.004 0.252 I
Verse -0.066 -0.360 -0.148 -0.533 1

On retrouve une corrélation positive importante entre le rendement et le nombre
de grains par m? (tableau 10, figure 14a). La corrélation entre le rendement et le PMG est
négligeable (figure 14b), et celle entre le PMG et le nombre de grains par m? est négative. La
date de maturité est faiblement corrélée au rendement, et liée négativement 2 la verse. Ces
corrélations différent de celles établies en 1991/92 sur une gamme plus étendue de génotypes
a Lusignan, on les corrélations entre rendement et PMG, et entre date de maturité et
rendement étaient élevées, et ol la corrélation entre PMG et nombre de grains par m? était
nulle.

Les corrélations calculées lieu par lieu (annexe 9) montrent sensiblement les
mémes tendances. Cependant, a Gotheron, le rendement est lié autant au nombre de grains par
m? qu'au PMG, alors que dans les deux autres lieux, le rendement n'est 1ié qu'au nombre de
grains par m?. Le nombre de grains par m? est défini assez tdt au cours du cycle de la plante,
par contre, le PMG dépend plus fortement des conditions environnementales tout au long du
remplissage des grains. A Cossé-Le-Vivien, les génotypes miirissant le plus tard sont les plus
productifs, alors que la date de maturité€ est indépendante du niveau de rendement dans les
autres lieux. La verse n'est corrélée avec aucun des caractéres €tudiés, sauf la date de maturité
a Gotheron. Dans ce lieu, il y a eu peu de verse, et ce sont les plus grands et les plus tardifs
seulement qui ont ét€ atteints.

V.3.2.3. Répartition du rendement par niveau

Ces analyses regroupent les données sur 44 génotypes a Lusignan en 1992/93, de
12 génotypes & Lusignan en 1991/92, et de 15 génotypes a Gotheron en 1992/93. Les données
de Lusignan en 1991/92 ne comportent que les rendements par niveau, mais pas les nombres
de grains par m? ni les PMG par niveau.
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rendement et le poids de 1000 grains, en moyenne sur trois lieux (Lusignan, Cossé-Le-
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Figure 15. Distribution du rendement par niveau pour 44 génotypes a Lusignan en 1992/93
(a), pour 15 génotypes & Gotheron en 1992/93 (b) et pour 12 génotypes & Lusignan en
1991/92 (c). Dans chaque lieu, les génotypes sont classés par rendement croissant
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Figure 16. Relation entre (a) le rendement total et le rendement sur le niveau 1 et entre (b)
le rendement total et le rendement sur le niveau 2, pour 44 génotypes 2 Lusignan en

1992/93 (1), pour 15 génotypes & Gotheron en 1992/93 (2} et pour 12 génotypes a
Lusignan en 1991/92 (3)
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Quatre niveaux ont €t€ séparés : niveau 1 (tige principale), niveau 2 (ramifications
primaires), niveau 3 (ramifications secondaires), et ramifications basales.

riabilité de la productio r nive

Tableau 11. Distribution du nombre de graines par m?, du rendement (g/m2) et du PMG sur
les niveaux : moyenne, minimum et maximum

Niveau 1 Nivean 2 Niveau 3 Ramif basales

Min Max Moy _Min Max Moy Min Max Moy Min Max Moy

Nb graines/m? 381 1291 781 44 1346 549 0 1061 92 0 380 70
% Nb graines 22 92 56 4 65 34 0 41 5 0 24 5
Rendement 61 391 220 1 303 147 0 225 21 0 99 21
% Rendement 23 93 57 1 64 33 0 37 4 0 35 6
PMG 172 405 280 161 393 278 180 400 267 103 403 275

Le rendement, en g/m?, est en moyenne le plus €élevé sur le niveau 1, suivi du
niveau 2. Le niveau 3 et les ramifications basales ont des productions similaires (tableau 11).
On observe une trés grande variabilité de production sur les différents niveaux selon les
génotypes considérés (figure 15). De méme, le pourcentage de rendement sur les niveaux est
‘variable. A Gotheron, aucune production n'a été enregistrée sur le niveau 3, quel que soit le
génotype. A Lusignan, la production du niveau 3 atteint 22.5 g/ha pour un génotype,
LUS136. La distribution du nombre de graines par m? sur les niveaux est semblable 2 celle du
rendement. Le PMG est en.moyenne constant sur tous les niveaux, mais on distingue des
génotypes a fort PMG et a faible PMG.

A de l'effet du niveau

Les rendements, nombre de graines par m? et PMG par niveau ont été étudiés avec
une analyse de variance comprenant un effet lieu, un effet génotype, un effet niveau, un effet
bloc hi€rarchisé au lieu et les effets d'interaction entre les facteurs. Les effets lieu, génotype,
niveau et lieu * génotype sont significatifs pour les trois variables. L'interaction génotype *
niveau n'est pas significative pour le PMG. Pour le rendement et pour le nombre de grains par
m?, le niveau 1 est sup€rieur au niveau 2, lui-méme supérieur au niveau 3 et aux ramifications
basales. Les productions du niveau 3 et des ramifications basales ne sont pas différentes.
L'effet du nivean observé sur le PMG résulte du PMG plus faible du niveau 3 par rapport aux
autres niveaux. Le nombre de graines par gousse, observé uniquement & Lusignan en 1992/93
sur les niveaux 1 et 2, montre un effet génotype, niveau et génotype * niveau. Le nombre de
graines par gousse est supérieur sur le niveau 1 (3.57) par rapport au niveau 2 (3.00).

Corrélations phénotypiques entre composantes du rendement. niveau

par niveau

Quel que soit le niveau, on retrouve, comme au niveau global, une corrélation
positive et significative entre nombre de graines par m? et rendement (tableau 12). Les
corrélations entre nombre de grains par m? et PMG sont significatives et négatives pour les
niveaux 1 et 3, et non significatives pour le niveau 2 et pour les ramifications basales. Ces
corrélations, bien que faibles, traduiraient une certaine compétition entre le nombre de grains .
présents et leur remplissage. Enfin, il existe des corrélations positives significatives entre



109

rendement et PMG pour tous les niveaux sauf le troisiéme, mais ces corrélations sont faibles.
Ces résultats montrent un comportement semblable des quatre niveaux pour les trois
composantes principales du rendement, et le facteur explicatif principal du rendement est le
nombre de grains par m?.

Tableau 12. Corrélations entre le rendement, le nombre de grains par m? et le PMG, sur les
différents niveaux, & Lusignan en 1991/92 et 1992/93 et & Gotheron en 1992/93

Nb grains/m? et Nb grains/m? et Rendement et
rendement PMG PMG
Niveau 1 (0.845 *#* -0.205 ** 0.265 ***
Niveau 2 0.948 *** -0.046 ns 0.202 **
Niveau 3 (0.981 *** -0.299 ** -0.191 ns
Ramifications basales (0.985 **x* 0.097 ns 0.223 *x

Corrélations entre les niveaux

Pour le nombre de grains par m? et le rendement, il y a une corrélation positive
importante entre le niveau 2 et le niveau 3, mais pas entre les autres niveaux (tableau 13). Les
génotypes qui ont une production élevée sur Ie niveau 2 ont aussi une production élevée sur le
niveau 3. Les autres niveaux pris deux & deux n'ont pas des productions corrélées. Les PMG
de tous les niveaux pris deux 2 deux sont corrélés, mais les corrélations du PMG des
ramifications basales et du PMG des autres niveaux sont plus faibles. Les ramifications
basales ont un comportement sensiblement différent de celui des autres niveaux pour le PMG.

Tableau 13. Corrélations phénotypiques entre niveaux, pour les composantes du rendement
(caractéres normaux : nombre de grains par m? caractéres gras : rendement, caracteres
italiques : PMG). Nombre de grains/m? et PMG : Lusignan et Gotheron en 1992/93,
rendement : Lusignan en 1991/92 et 1992/93 et Gotheron en 1992/93

Niveau 1 Niveau 2 Niveau 3 Ramifications
basales
Nivean 1 1
1
!
Niveau 2 -0.018 ns 1
0.059 ns 1
0.877 *%* !
Niveau 3 -0.054 ns 0.502 ®** 1
-0.139 ns 0.452 *** 1
(0.802 *** 0.861 **%* 1
Ramifications 0.093 ns 0.184 * -0.245 ** 1
basales 0.156 ns -0.140 * -0.170 * 1
0.059 *** 0.678 *** 0.620 *** I
Total 0.466 *** 0.866 *** 0.668 ***x 0.075 ns
0.550 *** 0.816 *** 0.583 *** 0.109 ns
0.885 *** 0.889 *** (.837 *** 0485 ***
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Les niveaux 1, 2 et 3 ont une production corrélée i la production totale (tablean
13). La production du niveau 2 conditionne majoritairement la production totale (figure 16a).
I} semble donc important que les plantes aient un rendement maximal sur ce niveau. La
contribution du niveau 1 au rendement total est significative aussi mais moindre (figure 16b).
Le niveau 3 dont 'apparition est variable en fonction du génotype et du milieu a contribué a
ce que le rendement final soit €levé. Les ramifications basales n'apportent pas de bénéfice
systématique an rendement total. Le PMG des niveaux 1, 2 et 3 sont bien corrélés au PMG
global. 1l apparait donc que PMG du niveau 3 d'un génotype donné est toujours plus faible
que le PMG des autres niveaux mais il leur est li€. Au contraire, le PMG des ramifications
basales est peu corrélé au PMG global, ce qui montre la particularité de ce compartiment par
rapport aux autres.

V.3.2.4. Répartition du rendement du niveau 2 selon ses ramifications

Les données n'ont été recueillies qu'a Lusignan en 1992/93 (tableau 14). Pour le
nombre de gousses, le nombre de grains par m? et le rendement, on trouve des effets
significatifs du génotype, de la position de la ramification et de l'interaction entre le génotype
et la position de la ramification. La production est en moyenne la plus importante sur la
ramification 3, suivie dans l'ordre par les ramifications 2, 4, 1, 5, 6, 7 et 8. Les profils de
distribution du rendement sur les ramifications sont présentés dans la figure 17 pour quelques
génotypes. Au contraire, le PMG ne présente qu'un effet génotype, les autres effets ne sont
pas significatifs. Cela montre que toutes les ramifications d'un génotype donné produisent des
graines de méme PMG. Le nombre de graines par gousse est affecté par le génotype, la
position de la ramification et leur interaction. En fait, seules les ramifications les plus basses
(7 et 8) ont moins de graines par gousse.

Tableau 14. Nombre de grains par m?, rendement (g/m?), PMG et nombre de grains par

gousse, en moyenne pour 44 génotypes, sur les 8 ramifications du niveau 2, 3 Lusignan en
1992/93

Nb grains/m?>  Nb grains/ Rendement PMG
gousse
Ramification 1 80 2.97 22.7 287
Ramification 2 151 2.93 41.7 285
Ramification 3 178 3.05 49.2 283
Ramification 4 106 2.96 30.1 290
Ramification 5 42 2.97 11.5 283
Ramification 6 15 3.05 4.2 285
Ramification 7 5 2.61 1.5 280
Ramification § 1 2.77 0.1 239

V.3.3. Discussion

La gamme de génotypes déterminés observés comprend des rendements et des
composantes du rendement divers. Ces génotypes ayant été choisis pour couvrir 'ensemble de
la gamme d'architectures observées, ils ne couvrent pas forcément la gamme disponible de
rendement et de PMG. En particulier, chaque type d'architecture n'était pas forcément
représenté par un groupe de génotypes ayant des composantes du rendement variées.
Cependant, le grand nombre de génotypes permet de valider les résultats obtenus.
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Figure 17. Profil de rendement par ramification du niveau 2 en fonction de la position de
la ramification sur la tige principale, pour quelques génotypes a Lusignan en 1992/93
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Les caractéres de rendement, rendement, nombre de grains par m? et PMG, sont
fortement héritables. De mé€me, la date de maturité est héritable. La verse est un caractére
moins héritable. Les valeurs d'héritabilité sont inférieures a celles obtenues pour les caractéres
d'architecture, ce qui est un résultat déja observé chez le lupin. En effet, sur lupin de
printemnps, Le Sech et Huyghe (1991) ont montré que les caractéres d'architecture ont une
hérédité principalement additive et une forte héritabilité, alors que les composantes du
rendement ont une hérédité ol les phénomenes de dominance interviennent, et une héritabilité
inférieure. De plus, le rendement étant sous la dépendance de tout le cycle de développement,
il est naturel que son €laboration soit la plus influencée par les conditions du milieu.
Cependant, en valeur absolue, 1'héritabilité du rendement est trés élevée. Elle résulte de la
valeur faible de la variance de l'effet génotype * milieu par rapport & la variance génétique.
En sé€lection, pour estimer la valeur des génotypes, il suffit d'un faible nombre de lieux
d'essais. Cela permet une économie de moyens, ou bien, pour les mémes moyens, de tester
plus de génotypes.

Pour les deux années d'expérimentation de ce matériel, des corrélations au niveau
génotypique ont été calculées. Leur interprétation est délicate dans la mesure oll une
corrélation €levée entre deux caractéres n'est pas la preuve d'une relation de cause 3 effet
entre ces deux caractéres mais peut avoir pour explication une corrélation entre d'autres
caracteres. D'autre part, il faut arriver a distinguer les corrélations purement génétiques et les
corrélations physiologiques. Les corrélations génotypiques calculées en 1991/92 sont
légerement différentes de celles calculées en 1992/93. En particulier, en 1991/92, le
rendement €tait 1i€ essentiellement au nombre de grains mais aussi au PMG. En 1992/93, Ia
corrélation entre rendement et PMG est nulle. On peut supposer que la sélection des
génotypes effectuée entre les deux années a contribué & casser cette corrélation. Cependant, il
est possible que 1'élaboration du rendement se soit effectuée différemment pendant les deux
années, et qu'en 1991/92 les conditions de remplissage des graines aient été déterminantes
dans le poids final de graines récoltées. Au contraire, en 1992/93, le remplissage des graines
n'aurait pas été un facteur limitant du rendement. De fortes corrélations entre rendement et
nombre de grains par m? ont aussi ét€ observées chez CH304/70 dans un grand nombre de
lieux (Chapitre V.1.) et chez CH304/70 et CH304/73 dans un grand nombre de conditions
agronomiques (Chapitre V.2.). Chez les indéterminés de type hiver, le rendement est corrélé &
la fois au nombre de grains par m? et au PMG (Huyghe er al., 1993b ; Huyghe, 1989). Il y a
donc une concordance entre les corrélations inter-génotypiques et intra-génotypiques entre le
rendement et le poids de 1000 grains. L'architecture déterminée doit accentuer la corrélation
entre le rendement et le PMG, non pas comme conséquence du caractére lui-méme mais
comme conséquence du port de la plante et du mode d'élaboration du rendement sur la plante.

Les corrélations de 1992/93 sont différentes d'un lieu a l'autre. Ainsi, si & Cossé-
Le-Vivien et a Lusignan le rendement ne dépend que du nombre de graines, & Gotheron il
dépend 2 la fois du nombre de graines et du PMG. Les conditions climatiques séches pendant
I'été a Gotheron ont certainement perturbé le remplissage des graines et induit une maturité
précoce de l'ensemble des génotypes. D'autre part, on observe seulement 4 Cossé-Le-Vivien
une corrélation positive entre tardiveté de maturité et rendement. Dans les deux autres lieux,
la corrélation est nulle, on trouve des génotypes de tout niveau de rendement quelle que soit
la date de maturité. Il existe une corrélation entre PMG et date de maturité 2 Gotheron et &
Cossé-Le-Vivien, ce qui montre que dans ces deux lieux, les conditions de mfirissement des
graines ont influé sur leur remplissage. Dans aucun des lieux la verse n'est corrélée 4 un autre
caractere.
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Le rendement et ses composantes sont surtout influencés par le lieu. L'effet du
génotype est largement moins fort que l'effet du lieu, mais il est significatif. En effet, les trois
lieux choisis ont produit des rendements moyens trés contrastés : 21, 31 et 41 g/ha,
respectivement pour Cossé-Le-Vivien, Gotheron et Lusignan. Cependant, dans chacun des
lieux, on observe une variabilité des performances, et le lieu le plus productif, Lusignan, est
aussi le lieu o1 la variabilité des rendements est la plus grande. L'interaction entre génotype et
lieu est statistiquement faible. Globalement, les meilleurs génotypes sont les mémes dans les
trois lieux, et les moins bons génotypes & Gotheron sont aussi les moins bons & Lusignan et a
Cossé-Le-Vivien. Il y a quelques contre-exemples 2 cette généralité. Ces gé€notypes montrent
une adaptation particulitrement bonne 2 un des lieux associée 2 des performances médiocres
dans d'autres conditions. Ces génotypes spécifiquement adaptés a un milieu donné peuvent se
révéler comme de trés bonnes variétés qui ne pourront étre développées que pour des zones
précises. Au contraire, les génotypes stables, c'est & dire dont la performance est li€e aux
potentialités moyennes du milieu, pourront avoir un développement agricole sur une large
gamme de milieux. Parmi les génotypes €tudiés, la plupart de ceux qui ont un fort rendement
moyen sont trés réactifs aux potentialités du rendement, donc peu stables. D'autres associent
rendement et stabilit¢ corrects. Enfin, I'un des meilleurs génotypes est stable dans ses
performances. Dans cette étude, les trois lieux sont grossierement représentatifs de trois
climats trés différents. Il parait logique que la variété la plus performante dans les conditions
chaudes et seéches de Gotheron ne soit pas la meilleure sous le climat humide et plus frais de
Cossé-Le-Vivien. La sélection du lupin A architecture déterminée comme pour toute autre
plante demande de définir plusieurs types de variétés adaptées a des climats différents.
Cependant, une certaine stabilité de la performance est nécessaire pour que les niveaux de
production ne soient pas trop dépendants des aléas environnementaux. Il est difficile de
comparer la stabilité globale des génotypes déterminés par rapport & celle des indéterminés,
dans la mesure od des données sur des essais similaires ne sont pas disponibles. Mais il
apparait qu'un bon nombre de génotypes déterminés ont des performances stables d'un milieu
3 l'autre, ce qui confirmerait les résultats acquis sur les premiers génotypes déterminés,
CH304/70 et CH304/73.

Le rendement s'élabore essentiellement sur les deux premiers niveaux. Le niveau
3 et les ramifications basales sont peu productifs, et leur contribution au rendement final est
variable en fonction des conditions du milieu. En effet, aucune graine n'a ét€ produite sur le
niveau 3 3 Gotheron, les conditions s&ches ayant conduit a l'arrét précoce du développement
de ce nivean. Le niveau 1 est le plus productif, mais c'est le rendement du niveau 2 qui est le
plus corrélé au rendement total. Quel que soit le niveau, le rendement est fortement corrélé au
nombre de grains par m? et faiblement corrélé au PMG. La production en graines du niveau 2
est indépendante de la production du niveau 1. Par contre, les génotypes qui produisent le
plus sur le niveau 2 sont aussi ceux qui produisent le plus sur le niveau 3, ce qui améliore
d'autant le rendement total. La mise en place du nombre de graines sur le niveau 1 et sur le
niveau 2 n'a pas lieu de fagon compétitive. De méme, les graines sont remplies de la méme
fagon sur ces deux niveaux puisque leur PMG est identique. Cette égalité des PMG des
différents niveaux avait déja été observée sur CH304/70 (Crochemore er al., 1993). La plante
fonctionne donc comme si les niveaux 1 et 2 ne constituaient qu'un seul puits pour les
assimilats de la plante, ces assimilats étant distribués aux deux niveaux en fonction de leur
nombre de graines. Ce fonctionnement différe fondamentalement de celui des génotypes
indéterminés pour lesquels le niveau possédant le plus fort PMG est celui qui produit le plus
(Crochemore et al., 1993).
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Les profils de rendement par ramification du niveau 2 ont une forme en cloche
qui rappelle exactement les profils de nombre de feuilles sur les ramifications. La
ramification en moyenne la plus productive est la troisi€éme, mais ici aussi il existe une grande
variabilit¢ entre génotypes. Le PMG et le nombre de graines par gousse sont constants quelle
que soit la ramification considérée, sauf pour les plus basses. Ces ramifications basses sont
peu productives. Le comportement semblable des ramifications du niveau 2 pour le PMG
montre que leur remplissage s'effectue de la méme fagon. Par contre, le nombre de graines
que chaque ramification élabore pourrait étre 1i€ a sa vigueur végétative,
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V.4, Possibilité de culture des lupins a architecture déterminée en France

Nous avons donné des estimations de dates de maturité en °C.J depuis le semis
pour CH304/70 et CH304/73 et pour la gamme de génotypes étudiés. Ces résultats peuvent
étre extrapolés pour déterminer les régions géographiques ol ce type de génotypes déterminés
pourraient &tre cultivés. Plusieurs parameétres interviennent. L'un est le niveau de résistance 3
I'hiver des plantes, qui peut €tre mesuré en conditions contrblées pour chaque génotype
(Papinecau et Huyghe, 1992). Connaissant ce niveau de résistance et les températures
moyennes de I'hiver dans un lieu, on peut estimer si on peut implanter un génotype. Ensuite,
il faut déterminer la date de semis optimale pour avoir un développement végétatif suffisant.
Pour cela on peut se baser sur le nombre de feuilles souhaitable sur la tige principale. Ce
nombre de feuilles étant prédictible par les températures de T'hiver et les besoins en
vernalisation du génotype (Huyghe, 1991, Billaudeau, 1993), on peut estimer une époque de
sermis. Comme le nombre de feuilles sur la tige principale conditionne le développement des
ramifications (Chapitre III.1.), on assure ainsi un développement végétatif suffisant.
Connaissant les sommes de températures moyennes nécessaires entre le semis et la récolte, on
peut prédire la date de récolte pour le lieu en question. Selon cette date, et les conditions
moyennes climatiques a ce moment, on décide de la possibilité de cultiver le génotype dans
ce lieu. Le génotype étudié ici sera seulement CH304/70 dont on connait bien les exigences.

V.4.1. Matériel et méthodes

Les relevés de températures de quelques lieux (Lusignan dans la Vienne, Saint-
Pol-de-Léon dans le Finistére, Amiens dans la Somme et Versailles dans les Yvelines) ont été
recueillis. Les températures minimales et maximales quotidiennes pour quelques années ont
été utilisées. A Lusignan, 21 années de données sont disponibles, 4 Saint-Pol-de-Léon, 24
années, 3 Amiens 12 années, et a Versailles 21 années.

Dans un premier temps, on a cherché la date de semis optimale, pour chaque lieu.
Pour cela, on a considéré que la lignée CH304/70 a un développement végétatif optimal avec
25 a 26 feuilles sur la tige principale. Ses besoins en vernalisation ont été estimés 3 658.3°C.J
(entre 1 et 14°C) dans des essais combinant beaucoup de lieux et de dates de semis (C.
Huyghe, non publié). On a pu estimer quelle date de semis permet d'obtenir ces
caractéristiques pour chaque année en utilisant le modele de développement de la tige
principale de Huyghe (1991 ; 1993). La date de semis optimale pour le lieu considéré est la
moyenne des dates de semis obtenues pour les années étudiées.

Ensuite, en fixant le semis 3 la date déterminée, on a calculé les sommes de
températures depuis le semis, en °C.J au-dessus de 3°C. CH304/70 miirit environ aprés
2350°C.J. On suppose que la durée du cycle depuis le semis jusqu'd la maturité est constante,
Le jour calendaire ol cette somme de températures a €té obtenue a été repéré pour chaque
année. Sur I'ensemble des années disponibles, on obtient un intervalle de temps ou CH304/70
peut &tre récolté. Selon la date de cette période, on considérera si CH304/70 est cultivable
dans chaque site étudié. A titre de comparaison, on a calculé la date de récolte pour Lunoble,
en considérant une date de semis identique a celle de CH304/70. Lunoble miirit en 2600 °C.J
apres le semis (Julier ez al., 1993). Ces deux génotypes étant de méme précocité de floraison,
ils peuvent étre semés 4 la méme date.
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V.4.2. Résultats
V4.2.1. Caractérisques climatiques des quatre lieux

Les températures moyennes mensuelles des minima et des maxima sont
présentées dans le tableau 15. En hiver, les températures les plus chaudes sont observées a
Saint-Pol-de-Léon, et les plus froides 2 Amiens et Versailles. En été, les températures sont
fraiches 4 Saint-Pol-de-Léon et chaudes & Lusignan, elles sont intermédiaires 4 Amiens et
Versailles.

Tableau 15. Moyennes mensuelles des températures minimales et des maximales (°C) dans
guatre lieux

Amiens Lusignan St-Pol-de-Léon Versailles

Mini Maxi Mini Maxi Mini Maxi Mini Maxi
Janvier 2.0 6.6 1.3 7.3 4.0 9.0 1.0 5.9
Février 1.7 7.3 1.7 8.9 3.6 9.1 1.0 7.0
Mars 3.5 10.7 3.1 11.8 4.8 10.6 3.1 10.6
Avril 5.0 13.9 4.6 14.3 5.8 11.8 4.3 13.3
Mai 8.6 17.7 8.2 18.1 8.1 14.6 7.9 17.4
Juin 11.9 21.3 11.2 21.7 10.6 17.1 10.8 20.5
Juillet 13.9 234 13.3 24.9 12.6 19.5 12.7 23.3
Aot 13.7 23.9 13.0 24.8 12.7 19.6 12.3 23.5
Septembre  11.3 20.1 10.8 21.7 11.3 18.2 10.0 20.1
Octobre 8.0 4.8 7.5 16.6 9.1 15.4 7.3 15.1
Novembre 4.8 10.2 3.8 11.2 6.3 11.9 3.6 9.9
Décembre 2.6 7.0 2.0 8.0 4.9 9.9 2.1 7.1

V422 Dates de semis

Parmi les différentes dates de semis testées dans chaque lieu, certaines permettent
de s'approcher de I'optimum de 25-26 feuilles sur la tige principale (tableau 16). Une date de
semis du 5 Octobre & Amiens et Versailles semble convenir. A Lusignan, le semis doit avoir
lieu autour du 10 Octobre. Enfin, & Saint-Pol-de-Léon, seul un semis trés tardif du 10
Novembre permet d'obtenir un nombre de feuilles de 235 feuilles. En effet, les températures
trés douces pendant I'hiver vernalisent lentement l'apex de la tige principale. Cette date a été
retenue, mais une date du 25 Octobre a ét€ rajoutée car elle convient probablement mieux aux
pratiques culturales.
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Tableau 16. Nombre de feuilles sur la tige principale de CH304/70 pour différentes dates de
semis dans quatre lieux

Date de semis Amiens Lusignan Saint-Pol Versailles
25/09 31.2 - - 29.7
01/10 28.2 30.0 39.0 26.9
05/10 26.5 28.1 37.2 25.2
10/10 24.4 26.0 35.1 23.2
15/10 22.8 24.1 33.1 214
20/10 21.4 22.5 31.3 20.0
25/10 20.2 21.2 29.6 19.0
30/10 - 20.1 28.1 18.2
05/11 - - 26.6 :
10/11 - - 25.7

V.4.2.3. Dates de maturité

Les dates de semis utilisées sont celles calculées précédemment. Les dates
moyennes de maturité sont présentées dans le tableau 17. La maturité est obtenue beaucoup
plus t6t pour CH304/70 que pour Lunoble, ce qui accroit les possibilités de culture de ce
génotype déterminé. La date de maturité & Saint-Pol-de-L€on est tardive pour un semis du
10/11, le semis du 25/10 convient mieux de ce point de vue. Dans la figure 18, la distribution
des dates de maturité dans chaque lien est représentée. Le nombre d'années pour lesquelles la
date de maturité dépasse le 15 Septembre a ét€ dénombré (tableau 17). En effet, deux risques
principaux sont liés & une maturité tardive. D'une part, on prend le risque de devoir retarder la
récolte en raison de conditions climatiques défavorables méme si les plantes sont miires.
D'autre part, une récolte tardive pourrait désorganiser les rotations des cultures prévues par
l'agriculteur.

Tableau 17. Dates de maturité obtenues en moyenne dans quatre lieux pour deux génotypes,
et pourcentage d'années ou cette date est postérieure au 15 Septembre

CH304/70 Lunoble
Amiens, 05/10 14/08 0 14/09 50
Lusignan, 10/10 12/08 0 28/08 10
Saint-Pol, 25/10 04/09 8 25/09 79
Saint-Pol, 10/11 14/09 42 07/10 92
Versailles, 05/10 23/08 0 12/09 30

1V.4.3. Discussion

La détermination d'une date de semis optimale ne pose pas de probleme dans la
plupart des cas. Que ce soit & Lusignan, Amiens ou Versailles, un semis du début du mois
d'octobre conduit & un nombre de feuilles sur la tige principale satisfaisant. A Saint-Pol-de-
Léon, la douceur de l'hiver induit une vernalisation trés lente de la tige principale, et un
nombre de feuilles sur la tige principale élevé pour un semis du mois d'octobre. Selon ce
critére du nombre de feuilles, Ia date de semis doit avoir lieu aux environs du 10 Novembre.
Ce lieu semble en fait défavorable & la culture du lupin.
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La date de maturité obtenue pour les dates de semis calculées sont variables selon
I'année. CH304/70 miirit en moyenne de 15 & 30 jours avant Lunoble. Si Lunoble est
cultivable 4 Lusignan sans beaucoup de risques de ne pas pouvoir le récolter, ces risques
augmentent fortement dans les lieux du nord de la France. A Versailles, la récolte
interviendrait dans 30% des années aprés le 15 Septembre. En comparaison, CH304/70 sera
toujours récoltable avant le 15 Septembre & Lusignan, Amiens et Versailles, A Saint-Pol-de-
Léon, la date de maturité conviendrait pour un semis du 25 Octobre, cependant elle serait trop
tardive pour un semis du 10 Novembre. Dans ce lieu, il est pratiquement impossible de
combiner une date de semis optimale pour le nombre de feuilles sur la tige principale, et une
date de semis optimale pour la date de maturité.

La possibilité de culture de lupins déterminés du type de CH304/70 semble donc
meilleure que celle des indéterminés au nord de la France. Ceci est 1i€ & des exigences de
températures plus faibles pour atteindre la maturité. Alors que la culture de lupins d'hiver
indéterminée est risquée au nord de la Loire, celle de lupins déterminés ne pose pas de
probleéme. Parmi les génotypes déterminés étudiés, il existe toute une gamme de variation de
la date de maturité. Des génotypes de bon niveau agronomique avec des besoins en
températures entre 2200 et 2500°C.J existent. Ils pourraient €tre exploités pour une adaptation
spécifique de certains génotypes a certaines régions. Les zones susceptibles de cultiver du
lupin seraient donc élargies par la commercialisation de variétés déterminées d'hiver.

Ce genre d'étude peut étre facilement mené quand on dispose des relevés
météorologiques d'un site pour une période de plusieurs années. On peut ainsi évaluer les
chances de réussites de la culture. Cependant, d'autres facteurs interviennent pour statuer sur
lI'intérét du lupin pour une zone donnée. L'un d'entre eux est le pH du sol et la teneur en
calcaire actif. Le sol doit €tre acide et sans calcaire actif. L'autre facteur est le risque de gel,
que 1'on peut estimer en fonction de 1a tolérance des génotypes et des températures minimales
du lieu considéré. Tant que les plantes ne sont pas i I'état floral, elles résistent jusqu'a une
température qui dépend de leur génotype. On peut tester, en fonction des températures
minimales de l'hiver, les risques de gel. Quand l'apex est passé a 1'état floral, la résistance au
gel est trés limité, aussi des températures en dessous de zéro degré le détruira. De la méme
fagon qu'on a estimé la proportion d'années ol la maturité intervient aprés le 15 Septembre
dans un lieu, on peut calculer le pourcentage d'années ot la culture risque de geler. D'aprés la
date de maturité, les risques de gel de la plante et la nature du sol, on détermine exactement
de la possibilité de cultiver du lupin d'architecture détermin€e dans la zone géographique
concernée.



118

Conclusion

Les lupins blancs déterminés d'hiver montrent des niveaux de rendement
équivalents & ceux des variétés indéterminées. En raison de la réduction de leur appareil
végétatif, leurs potentiels sont moins élevés. Par contre, la diminution de la compétition intra-
plante entre croissance végétative et croissance reproductive assure un rendement stable en
fonction des conditions environnementales. Ce gain de stabilité compense largement les
pertes en potenticl de rendement. Chez les déterminés, le rendement est réparti
essentiellement sur la tige principale et les ramifications primaires. Chez les indéterminés, la
contribution importante des ramifications secondaires est une des sources de l'instabilité du
rendement puisque le rendement de ce nivean s'élabore dans des conditions
environnementales variables.

Des progrés de rendement, par rapport aux premie¢res lignées déterminées, sont
réalisables. Certains génotypes allient haut niveau de rendement, stabilité des performances et
résistance a la verse. IIs ne proviennent pourtant que du premier cycle de sélection pour le
matériel déterminé. Aussi, d'autres progrés pourront €tre obtenus en effectuant de nouveaux
plans de croisements.

Les lupins déterminés, par leur date de maturité plus précoce, semblent bien
adaptés 3 une culture dans le nord de 1'Europe. Ceci permettrait une diversification des
especes protéagineuses cultivées dans ces régions.



Chapitre VI
Conséquences agronomiques de l'architecture déterminée sur le
rendement et définition de critéres de sélection
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Introduction

L'étude de la variabilité de 'architecture (chapitre ITT) et du rendement (chapitre
V) montre la diversité disponible pour tous ces caractéres chez les lupins d'hiver déterminés.
Dans un but de compréhension de la mise en place du rendement sur la plante, et aussi dans
un but de sélection, il faut faire le lien entre l'architecture des génotypes et leur potentiel de
production de graines. Les données déja présentées dans les chapitres précédents permettront
de relier les rendements obtenus dans différentes conditions avec l'architecture des plantes.
Pour quelques génotypes, le rendement total a ét€¢ décomposé selon les niveaux de la plante,
et pourra faire l'objet d'une étude plus précise.

Les sélectionneurs recherchent, pour repérer facilement les génotypes
prometteurs, des caractéres corrélés au rendement et faciles & mesurer. Ici, il s'agira des
caracteres d'architecture. Ces caractéres sont plus héritables que le rendement lui-méme, et
par conséquent, leur mesure est moins influencée par des paramétres du milieu. Connaissant
les caracteres d'architecture favorables 4 un fort rendement, il est possible d'éliminer
précocement dans les générations de sélection les génotypes qui ne conviennent pas, alors
méme que les quantités de graines nécessaires A 'estimation de leur rendement n'ont pas été
produites. D'autre part, ces caracteéres aident & décider des génotypes & faire intervenir dans
les plans de croisement. Par exemple, si on montre qu'une certaine tardiveté de floraison est
nécessaire pour obtenir des descendants 2 haut potentiel, il faudra veiller 4 introduire des
géniteurs tardifs dans les plans de croisement. L'étude des caractéres liés au rendement permet
de définir un idéotype (Donald, 1968), c'est a dire une plante modele qui assure @ priori des
niveaux de rendement élevés.

La mise en évidence de relations entre l'architecture et le rendement conduit 2
proposer non seulement des critéres de sélection, mais aussi & tirer des conclusions sur les
pratiques agronomiques. La verse est un probléme agronomique propre aux génotypes
déterminés. On a cherché une méthode pour diminuer l'importance de la verse. L'une d'elle
est l'application de régulateurs de croissance de la famille des triazoles qui réduisent la
hauteur des tiges. Des essais ont ét€ menés sur des génotypes indéterminés de lupin (Billot et
Huyghe, 1990), et montrent que la tige principale est effectivement réduite par le régulateur
de croissance. Cependant, sur ces génotypes indéterminés, les ramifications se développent
normalement par la suite si bien que le développement végétatif n'est guére atténué. Chez les
déterminés ot la tige principale trop haute est responsable de la verse, on peut espérer de bons
résultats avec ce type de produit.
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Figure 1. Relation entre le rendement et le nombre de niveaux végétatifs, pour
génotypes, 4 Lusignan en 1991/92, Chaque point représente un génotype
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Figure 2. Relation entre le rendement et le nombre de ramifications primaires moyen par
plante, pour 143 génotypes, & Lusignan en 1991/92
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VI1.1. Matériel et méthodes

Les protocoles ont déja ét€ décrit dans les chapitres [II et V pour l'architecture et
pour le rendement et ses composantes. Rappelons brigvement qu'en 1991/92, 143 génotypes
ont été étudiés a Lusignan, et qu'en 1992/93, 44 de ces génotypes ont été expérimentés 3
Lusignan, Gotheron et Cossé-Le-Vivien. Pour tous les génotypes 4 Lusignan en 1992/93, 12
génotypes & Lusignan en 1991/92 et 15 génotypes 4 Gotheron en 1992/93, le rendement a été
décomposé selon quatre niveaux de production, la tige principale, les ramifications primaires,
les ramifications secondaires et les ramifications basales. De plus, le rendement sur les
ramifications primaires des 44 génotypes €tudi€s a Lusignan en 1992/93 a été décomposé
selon la position des ramifications,

Les données de Lusignan en 1991/92 d'une part et les données multilocales de
1992/93 d'autre part ont ét€ analysées en modele aléatoire, et des corrélations génétiques ont
été calculées entre les caractéres. Les autres données, qui forment un dispositif trop
déséquilibré, ont été analys€es uniquement au niveau des moyennes.

Une expérimentation avec deux génotypes (CH304/70 et CH304/73), trois dates
de semis (18/09, 03/10, 25/10) a ét€ conduite en 1991/92 a Lusignan. Au début de la
montaison (le 03/04/1992 pour les deux premiéres dates de semis, et le 29/04/1992 pour la
troisiéme date de semis), un régulateur de croissance, le Baronet, a été appliqué ou non, a une
dose de 1 kg par hectare. Cette dose est plus élevée que la dose de 0.5 kg/ha recommandé par
Billot (1989). La matiére active du Baronet est le triapenthénol, qui appartient 4 la famille des
triazoles. Le mode d'action des triazoles (Davis et al., 1988) est principalement d'inhiber la
biosynthe&se de I'acide gibbérellique. Ils ne bloquent pas l'action d'acide gibbérellique puisque
l'application d'acide gibbérellique permet d'annuler l'effet des triazoles. Ces triazoles
pourraient aussi interférer avec la biosynthése des stérols, et modifier la structure et le
fonctionnement des membranes cellulaires, ce qui contribuerait & réduire la croissance de la
plante. L'absorption de ces produits étant principalement racinaire, on a veillé & ce que les
applications se fassent sur un sol humide. Le dispositif comprenait trois répétitions, la
parcelle élémentaire mesurait 3 m x 3 m, avec 5 rangs espacés de 0.60 m. A maturité, une
note de verse a été donnée aux parcelles, et le rendement a été mesuré.

VI1.2. Résultats

VI.2.1. Relation entre architecture et rendement pour 143 génotypes
(Lusignan, 1991/92)

Les données de rendement de cet essai présentent l'inconvénient d'avoir été
estimées sur des parcelles de petite taille. Cependant, on met en évidence des corrélations
positives (tableau 1) entre le rendement et la tardivet¢ de floraison, ainsi qu'entre le
rendement et le développement végétatif (nombre de ramifications, nombre de feuilles...). Les
plantes les plus tardives ont en moyenne un fort développement végétatif et un bon
rendement. En particulier, plus le nombre de niveaux végétatifs est €levé et plus le rendement
est important (figure .. Le développement du compartiment des ramifications primaires joue
aussi un réle positif. La figure 2 montre qu'un nombre de ramifications primaires entre 3 et 6
permet d'atteindre un rendement élevé, mais qu'au deld de 6 ramifications, le niveau du
rendement tend a4 diminuer. Le développement des ramifications basales est corrélé
négativement au rendement total, mais plutdt qu'une relation de cause 2 effet, on peut y voir
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Figure 3. Relation entre la verse (notée entre (: tout versé et 10: non versé) et la précocité
de floraison de la tige principale, pour 143 génotypes, 2 Lusignan en 1991/92
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la conséquence du fait que les plantes tardives ont peu de ramifications basales mais un fort
rendement. Le nombre de graines par m? et le rendement sont corrélés de fagon similaire aux
caractéres d'architecture. On avait €tabli précédemment que le rendement et le nombre de
graing par m? étaient deux caracteres trés li€s (chapitre V). Le PMG est indépendant des
caracteres d'architecture mesurés, mais la gamme de variation disponible pour ie PMG est
assez réduite. La date de maturité est liée a la date de floraison de la tige principale, et au
développement végétatif des plantes. Quant a la verse, elle est liée négativement 4 la date de
floraison de la tige principale, mais la variabilité€ autour de cette relation est large (figure 3),
si bien qu'on trouve des génotypes résistants i la verse dans toute la gamme de précocité. Les
plantes les plus hautes sont en moyenne plus sensibles & la verse, mais la valeur de la
corrélation est faible. Les autres critéres d'architecture ne sont pas liés i Ia verse.

Tableau 1. Corrélations génétiques entre les composantes du rendement et 'architecture, pour
143 génotypes déterminés étudi€s a Lusignan en 1991/92

Rendement Nombre PMG Date de Verse

graines/m? maturité
Floraison TP 0.539 0.662 -0.145 0.760 -0.537
Nb de niveaux 0.845 0.837 0.261 0.773 -0.195
Nb ramifications n2 0.500 0.663 0.026 0.794 -0.364
Nb feuilles n2 0.463 0.576 -0.089 0.753 -0.335
Ramif max 0.710 0.673 -0.032 0.722 -0.375
Feuilles max 0.582 0.770 0.078 0.796 -0.242
Nb ramif basales -0.420 -0.522 0.110 -0.503 0.381
Nb feuilles ramif basales -0.031 -0.156 0.234 -0.219 0.141
Hauteur TP 0.658 0.718 0.135 0.818 -0.451
Hauteur plante 0.463 0.576 -0.089 0.753 -0.335

Si on considere, au lien les corrélations globales, chaque caractére comme un
facteur limitant du rendement, on définit une gamme de variation pour chacun des caractéres
dans laquelle se trouvent les meilleurs génotypes. Pour la date de floraison de la tige
principale, les génotypes ayant les meilleurs rendements se situent dans la gamme 950-1050
°C.J, ce qui correspond a 22-26 feuilles sur la tige principale. Ce critére est assez peu fiable
puisque tres influencé par les températures de I'hiver. On peut envisager un hiver trés froid
conduisant & un nombre de feuilles entre 18 et 22 feuilles pour les meilleurs génotypes. Le
nombre de ramifications primaires souhaitable se situe entre 3 et 7, et les ramifications
primaires doivent porter au total entre 10 et 30 feuilles. La ramification primaire la plus
longue doit porter plus de 2.5 feuilles, et avoir une position entre 3 et 5. Un nombre de
niveaux végétatifs supérieur a 2.5 permet de maximiser le rendement. Si on combine tous les
caracteres de développement végétatif ainsi délimités, en excluant la date de floraison, on
sélectionne, parmi les 143 génotypes, 35 génotypes qui correspondent a cette architecture.
Ces génotypes sont LUS 4, 5, 9, 15, 22, 26, 33, 34, 40, 43, 46, 47, 52, 54, 57, 60, 61, 62, 63,
64, 67, 69, 83, 98, 118, 119, 125, 131, 136, 138, 139, 140, 141, 142, 143. Leur rendement
moyen est de 42.9 g/ha, alors que I'ensemble des génotypes a un rendement moyen de 28.9
g/ha. Si on rajoute comme condition supplémentaire que la note de verse soit supérieure
5/10, on ne retient plus que 15 génotypes (LUS 5, 9, 22, 26, 34, 46, 60, 67, 69, 83, 118, 119,
136, 138, 139, 141), dont le rendement moyen est de 45.9 g/ha.

Cette sélection, par niveau indépendant, permet ici de retenir un certain nombre
de génotypes. En effet, tous les caracteres retenus sont corrélés positivement entre eux. Un
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rendement élevé s'obtient grice 4 un développement végétatif suffisant, mais pas excessif,
Mais en définissant la gamme de valeurs souhaitables pour un seul caractére, on sélectionne
les meilleurs génotypes, mais aussi d'autres génotypes de niveaux plus faibles (figures | et 2).
Ces derniers génotypes ont un rendement limité par un ou d'autres facteurs.

VIL.2.2. Relation entre architecture et rendement dans un dispositif
multilocal, en 1992/93

Pour les caractéres mesurés dans les trois licux, les corrélations génétiques entre
l'architecture et les composantes du rendement ont été calculées (tableau 2). On retrouve,
comme l'année précédente, une corrélation positive entre le rendement et la tardiveté de
floraison de la tige principale, mais elle est moins élevée. Les génotypes fleurissant avant 950
°C.J ou apres 1200 °C.J sont inférieurs aux autres. Le développement des ramifications
primaires influe positivement sur le rendement total (figure 4). Trois 4 six ramifications
primaires permettent le rendement maximal, et les deux génotypes ayant plus de 6
ramifications semblent légérement pénalisés. Les génotypes ayant des ramifications primaires
avec plus de trois feuilles semblent avantagés, mais au dela de 8 feuilles, le rendement stagne
{figure 5). Le nombre maximal de feuilles sur une ramification du niveau 2 est un caractére
au moins aussi lié au rendement que le nombre total de feuilles sur le niveau 2 (tableau 2).
Plus de 10 feuilles sur les ramifications du nivean 2 semblent nécessaires. Tous les génotypes
étudiés sauf 2 ont moins de 20 feuilles. Ces deux autres génotypes, qui ont plus de 40 feuilles,
n'ont pas un rendement meilleur. Les génotypes ayant le meilleur rendement ont entre 2.5 et
10 feuilles sur la ramification la plus longue. Les génotypes portant des ramifications basales
ont des rendements plus faibles, mais on peut penser que cette relation est une conséquence
de la corrélation négative entre précocité et développement des ramifications basales. Comme
en 1991/92, e nombre de graines par m? et le rendement sont corrélés avec l'architecture, et le
PMQG est indépendant de l'architecture (tableau 2). La date de maturité est fortement liée aux
dates de floraison de la tige principale et des ramifications, et plus faiblement liée au
développement des ramifications. Enfin la verse est peu corrélée a l'architecture, cependant
les génotypes les plus tardifs sont en moyenne les plus touchés par la verse, ce sont aussi les
plus hauts.

Les corrélations génétiques ont aussi été calculées lieu par lieu, ce qui permet de
tester les corrélations entre les composantes du rendement et les caractéres d'architecture qui
n'ont pas été mesurés dans tous les lieux. Ces corrélations figurent en annexe 10. Quelques
unes de ces corrélations sont présentées dans le tableau 3. Certaines des corrélations révélées
dans l'analyse globale des trois lieux n'existent en fait qu'a Lusignan, comme les corrélations
entre d'une part la date de floraison de la tige principale et la date de floraison des
ramifications et d'autre part le rendement. A Lusignan et Cossé-Le-Vivien oll la date de la fin
de la floraison a été notée, il y a une relation positive entre la date de fin de la floraison et le
rendement, et entre la durée de floraison (écart entre la floraison de la tige principale et la fin
de la floraison) et le rendement (figures 6a et 6b). Une durée de floraison d'au moins 400 °C.J
assure un rendement minimum de 20 g/ha. Que ce soit pour la date de la fin de la floraison ou
pour la durée de la floraison, on ne montre pas de valeurs supérieures limitantes. Le nombre
de ramifications sur le niveau 3 est corrél€ au rendement a Lusignan, mais pas & Gotheron. En
moyenne sur ces deux lieux, le fait de développer un niveau 3 semble assurer un certain
niveau de rendement (figure 7). Quant au nombre de niveaux végétatifs, il est trés lié au
rendement (figure 8) et au nombre de graines par m?, que ce soit & Lusignan ou Cossé-Le-
Vivien. Les meilleurs génotypes ont au moins 2.5 niveaux.
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Figure 7. Relation entre le rendement et le nombre moyen de ramifications sur le niveau 3
par plante, pour deux lieux (Lusignan, Gotheron), en 1992/93
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Figure 8. Relation entre le rendemen et le nombre moyen de niveaux végétatifs par plante,
pour deux lieux (Lusignan, Cossé-Le-Vivien), en 1992/93

Q
<+

30

20

10

118 . a6
| BPss A
2
5
18480, Gl
9 130141
102 940116 70 69
101
70 . 48
97
127 71
113
! 68
66
1 T T I T T
15 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5

Nombre de niveaux vegetatifs



123

Tableau 2. Corrélations génétiques entre les composantes du rendement et les caractéres
d'architecture pour 44 génotypes dans un dispositif multilocal
Rendement Nombre de PMG Date de Verse

. graines/m? maturité
Floraison TP 0.399 0.296 -0.028 0.826 -0.415
Floraison Ramif 0.432 0.331 0.013 0.764 -0.383
Floraison R-TP 0.342 0.289 0.126 0.253 0.122
Nb ramifications n2 (.640 0.459 0.137 0.302 -0.286
Nb feuilles n2 0.454 0.366 0.046 0.390 -0.217
Nb ramif basales -0.767 -0.771 0.137 -0.409 0.451
Ramif max 0.449 0.273 0.140 0.370 -0.276
Feu Rmax 0.583 0.545 -0.056 0.356 -0.242

Tableau 3. Corrélations génétiques lieu par lieu entre les composantes du rendement et

quelques caractéres d'architecture

Caracteres normaux : Lusignan, caractéres gras : Gotheron, caractéres italiques : Mayenne
Rendement Nombre de PMG Date de Verse

B graines/m? maturité
Floraison TP 0.528 0.421 -0.003 0.311 -0.107
0.189 0.253 -0.085 0.822 -0.544
0.146 0.084 -0.003 0.692 -0.310
Fin Floraison 0.724 0.708 -0.138 0.166 0.085
0.394 0265 0.103 0.567 -0.367
Fin Flo - FloTP 0.646 0.685 -(.196 0.049 0.262
0401 0282 0.106 0415 -0.307
Nb ramifications n3 0.705 0.655 -0.025 0.059 -0.008
0.215 0.186 0.049 0.463 -0.359
Nb niveaux 0.783 0712 0.014 0.050 0.010
0.689 0587 0.096 0475 -0.211

 Les caractéristiques d'architecture permettant un rendement maximal sont assez
similaires de celles mises en évidence en 1991/92, 11 faut des génotypes avec des
ramifications bien développées, mais les génotypes portant plus de 6 ramifications primaires
et plus de 20 feuilles sur ces ramifications semblent pénalisés. L'angmentation du nombre de
niveaux végétatifs est un facteur positif pour le rendement. Il permet d'augmenter le nombre
d'inflorescences, et donc les sites de production de graines. Une floraison longue, de plus de
400 °C.], semble favoriser le rendement, ce qu'on peut expliquer par une durée prolongée de
la mise en place des gousses et par conséquent du nombre de grains. Le nombre de grains
étant la composante essentielle du rendement, une floraison prolongée influe positivement sur
le rendement. Cependant, si la durée de floraison est un facteur de productivité, c'est aussi un
facteur d'instabilité du rendement car la nouaison et le remplissage des dernieéres gousses
formées auront lieu dans un environnement de valeur aléatoire.

Si, comme pour les données de 1991/92, on fixe une gamme de valeurs pour
chaque caractére, on s€lectionne quelques génotypes. On a fixé le nombre de ramifications
primaires entre 3 et 7, le nombre de feuilles sur les ramifications primaires entre 10 et 30, le
nombre de feuilles maximal sur une ramification primaire entre 2.5 et 10, le nombre de
ramifications secondaires supérieur 2 2, le nombre de niveaux végétatifs supérieur a 2.5 et la
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Figure 9. Evolution du rendement sur la tige principale en fonction du nombre de feuilles
sur la tige principale par m?, & Lusignan en 1992/93 et 1991/92, et Gotheron en 1992/93.
Les génotypes encadrés correspondent 8 CH304/70 et CH304/73. La courbe représente le
modele présenté dans le Chapitre IV.2. pour CH304/70 et CH304/73
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durée de la floraison supérieure a 400 °C.J. Cette sélection a été effectuée sur les données
moyennes pour les trois lieux. On sélectionne 21 génotypes parmi les 44, et leur rendement
moyen est de 35.6 g/ha au lieu de 31.4 g/ha pour l'ensemble des génotypes. Si on exige en
plus que les génotypes aient une note de verse supérieure 2 5 en moyenne sur les deux lieux
les plus touchés (Lusignan et Mayenne), on ne garde plus que 12 génotypes, LUS 25, 26, 40,
67, 118, 130, 131, 136, 138, 139, 140, 141, dont le rendement moyen est 36.1 g/ha. Il faut
remarquer dans cette liste la sur-représentation des génotypes issus du croisement CH301
(LUS 131 a 141). Ces génotypes présentent ]a particularité d'étre relativement précoces pour
la floraison de la tige principale, et d'avoir des ramifications avec beaucoup de feuilles, et un
nombre de niveaux importants.

V1.2.3. Architecture et distribution du rendement par niveau

- Le rendement total est la somme des rendements sur les différents niveaux de la
plante. L'acquisition des rendements par niveau est une procédure longue mais qui renseigne
sur le fonctionnement de la plante, surtout si on met en relation la distribution du rendement
et l'architecture. L'étude se limite a ['analyse des corrélations au niveau des moyennes
phénotypiques, pour des raisons de dispositif expérimental. Il est particuliérement important
de savoir quels organes végétatifs sont responsables des rendements sur les niveaux 1 et 2 qui
contribuent le plus au rendement total. Le rendement du niveau 2 est corrélé au rendement
total, il faut donc chercher a l'expliquer.

Tableau 4. Corrélations phénotypiques entre les rendements par niveau et les caractéres
d'architecture, & Lusignan en 1991/92 et 1992/93 et 4 Gotheron en 1992/93
* k% k% . corrélations significatives aux seuils 5 %, 1% et 1%o, respectivement

Rendement Rendement Rendement Rendement

Ramifications  Niveau 1 Niveau 2 Niveau 3
basales

Floraison TP 0.163 0.409*** 0.397%%* 0.219
Nb ramifications n2 -0.219 0.270* 0.578%** 0.137
Nb feuilles n2 -0.237* 0.189 (0,495 %% 0.171
Ram max -0.081 0.317%%* 0.372%* 0.162
Feuilles Ram max -0.219 0.194 0.561 %% 0.318**
Nb Ramif basales 0.438*** -().288* -().392%** -().234*

Sur les données disponibles dans les trois lieux, on observe une corrélation
positive entre date de floraison de la tige principale et rendement du niveau 1 (tableau 4). Sur
CH304/70 et CH304/73 (Chapitre V.2.), on a mis en évidence une relation curvilinéaire entre
le nombre de feuilles sur la tige principale par m? et le rendement du niveau 1. En calculant le
nombre de feuilles sur la tige principale a partir de la date de floraison, la relation obtenue sur
les données de Lusignan en 1991/92 et 1992/93 et de Gotheron différe fortement de celle
obtenue sur CH304/70 et CH304/73 (figure 9). Le rendement du niveau 2 est corrélé au
nombre de ramifications du niveau 2 (figure 10), au nombre de feuilles du niveau 2 et au
nombre maximal de feuilles sur une ramification du niveau 2. Le rendement du niveau 3 est
peu corrélé aux caractéres d'architecture mesurés ici, et le rendement des ramifications basales
est corrélé au nombre de ramifications basales. On a finalement, pour chaque niveau, des
corrélations entre le rendement du niveau et son développement végétatif.

Pour d'autres caractéres d'architecture notés uniquement a Lusignan en 1992/93,
les corrélations sont présentées dans le tableau 5. La date de floraison des ramifications, qui
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Figure 11. Evolution du rendement du niveau 2 (a) et du niveau 3 (b) selon le nombre de
niveaux végétatifs, 3 Lusignan en 1992/93 (1) et 1991/92 (2)
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génotypes, 4 Lusignan en 1992/93

LUS7 LUS22 LUS25
© ©
. g S [T —_ o
+/ . b -"_'-,/.\. w0 e \. @
+(( \. <« h + / s \.____ -« 7 /+ +a_ \ <
---‘!'/ * R B VAR 4 " U A 1 P, e} oo
1= et 6 o — e o It el o
2 4 5] B 2 4 B 8 2 4 5] a8
CH304/70 CH304/73 LUS101
o * . @XL
m O :‘r +‘. o] © m
+ w r.' ‘\+ © @
PR ~+ AL -

L < . o = -
gt NI g Rt VT L, N
.‘“—‘-1- +% — -2‘*-1-.,'_-_..

L X 3 = o T b o o S R Sl ¥ 3 a

2 4 6 B 2 4 6 8 2 4 6 <]

LUS118 LUS136 LUS140
w . “- m "r-._+‘

+ @ g Rt L / . @
." "'+ @ ." / kY © 3 / ‘-L-; ©
Tt~ <« T i 5 \ + T : \ <+
T . NI 1 EAY w ot/ N N
+::‘="""+—-* =T Cida—2—3l o o Freey N temsl o

2 4 B 8 2 4 ;] a 2 4 6 ]

Paosition de la ramification

Rendement, g/ha



125

est corrélée au développement végétatif du niveau 2, est reliée an rendement du niveau 2, La
date de la fin de la floraison est corrélée aux rendements du niveau 2 et du niveau 3. Le temps
pendant lequel les génotypes fleurissent (€cart entre la floraison de la tige principale et la fin
de la floraison) est li€ aux rendements des niveaux 2 et 3 (figures 11a et 11b). Ce temps
correspond a I'établissement du nombre de grains, lui-méme composante essentielle du
rendement. Plus les plantes ont de niveaux et plus elles produisent de graines sur les
ramifications des niveaux 2 et 3. Enfin, le développement végétatif du niveau 3 est 1ié 2 sa
production et plus encore a celle du niveau 2. Dans ces corrélations, plusieurs phénomeénes
interviennent. D'une part, le rendement du niveau 3 est bien évidemment dépendant de la
présence d'un niveau 3. D'autre part, le développement du niveau 3 est corrélé au nombre
d'organes sur le niveau 2. Or ce développement du niveau 2 conditionne le rendement du
niveau 2. Il est difficile de distinguer la cause et la conséquence dans ces corrélations.

Tableau 5. Corrélations phénotypiques entre les rendements par niveau et les caractéres
d'architecture, 2 Lusignan en 1992/93
* Rk kA% . corrélations significatives aux seuils 5 %, 1% et 1%o., respectivement

Rendement Rendement Rendement Rendement

Ramifications Niveau 1 Niveau 2 Niveau 3
basales

Floraison Ramif -0.100 0.327* 0.566%** 0.291
Fin Floraison -0.159 0.281 0.696%** 0,527 %%
Fin Flo - Flo TP -0.314* 0.092 0.711%%* 0.649%%*
Nombre niveaux -0.304* 0.087 0.838*** 0.686%**
Nb ramifications n3 -0.375* 0.086 0.810%** 0.509%%*
Nb feuilles n3 -0.356* 0.208 0.590*** 0.458**

V1.2.4. Architecture et distribution du rendement sur les ramifications du
niveau 2

On a vu précédemment que le rendement du niveau 2 conditionne le rendement
total. Or, le rendement de ce niveau s'€labore sur un certain nombre de ramifications, qui
n'ont pas une structure identique selon leur position. Il apparait que le rendement maximal sur
une ramification (x) est trés exactement corrélé au rendement du niveaun 2 (y) par la relation :
vy =194 +0.272x (r =0.94). On a donc une estimation trés proche du rendement du niveau 2
par le rendement maximal d'une ramification.

Les distributions du nombre de feuilles sur les ramifications et du rendement de
ces ramifications ont été représentées pour quelques génotypes dans la figure 12. On observe
un certain parallélisme entre les deux courbes. Globalement, plus une ramification porte de
feuilles, plus son rendement est élevé. La relation entre la hauteur du maximum du profil de
feuilles et 1a hauteur du maximum du profil de rendement (figure 13) est assez linéaire. Les
génotypes ayant un faible nombre de feuilles sur leur ramification la plus longue produisent
un faible rendement par ramification. Parmi les génotypes ayant plus de trois feuilles par
ramification, il existe une large gamme de variation du rendement par ramification. La
plupart des génotypes s'alignent sur une relation linéaire, 1iais quelques uns (LUSS5, LUS7,
LUS21, LUS25, LUS26, LUS27) portent un rendement nettement inférieur que ne laisse
espérer leur nombre de feuilles par ramification. Ces génotypes, tous tardifs a fort
développement végétatif, ont donc un rendement par ramification qui n'est pas limité par le



Figure 13. Rendement maximal sur une ramification primaire en fonction du nombre
maximal de feuilles sur une ramification, & Lusignan en 1992/93
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nombre de feuilles sur ces ramifications, mais par un autre facteur. Parmi les caracteres
mesurés, seule la date de floraison de ces six génotypes est différente de celle des autres
génotypes. Elle est plus tardive, et on peut penser que la tardiveté de l'ensemble de leur
développement perturbe la mise en place du rendement. Ils ont en effet mis en place et rempli
leurs graines plus tard dans le cycle, quand les conditions extérieures deviennent moins
favorables (sécheresse, verse). D'autre part, ces six génotypes descendent du méme
croisement, CH542, entre Lunoble et CH304. 1l pourrait aussi y avoir une origine génétique a
leur comportement.

V1.2.5. Contréle de la verse

Les notes de verse et les rendements moyens sont présentés dans le tableau 6.
Pour la premiére date de semis, la verse était importante sans application de régulateur de
croissance, et elle était réduite par le Baronet. Le rendement était nettement supérieur pour les
parcelles traitées. Pour la seconde date de semis, le Baronet a aussi diminué la verse, mais la
différence de rendement entre parcelles traitées et non traitées €tait peu importante. Enfin, les
plantes semées en troisiéme date de semis n'ont pas versé. L'application de Baronet n'a pas
affecté le rendement moyen de ces parcelles.

L'application de régulateur de croissance chez les lupins déterminés semble donc
prometteuse pour réduire la verse. Elle permet d'augmenter le rendement au cas ou les risques
de verse sont élevés. Mais le régulateur de croissance n'a pas d'effet défavorable sur le
rendement dans le cas oli il n'y a pas de verse sur les parcelles non traitées.

Tableau 6. Note de verse (entre 0, tout versé et 10, non versé) et rendement (g/ha) pour deux
génotypes semés & trois dates de semis 2 Lusignan en 1991/92, et traités ou non avec un
régulateur de croissance

CH304/70 CH304/73
Non traité Traité Non traité Traité
18/09  Verse 0 7 5 10
Rendement 30.0 41.3 43.0 48.7
05/10  Verse 5 10 7 10
Rendement 43,7 45.2 44.6 45.2
25/10  Verse 10 10 10 10

Rendement 41.7 38.9 42.2 39.6
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V1.3. Discussion

Ces données ont ét€ obtenues dans quatre milieux différents, qui sans couvrir
I'ensemble du territoire ol le lupin pourrait étre cultivé, représentent une gamme de climats
contrastés. Les conclusions pourraient &tre différentes dans d'autres environnements, en
particulier, dans des zones plus froides, oli 1a vernalisation des plantes pendant I'hiver est
intense et ol la période possible de croissance, mesurée en °C.J est plus courte.

V1.3.1. Mise en place du rendement

L'ensemble des données montre limportance d'un développement végétatif
suffisant pour obtenir un fort rendement. Tout particulierement, les ramifications du niveau 2
doivent étre nombreuses, et porter beaucoup de feuilles. Cependant, un niveau 2 avec
beaucoup de ramifications et beaucoup de feuilles est défavorable au rendement. Le
développement de ramifications sur le niveau 3 semble &tre un atout positif pour améliorer le
rendement. Ce développement végétatif relativement important conduit & une tardiveté de
maturité, mais celle-ci se situe toujours avant celle des indéterminés. Cependant, l'excés de
tardiveté de floraison et de développement végétatif nuisent au nivean de rendement, et
retardent 'ensemble du cycle.

L'architecture la plus favorable & un bon rendement chez les déterminés se
rapproche finalement de la structure indéterminée dans la mesure ol la vigueur végétative est
un atout majeur. Mais ces génotypes avec beaucoup de ramifications ont cependant un
développement végétatif limité et s'orientent & un moment donné enticrement vers la
croissance des gousses. IIs combinent donc les avantages de la vigueur des indéterminés et
I'avantage d'un développement limité des déterminés.

»

Dans la gamme de génotypes étudiés, le PMG n'est corrélé a aucune
caractéristique d'architecture. Pourtant, un PMG élevé est important pour assurer une bonne
qualité d'implantation de la culture (Huyghe, 1993), ce qui est nécessaire pour la survie des
plantules & I'hiver. Il semble possible de sélectionner des génotypes a fort PMG quelle que
soit l'architecture souhaitée. La gamme de PMG disponible chez les génotypes étudiés était
assez faible par rapport a ce qui existe chez le lupin. De nouveaux plans de croisements
faisant intervenir des géniteurs a gros grains permettraient d'augmenter la variabilité pour le
PMG.

La liaison entre développement végétatif et rendement moyen s'observe i tous les
niveaux de la plante. La production de la tige principale est liée & sa date de floraison,
autrement dit & son nombre de feuilles. De la méme facon, les ramifications basales se
comportent comme un compartiment isolé, le rendement sur les ramifications basales dépend
principalement du nombre de ramifications basales. La production du niveau 2 dépend 2 la
fois du développement des ramifications du niveau 2, mais aussi des ramifications du niveau
3. Quand au rendement du niveau 3, il dépend en premier lien de l'existence de ramifications
A ce niveau. Cependant, au sein de l'architecture déterminée, le développement végétatif de
certains génotypes est excessif et peut pénaliser la production comme chez les indéterminés.
Pour chaque niveau, le rendement dépend surtout du nombre de graines. L'élaboration du
nombre de graines pourrait &tre fonction du nombre d'organes végétatifs assurant leur
nutrition 4 ce moment. Plus le nombre de feuilles d'un niveau est important et plus ce niveau
peut installer un grand nombre de gousses et de graines. Cette hypothése ne préjuge en rien de
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la fagon dont s'effectue ultérieurement le remplissage des gousses. On avait mis en évidence
une relation curvilinéaire assez stricte entre le rendement de la tige principale et le nombre de
feuilles de la tige principale par m? pour CH304/70 et CH304/73 (Chapitre V). On ne la
retrouve pas ici, ni pour la gamme de génotypes, ni pour ces deux génotypes particuliers.
D'autres facteurs ont pu intervenir pour limiter le rendement de la tige principale.

Les compétitions entre développement végétatif d'un niveau et développement
reproductif d'un autre niveau sont réduites. La production de la tige principale est peu
influencée par le nombre de ramifications. Chez les indéterminés (Pigeaire et af., 1992b,
Huyghe et al., 1993b), il y a une compétition entre le développement végétatif des
ramifications et le rendement sur la tige principale. Chez les déterminés, l'influence des
ramifications serait plutot positive sur le rendement de la tige principale. Cette absence de
compétition entre niveau 1 et niveau 2 avait déja été€ remarquée chez les génotypes déterminés
CH304/70 et CH304/73 étudiés dans une gamme de milieux (Chapitre V.2.). Le fait de
retrouver ce phénomene sur une gamme de génotypes confirme la diminution, chez les lupins
a architecture déterminée, de la compétition intra-plante entre croissance végétative et
croissance reproductive. D'une part, le développement végétatif chez la plupart des génotypes
déterminés est trop réduit pour entrer en compétition avec le développement des gousses et
des graines, d'autre part, le développement végétatif et la croissance des gousses sont décalés
dans le temps. Mais les génotypes tardifs issus du croisement CH542 atteignent un
développement végétatif qui semble pénaliser la production de graines.

I existe une forte relation entre le niveau 2 et le niveau 3 i la fois pour le
développement végétatif et pour les composantes du rendement. On a supposé que le
développement végétatif du niveau 2 était fonction du développement du niveau 1 (Chapitre
MI.1.). Cette régulation trophique aurait lieu trés tdt dans le développement des ramifications
du niveau 2, au moment de leur initiation. De la mé&me fagon, on peut supposer que l'initiation
des ramifications du niveau 3 soit sous la dépendance trophique du niveau 2. Le
développement végétatif du niveau 3 dépendrait du développement du niveau 2. Par la suite,
les feuilles du niveau 3 sont celles qui interceptent la lumiére et elles ombrent le niveau 2.
Comme leur production en graines est faible, il est probable que les assimilats qu'elles
produisent soient redistribués vers les niveaux inférieurs, et en premier lieu vers le niveau 2.
Cela expliquerait que le rendement du niveau 2 soit corrélé au nombre de ramifications du
niveau 3. Withers et Forde (1979) ont montré que chez le lupin, les transferts d'assimilats ont
toujours lieu d'un niveau supérieur vers les niveaux inférieurs. Ces travaux ont été effectués
sur des lupins indéterminés, mais doivent rester vrais chez les déterminés. Dans les deux cas,
les photo-assimilats sont produits dans le haut de la plante et consommés dans le bas de la
plante. La faible productivité du niveau 3 peut s'expliquer par deux phénomeénes. Tout
d'abord, sa floraison intervient tardivement dans le cycle de la plante, & un moment oil les
conditions de température et de pluviométrie sont défavorables & la nouaison. De plus, des
gousses sont déja en croissance a ce moment sur les niveaux inférieurs et pourraient exercer
une compétition sur la nouaison et la croissance de gousses sur le niveau 3.

Lorsqu'on décompose le rendement du niveau 2 en fonction de ses ramifications,
on observe pour chaque génotype un profil de distribution du rendement globalement
paralléle au profil de distribution des feuilles sur ces ramifications. Le rendement maximal
sur une ramification du niveau 2 est corrélé au nombre de feuilles maximal sur une
ramification. Les génotypes qui s'écartent de cette régle produisent moins qu'attendu d'aprés
leur nombre de feuilles par ramification. Ils sont tardifs pour I'ensemble du cycle, et ne
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bénéficient pas des conditions plus favorables du début du printemps pour mettre en place les
gousses et les graines. Le rendement maximal d'une ramification du niveau 2, trés corrélé au
rendement du niveau 2, doit étre maximisé. Les génotypes avec de longues ramifications ont
donc des potentialités de rendement supérieures, mais un haut niveau de rendement n'est
atteint que s'ils sont relativement précoces dans leur développement. En comparaison avec les
indéterminés d'hiver qui portent entre 6 et 10 feuilles par ramification primaire, les génotypes
déterminés ayant des longues ramifications ne portent que 4 a 6 feuilles sur la plus longue
ramification.

VL.3.2. Conséquences en sélection

On arrive a définir un certain nombre de caracteres li€s au rendement. En
sélectionnant les génotypes a partir de leur architecture, on n'élimine que ceux dont les
potentiels de rendement sont faibles. Les caractéres essentiels sont un nombre de
ramifications primaires entre 3 et 7, un nombre total de feuilles sur les ramifications primaires
entre 10 et 30, un nombre de feuilles sur la plus longue ramification primaire supérieur a 2.5
et inférieur 4 7, le développement d'un nivean 3, mé€me réduit, un nombre de niveaux
végétatifs supérieur & 2.5 en moyenne. La durée de la floraison doit éwe longue pour
augmenter le nombre de gousses sur les plantes. De plus, la date de floraison ne doit pas &tre
trop tardive, sinon elle conduit & une nouaison tardive des gousses au cours du cycle, dans des
conditions climatiques peu favorables. Ce probléeme est issu du fait que les génotypes
déterminés ayant un développement végétatif suffisant ont une floraison de la tige principale
tardive. Avec les génotypes déterminés, on se situe dans une gamme de tardiveté différente de
celle des indéterminés. En effet, parmi les génotypes ayant une valeur agronomique correcte,
les génotypes déterminés les plus précoces sont d'une tardiveté €quivalente aux génotypes
indéterminés les plus tardifs.

D'autres caractéres doivent &tre utilisés pour sélectionner des génotypes
productifs. La notation de la verse est un critére essentiel pour un sélectionneur. Tout
génotype, méme s'il présente une architecture favorable, sera éliminé si sa note de verse est
trop faible. Aucun caractére d'architecture n'est corrélé a la verse, aussi la note de verse est
indispensable. La date de maturité est aussi un caractére qui doit e estimé si on veut
sélectionner des variétés pour cultiver sous des climats frais et humides. La gamme de
variation de la durée du cycle entre 2000 et 2800 °C.J (base 3°C) pour les génotypes étudiés
laisse prise 2 la sélection.

Ce type de sélection sur l'architecture permet effectivement de repérer des
génotypes intéressants parmi ceux étudi€s. Les essais de rendement restent indispensables
pour juger des capacités réelles, mais ils pourront se faire sur des génotypes présentant des
caractéristiques favorables.

Parmi les caractéres étudiés, certains sont plus faciles & noter que d'autres. En
particulier, l'estimation du développement du niveau 2 pose un probléme. Le nombre de
ramifications de ce niveau est facile & estimer, mais le nombre total de feuilles est long a
compter. Cependant, on peut aussi compter le nombre de feuilles maximal sur une
ramification. Le repérage de cette ramification peut poser probléme, cependant, comme les
profils de nombre de feuilles par ramification montre souvent un platean pour une plante
individuelle. l'erreur sera mineure. L'écart de temps entre la floraison de la tige principale et
la floraison de la ramification primaire la plus basse peut aussi étre utilisé. Mais la notation de
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la floraison de la ramification la plus basse est elle aussi délicate. Par contre, un des critéres
les plus liés au rendement, le nombre de niveaux végétatifs, est trds facile a compter.
L'héritabilité des caractéres entre aussi en jeu. Parmi les caractéres d'architecture, tous sont
hautement héritables, si bien que ce critére intervient peu ici.

Le choix des criteres 4 utiliser en sélection dépendra des moyens du sélectionneur.
On peut conseiller de noter au minimum les caractéres suivants :

* ladate de floraison de la tige principale
¢ le nombre de niveaux végétatifs

» le nombre de ramifications primaires
 la date de maturité

» laverse

On peut y ajouter d'autres caractéres :

» le nombre de feuilles sur la ramification la plus longue
= la date de floraison de la ramification la plus basse
« la date de la fin de la floraison

V1.3.3. Conséquences agronomiques

Deux probléemes agronomiques sont soulevés par ces lupins déterminés. Dans la
mesure ou leur développement végétatif est réduit, on peut poser la question de la densité de
culture souhaitable. D'autre part, l'occurrence de la verse chez les génotypes déterminés
semble beaucoup plus fréquente que chez les génotypes indéterminés.

Si les génotypes tardifs & fort développement végétatif sont avantagés dans les
essais étudi€s ici, certains génotypes beaucoup moins ramifi€s ont montré des potentialités
intéressantes. Le dispositif expérimental utilisé, avec des écartements entre les rangs assez
larges (50 cm) et des densités faibles (20 a 25 plantes par m?), favorise les génotypes qui
arrivent & utiliser toute la surface disponible. Les densités utilisées étaient seulement
légerement supérieures a celles utilis€es pour les indéterminés. Les génotypes peu ramifiés
atteignent alors tardivement un couvert complet au cours de leur cycle. Ces génotypes
pourraient parvenir 4 de meilleurs niveaux de rendement a plus forte densité. Cette remarque
pose le probléme de sélectionner des génotypes dans un milieu approprié & leur
développement. Dans le cas des lupins déterminés, la trés grande variabilité de
développement végétatif empéche de trouver des conditions de densités favorables 3 tous. A
l'avenir, deux solutions sont envisageables. Ou bien, on estime que la culture du lupin doit se
faire A des écartements de rangs élevés. Ceci demande d'utiliser des semoirs pneumnatiques de
précision, et donc que les agriculteurs disposent de ce matériel. Dans ce contexte,
I'implantation aura lieu dans de bonnes conditions de profondeur de semis et de régularité de
densité, et de plus les parcelles pourront €tre binées. Mais dans ces conditions, les génotypes
intéressants devront avoir un développement végétatif important. Cu bien, on considére qu'on
peut modifier les conditions de culture du lupin, et diminuer 1'écartement entre les rangs pour
augmenter la densité. Dans ce cas, les agriculteurs utiliseront des semoirs 2 céréales. Le semis
sera beaucoup moins régulier, ce qui pourrait compromettre la survie des plantes & 1'hiver.
Mais la culture du lupin serait accessible a tous les agriculteurs cultivant déja des céréales,
c'est & dire & un grand nombre d'éleveurs qui cultiveront le lupin pour une utilisation 2 la
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ferme. Dans ce contexte, certains génotypes dont le développement végétatif est assez limité
pourront montrer leur potentiel. Avec un écartement réduit entre les rangs, les génotypes
moyennement ramifiés comme CH304/70 ou CH304/73 ne devraient pas €tre trop pénalisés.

Connaissant 1'importance de la qualité de limplantation sur les performances
ultérieures, l'utilisation de semoirs de précision a toujours été recommandée pour le lupin
d'hiver (Agrotech-Lupin, 1990). Changer ces préconisations ferait prendre des risques aux
agriculteurs. Toujours est-il que cette réflexion doit &tre menée avant d'entreprendre un
programme de sélection, car il est toujours préférable de sélectionner dans les conditions ou
les futures variétés seront cultivées. Dans la mesure ob il existe des lupins a architecture
déterminée ayant un développement végétatif compatible avec des écartements entre rangs
élevés, il n'est pas nécessaire de modifier le mode de culture du lupin pour développer ce
nouveau type morphologique.

La verse n'est corrélée & aucun critére morphologique, et on peut trier dans toute
la gamme d'architecture des génotypes résistants & la verse. L'architecture déterminée semble
favorable A la verse puisque l'ensemble des gousses sont produites vers le sommet de la plante
et que les ramifications assez courtes ne permettent pas aux plantes d'un couvert de
s'entrelacer. Cependant, il existe des génotypes résistants, ce qui prouve que la verse n'est pas
inhérente 2 cette architecture. D'autre part, il existe deux voies principales pour réduire la
verse dans les cultures. La premiére consiste a appliquer sur les plantes, au stade de
montaison, un régulateur de croissance qui diminue 1'élongation des entre-noeuds. Les essais
menés chez deux génotypes déterminés confirment une diminution importante de la verse. 11
s'ensuit un gain de rendement 3 la récolte pour les parcelles ol le régulateur avait €t€ appliqué
par rapport aux parcelles correspondantes qui avaient versé€. Le surcoiit li€ a cette application
reste modérée (350 F/ha) face aux pertes possibles en cas de verse importante. La seconde
voie consiste & combiner ce caractére déterminé avec le caractére de nanisme disponible chez
le lupin et qui réduit la taille de la tige principale et des ramifications (Harzic, 1992). Les
génotypes déterminés et nains combineraient les avantages des déterminés (stabilité du
rendement, précocité de récolte, nivean de rendement) et les avantages des nains (verse
réduite et probablement nouaison importante). Cette seconde voie ne pourra déboucher sur
des variétés qu'aprés quelques années de travaux, alors que l'application de régulateur de
croissance est un moyen immédiat pour éviter la verse.



Conclusion générale
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L'architecture déterminée se traduit chez le lupin par un passage précoce des
bourgeons végétatifs & 1'état floral, conduisant & une réduction du développement végétatif.
L'hérédit¢ monogénique récessive rend ce caractére facile & manipuler dans des plans de
croisement. Son expression est stable vis a vis du milieu. Ce caractére n'affecte pas du tout le
développement de la tige principale, par contre, il modifie profondément l'organisation des
ramifications. La structure des ramifications primaires a été modélisée pour essayer de
comprendre sa mise en place en fonction du génotype et du milieu. Cette modélisation a
permis de mettre en évidence quelques caractéres permettant la description synthétique des
ramifications. Mais faute de connaissances plus approfondies de l'effet du génotype et du
milieu sur 1'établissement des ramifications, le modele utilisé se réveéle non prédictif. La
structure de la plante est trés variable selon le génotype et les conditions environnementales.
Une liaison générale existe entre la tardiveté de floraison et le développement végétatif.
Cependant, on peut trouver des génotypes relativement précoces avec un développement
végétatif important, et réciproquement, des génotypes tardifs ayant un appareil végétatif
réduit.

La réduction de la croissance végétative chez les déterminés pourrait avoir des
incidences sur la quantité de lumigre captée par les plantes. Au cours de la mise en place du
couvert, l'augmentation de l'efficience d'interception a lieu 3 la méme vitesse chez les
déterminés et les indéterminés en fonction du temps thermique. Mais I'efficience
d'interception maximale de la lumiére est plus faible chez les déterminés que chez les
indéterminés, et ceci est entierement lié au plus faible nombre de feuilles chez les déterminés.
L'énergie lumineuse captée est donc inférieure. La distribution de la lumiére dans le couvert
est en partie modifiée par l'architecture déterminée. La quantité de lumiére parvenant
jusqu'aux feuilles de la tige principale est accrue, conduisant d'une part 2 1'éclairement direct
des gousses, et d'autre part, & 1'éclairement des feuilles portées par les niveaux contribuant le
plus au rendement final. La production des assimilats par les niveaux producteurs ne peut étre
qu'un avantage dans la gestion des ressources par la plante.

Chez les déterminés, la production de mati¢re séche est fortement diminuée par
rapport aux indéterminés. Mais le rendement en graines des déterminés est au moins
€quivalent a celui des indéterminés. Des gains significatifs de précocité de récolte et de
stabilit¢ de rendement ont été obtenus. La réduction du développement végétatif, et son
décalage dans le temps par rapport a la croissance reproductive diminuent fortement la
compétition i l'intérieur de Ia plante entre les deux puits principaux pour les assimilats : la
croissance végétative et la croissance reproductive. La distribution du rendement sur la plante
en est profondément modifiée. La tige principale et les ramifications primaires sont les sites
principaux de production. Le remplissage des graines de ces deux niveaux n'est pas perturbé
par la croissance végétative des niveaux supérieurs comme chez les indéterminés.

Cependant, l'intérét de l'architecture déterminée chez le lupin doit étre discuté en
fonction du lieu de culture. Plus le milieu conduit 3 un risque de dévéloppement végétatif
excessif chez les indéterminés, plus les déterminés montrent leurs avantages. Les lieux les
plus intéressés par 'architecture déterminée sont donc situés dans le nord de la France, voire
de ['Europe. Les possibilités de culture dans ces zones dépendent de la durée du cycle de la
plante. D'apres les données météorologiques a long terme d'un lieu donné, on peut estimer la
date de maturité et donc juger des possibilités de culture.



133

Selon les génotypes, les potentialités de rendement varient beaucoup. On a pu
relier le niveau de rendement avec des caractéres de développement végétatif des plantes.
Pour certains caractéres d'architecture, la gamme de variation dans laquelle on trouve les
meilleurs génotypes a ét€ définie. On met ainsi en évidence des architectures souhaitables qui
permettent de maximiser le rendement. Les génotypes ne possédant pas les critéres souhaités
peuvent Etre éliminés car ils ne pourraient pas atteindre des niveaux de rendement
convenables. Les fortes valeurs d'héritabilité pour les composantes du rendement, et plus
encore pour les caractéres d'architecture, rendent opportuns la définition de tels critéres de
sélection.

Suite a ces travaux, d'autres questions se posent. Tout d'abord, la mise en place de
la structure des ramifications reste mal comprise. Ni l'effet génotypique, ni l'effet
environnemental, ni leur interaction n'ont €ét€ enti€rement détaillés. Des phénomeénes
physiologiques trés fins intervenant dans un espace de temps réduit gouvernent cette
architecture. D'autre part, on a remarqué la rapidité¢ du développement des gousses chez les
déterminés. La diminution de la compétition intra-plante entre parties végétatives et parties
reproductives en est probablement a l'origine. Cependant, l'explication d'un tel phénomene
permettrait de progresser dans la compréhension de la mise en place du rendement. Un
probléme agronomique est apparu avec les génotypes déterminés étudiés ici, la verse. Si des
pratiques agricoles permettent de la diminuer fortement, une solution génétique serait
préférable dans un contexte agricole limitant les intrants. La sélection de génotypes résistants
a la verse semble possible, cependant, l'introduction du caractére de nanisme des tiges serait
une solution efficace. Des génotypes a la fois nains et déterminés sont en cours de sélection a
I'INRA de Lusignan. Enfin, l'interrogation sur le mode d'action du gene déterminé demeure.
Elle ne géne heureusement pas son utilisation.

Chez la plupart des protéagineux, l'architecture déterminée n'a pas permis
d'obtenir les progrés escomptés pour le rendement ou la stabilité du rendement. Chez le soja
uniquement, l'architecture déterminée a permis d'accroitre les rendements dans certaines
zones agroclimatiques. Le lupin blanc est désormais un autre exemple de protéagineux pour
lequel l'architecture déterminée est une voie majeure d'amélioration.
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Annexe 1 : Décodage des génotypes utilisés en 1990/91 et en 1991/92 (*)

LUS1

LUS2

LUS3

L1iS4

Luss

LUS6

LUS7

LUS3

LUS9

LUS10
LUSII1
LUS12
LUS13
LUS14
LUS15
LUS16
LUs17
LUJS18
LUSI19
LUS20
Luszl
LUs22
LUS23
LUS24
L1J825
LUS25
LiJs27
L1S28
L1829
LUS30
LUS31
Lus32
LUS33
LUS34
LUS35
LUS36
LUS37
LUS38
LUS39
LUS40
LUS41
LuS42
L1IS43
LUJS44
LUS45
L1IS46
L1547
L1JS48
L1S49
LUS50
LUS5!1
LUS52
LUS53
LUS54
LUSS5
LUS56
LUS57
LUS58
LUS59
LUS60
LUSs1
LUS62
LUS63
LUS64
LUS65
LUS66
LUISs7
LIIS68
LUS69
LIIS70
LUST1
Lus72

CHS542.8D1.11.03 LUS73  CH296.ee21.5D1.5.13
CH542.5D1.11.04 LUS74 CH297.ee21.8D1.3.14
CHS542.8D1.11.10 LUS?S  CH297.ee21.5D1.9.03 *
CH542.5D1.11.19 * LUS76  CH300.ee22.5D1.2.01
CH542.8D1.11.21 * LUS77  CH300.ee22.8D1.1.27
CH542.8D1.15.06 * LUS78  CH300.ee22.8D1.4.12
CH542.5D1.19.15 # LUSTY CH300.ee22.8D1.5.16 *
CH542.5D1.21.31 LUS80 CH300.ee22.5D1.8.04
CH542.5D1.23.04 LUS8]1 CH300.e22.8D1.9,01
CH542.5D1.23.17 LUS82 CH300.ee22.8D1.9.01
CH542.5D1.23.23 LUS83  CH300.ee22.8SD1.10.19 *
CH542.5D1.26.08 LUS84 CH300.ec22.8D1.11.15
CH542.5D1.37.03 LUS8S (CH300.ee22.8D1.12.03
CH542.5D1.40.21 L1iS86 CH300.ee22.8D1.15.20
CH542.5D1.42.09 LUS87 CH306.ee22.8D1.6.03
CH542.5D1.42.17 LUS88  CH306.¢e22.5D1.8.06
CH542.8D1.44.10 LUS89  CH359.¢22.5D1.3.05
CH542.5D1.47.17 LUS90  CH359.¢22.5D1.4.01
CH542.5D1.56.12 LUS91  CH359.622.85D1.15.05
CH542.5D1.62.05 LUS9Z  CH304.ee21.5DI1.1.15
(CH542.8D21.63.04 * LUS93  CH304.ee21.8D1.2.05
CH542.8D1.63.27 * LUS94  CH304.ee21.8D1.5.15 *
CH542.5D1.79.08 LUS95  CH304.ee21.5D1.6.17
(CH542.8D1.84.01 * LUS96  CH304.ee21.5D1.6.18 *
CH542.8D1.84.12 * LUS97 CH3M.ee21.SDL.7.20 %
CH542.3D1.89.08 * LUSS8  CH304.e21.5D1.9.16
CHS542.5D1.93.29 * LUS9% (H304.ee21.8D1.11.10
CH542.5D1.94.19 LUS100 (CH304.ee21.8D1.11.18
CH542.5D1.03.08 LUS101 CH304..e21.8D1.14.04 =
CH542.8D1.39.01 LUSI0Z CH304.ce21.8D1.20,15 *
CH542.5D1.60.06 LUS103 CH304.ee21.831.25.03
CH542.5D1.60.25 LUS104 (CH298.e¢21.5D1.3.07
CH542.5D1.78.01 LUS105 (CH476.8SD1.11.1.03
CH542.8D1.91.03 LUS106 CH476.5D1.13.1.13
CH542.5D1.12.08 LUS107 (CH476.8D1.15.1.02
CH546.8D1.18.01 LUS108 (CH476.8D1.15.1.09
(CH546.5D1.22.12 LUS109 CH476.SDI1.15.1.10 *
CH546.511.76.05 LUS110 CH476.8D1.15.2.04
CH546.5D1.81.06 LUS111  CH476.8D1.15.3.01
CH546.8D1.81.12 * LUS112 CH476.8D1.15.3.26
CH546.5D1.91.15 LUS113 CH680.8D1.48.01 *
CH546.5D1.80.24 LUS114 CHé81.SD1.7.01
CH546.5D1.03.01 LUS115 CH681.8D1.11.07
CHS546.8D1.12.31 LUS116 CH684.8D1.13.01 *
CH556.8D1.16.24 LUSI17 CH684.8D1.13.13
CH556.8D1.16.27 LUS118 (CHe692.8D1.72.02 *
CH556.8131.98.32 LUS119 CH6%2.811.72.12
CH556.8D1.04.06 * LUS120 CH692.8D1.87.05
CH556.5D1.04.13 LUS121 CH693.8D1.1.02
CH556.8D1.15.12 LUS122 CH693.8D1.6.04
CH556.5D1.22.02 LUS123 CH693.8SD1.46.10
CH556.5D1.50.19 LUSI24 CH697.SD1.17.03
CH356.8D1.71.04 LUS125 CH697.8D1.40.01
CH556.5D1.87.03 * LUS126 CH697.5D1.40.21
CH556.8D1.90.05 LUS127 CH697.8D1.73.01 *
CH304.200.812.202.8D4 LUS128 CH697.8D1.75.22
CH304.200.8D.204.8D4 LUS129 CH697.8D1.83.16
CH304.200.8D.204.01 LUS130 CH697.8D1.83.32*
CH304.200.81.204.8D4 LUS131 CH301.SDLSD2.8.11*
CH304.200.8D2.3.(8).24.2.8D5 * LUS132 CH301.SD1.SD2.18.05
CH304.200.8D2.3.(17).25.2.8D)7 LUS133 CH301.SD1.8D2.21.27
CH304.200.8D2.3.(45).23.2.8D8 (CH304/73) * LUS134 CH301.8D1.8D2.21.02
CH304.200.8D2.3.(24).D3.2.8D8 (CH304/71) * LUS135 CH301.8D1.SD2.2.02
CH304.200.8D2.3.(36).D3.1.5D8 * LUS136 CH301.8D1.SD2.2.22 *
CH304.200.8D2.3.(36).15.2.5D8 * LUS137 CH301.8D1.8D2.2.28 *
CH304.200.3D2.3.(38).D5.1.5D8 * LUSI138 CH301.SD1.SD2.7.03 *
CH304.200.58D2.3.(46).D5.2.8D7 * LUS139 CH301.8D1.5D2.7.17 *
CH304.200.8D2.3.(46).15.3.8D7 * LUS140 CH301.5D1.8D2.7.02 *
CH304.200.5D2.3.(53).D5.2.5D7 * LUUS141 CH301.SD1.SD2.13.16 *
CH300.5D1.5032.39.08 LUS142  CH304/70 doux *
CH300.8121.8132.56.16 LUS143  (H304/70 amer

CH296.ee21.5D1.2.04







Annexe 2 : Corrélations génotypiques en 1992/93 pour 44 génotypes, dans les trois lieux

d'essai
Corrélations génotypiques a Lusignan
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1 FloTP 1
2 FloR 090 1
3 FinFlo 080 091 1
4 FloR-TP 040 075 072 1
5 FFlo-TP 047 070 091 078 1
6 FFlo-R 040 050 082 046 092 1
7 NbRn2 0.63 080 070 0.74 058 035 1
8 NbFn2 0.67 (.84 0.76 078 0.64 041 088 1
9 RMax 0.64 074 0.66 0.59 0.52 036 062 067 1
10 FmaxR 062 084 085 086 081 060 0.81 094 069 1
Il NbRn3 059 0383 087 087 087 067 083 0.83 0.63 0.89 1
12 NbFn3 066 0.83 083 076 076 059 074 085 0.73 0.87 088 1
13 Nbniv 0.52 074 085 078 088 074 068 064 053 080 091 077 1
14 NbRbas -0.55 -0.65 -0.69 -0.54 -0.62 -0.53 -0.61 -0.56 -0.36 -0.64 -0.70 -0.58 -0.69
Corrélations génotypiques 4 Gotheron
1 2 4 7 8 9 10 11
1 FloTP 1
2 FloR 086 1
4  FloR-TP -0.09 043 1
7 NbRn2 020 038 039 1
8 NbFn2 041 073 071 075 1
9 RMax 038 058 046 089 079 1
10 FmaxR 038 0.70 070 0.77 097 083 1
11 NbRn3 055 074 048 0.63 081 079 085 1
12 NbRbas -0.35 -0.27 0.09 -049 -0.39 -0.56 -0.42 -0.33
Corrélations génotypiques 3 Cossé-Le-Vivien
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 13
1 FloTP 1
2 FloR 096 1
3 FinFlo 058 063 1
4 FloR-TP 0.09 038 030 1
5 FFlo-TP 034 041 096 031 1
6 FFlo-R 034 038 096 021 099 1
7 NbRn2 0.67 0.66 065 0.I3 053 053 1
8 NbFn2 046 044 061 0.13 052 052 061 1
9 RMax 050 050 062 0.12 055 055 059 068 1
10 FmaxR 0.59 0.57 062 005 052 053 075 093 064 1
13 Nbniv 066 0.65 064 004 055 056 0.89 069 081 081 1
14 NbRbas -0.49 -0.48 -0.54 -0.08 -0.46 -0.46 -0.62 -0.76 -0.78 -0.78 -0.66







Annexe 3 : Analyse des courbes d'interception du rayonnement an cours du
cycle, pour les génotypes indéterminés

a. Paramétres du modele logistique décrivant l'efficience d'interception du rayonnement en
fonction du temps pour les génotypes indéterminés,

Probabilité de l'effet du génotype en analyse de variance et en analyse de covariance avec
l'effet de la date de floraison comme cofacteur

Indéterminés max a mu pr 180 Eiflo
Adam 97.0 0.0092 1019.1 0.198 1126.9 42.3
LS4001 96.2 0.0093 1054.4 0.199 1161.3 55.4
CSL2 97.1 0.0102 983.3 0.219 1082.2 46.5
Lucky 97.0 0.0081 998.6 0.173 1121.3 334
Alex 98.5 0.0089 1007.1 0.193 1119.5 40.1
Lumineux 97.0 0.0085 1030.3 0.183 1146.5 37.8
Lunoble 94.8 0.0095 1005.9 0.199 1111.7 58.8
Analyse Variance 0.0006 0.02 0.0001 0.02 0.0001 0.0001
Analyse Covariance 0.03 ns 0.0003 ns 0.0004 0.006

b. Moyennes des parametres pour les génotypes indéterminés, en fonction de la date de semis
et de la densité. Probabilités des effets en analyse de variance et en analyse de covariance
avec la date de floraison comme cofacteur

max a mi pr 80 €ifln
Semis 13/10 96.7 0.0093 1020.8 0.198 1129.0 47.1
Semis 06/11 96.8 0.0087 1010.9 0.186 1125.3 42.5
Analyse Variance ns ns (.05 ns ns 0.001
Analyse Covariance - - ns - - ns
Densité 10 pl/m? 96.7 0.0085 1056.1 0.181 1173.5 38.6
Densité 20 pl/m? 96.8 0.0095 978.4 0.204 1083.6 50.9
Analyse Variance ns 0.0005 0.0001 0.0003 0.0001 0.0001
Analyse Covariance - 0.0006 0.0001 0.0004 0.0001 0.0001

¢. Valeurs des corrélations significatives entre architecture et parameétres des courbes
d'efficience de l'interception chez les indéterminés

FTP : feuilles sur la tige principale, Ram : nombre de ramifications, F/ram : nombre de
feuilles par ramification, FRam : nombre total de feuilles sur les ramifications

FTP Ram F/ram FRam FTP/m? Ram/m? FRam/m?
max -0.617 -0.372 -0.722 -0.737 ns ns -0.458
a 0.440 ns ns ns 0.662 0.653 0.627
mu ns ns ns ns -0.632 -0.758 -0.553
pI 0.38t ns ns ns 0.656 0.660 0.599
80 ns ns ns ns -0.693 -0.803 -0.614

£iflp 0749 0513 0606 069 0805 0730  0.873







Annexe 4 : Seed yield and yield stability of determinate and indeterminate autumn-
sown white lupins (Lupinus albus) grown at different locations in France and the UK
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SUMMARY

The seed yields and maturity dates of an indeterminate cultivar (Lunoble) and a determinate line
(CH304/70) of Lupinus albus 1.. were meusured at three locations in France {Lusignan. Dijon and
Gotheron) and at Rothamsted. UK. in 198990 and 1990/91. Different combinations of sowing
Jates, plant densities and irrigation treatments were tested at some sites.

Averaged over all sites. CH304/70 vielded more than Lunoble (3-26 v. 298 1/ha) but there were
significant genotype x location interactions for vicld and date of maturity. Both genotvpes gave
sitnilar yields at the three locations in France (3-13 and 3-06 t/ha, respectively). But under the cool
and wet conditions at Rothamsted. CH304/70 vielded 4-:26 . ha compared with onlv 202 1/ha for
Lunoble. Yields of CH304/70 were more stable than those of Lunoble across locations and vears: the
coefficients of variation about the overall means were 14 und 22", respectively. CH304/ 70 ripened
up to 16 days sooner than Lunoble in France. and 6 weeks carlier thun Luneble in the cooler
conditions of the UK.

In wet growing conditions (Lusignan 1989/90. Rothamsted 1990/91) Lunoble had increased
vegelative growth which decreased the proportion of vield produced by mainstem pods and
correspondingly increased the proportion borne on second-order branches. This continued branching
also delayed harvest. especially in the UK where the crop was not harvestable until early November.
In these conditions, CH304/70 outyielded Lunoble at Lusignan (34 v. 27 t/ha) and at Rothamsted
(4-3 v. 20 t/ha) and was harvested acceptably early in mid-September. However. under warm. dry
conditions, Lunoble produced only one order of branches at Gotheron und two orders at Lusignan
in 1990/91. At Gotheron. both genotypes matured at the same time but CH304/70 yielded slightly
better (3-1 v. 2-8 t/ha} because it produced a higher proportion of its vield on the mainstem. whereas
at Lusignan, Lunoble yielded better than CH304/70 (4.1 v. 3.4 t/ha) because of extra yield from pods
on second-order branches.

CH304/70 produced seeds of larger mean size and had greater stability of seed size across years and
locations than Lunoble did. This was apparently the result of CH304,/70's determinate structure, in
which ¢, 75-100% of the yield was from pods on the mainstem and first-order branches. whose seeds
were larger and less variable in size than those from pods on higher-order branches of indeterminates.

The development of autumn-sown genotypes with a determinate structure that combine adequate
yield and early harvest under cool conditions offers the prospect of extending the geographical range
of lupins, grown for grain, both to the cool regions of northern Europe and to hotter and drier regions
in southern Europe where summer drought limits the yield of conventiona! indeterminate types.
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INTRODUCTION

The white lupin (Lupinus albus L.) originates from the
Mediterranean area (Gladstones [984). Until recently,
the majority of genotypes evaluated as potential grain
legumes for Europe were indeterminate in their
flowering and were spring sown. This combination
restricted their use as crop plants to the warmer, drier
central European and circum-Mediterranean areas
where they yield well, and where hot, dry weather and
moisture deficiency during the later stages of growth
stops flowering and hastens maturation. Attempts to
develop spring-sown, indeterminate cultivars of L.
albus as protein crops in Germany in the nineteenth
century, and more recenily in the UK in the late
1970s, largely failed because although the cultivars
grew well they failed to ripen acceptably early (Gross
1986 ; Milford ef al. 1991). Genetic epigonal lines, that
produce only a mainstem and a terminal inflorescence,
have been selected in spring genotypes (Mikolajczyk
et al. 1984) but tend to have unacceptably small yields
and little yield stability across seasons and sites. The
first adaptation to make lupins more suited to the
cooler, northern areas of Europe was the selection of
autumn-sown lines with sufficient cold tolerance to
over-winter successfully (Huyghe 1990). However.
such types are also indeterminate and late flowering.
and have vigorous vegetative growth under cool
conditions which competes strongly with the develop-
ing pods for assimilates during reproductive growth
and can be detrimental to yield and ripening. They
yield well and ripen suitably early. except in the cool,
wet years of northern areas such as the UK (Milford
et al. 1991).

A second development was the selection of florally
determinate, autumn-sown genotypes with restricted
vegetative development (Huyghe 1990). Their veg-
ctative development is less extensive and less vigorous
than that of indeterminates in that the upper first-
order branches grow progressively shorter and bear
fewer leaves. This results in a corymbose form with
the majority of the pods being borne in conditions of
good light, close to the top of the crop canopy.
Whether second-order branches are produced depends
on growing conditions, but they are usually few and
weak and produce relatively few pods. Experiments in
France and the UK, in which plants of indeterminate
cultivars were pruned to a range of fully- and semi-
determinate forms showed that plants with a main-
stem plus one order of branching produced adequate
yields and matured acceptably early, even in cool
seasons in the UK (Milford et al. 1993). Theoretically,
semi-determinate genotypes should have a greater
yield potential and stability of yield than epigonals,
and should mature earlier than indeterminates and
thus be more suited to northern European conditions.
The flowering of the new determinate genotypes is
more synchronous than in indeterminates, and
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although it starts later it is completed sooner. This
should favour determinate genotypes in areas where
lupins experience dry conditions in early summer as
they should be able to set sufficient pods to produce
an acceptable yield prior to the onset of drought,
whereas indeterminates often cannot. These hypo-
theses were tested by comparing the yield and date of
maturity of a determinate line and an indeterminate
cultivar of autumn-sown L. albus at several locations
in France and the UK.

MATERIALS AND METHODS

Trials at three INRA research centres in France
(Lusignan, Dijon and Gotheron) and at Rothamsted
Experimental Station in the UK in 1989/90 and
1990/91 compared the seed yield and maturity date of
CH304/70, a determinate line with restricted
branching and flowering, with the indeterminate
cultivar, Lunoble. At Lusignan, the two genotypes
were compared, with irrigation, at two densities and
one sowing date in 1989/90. In 1990/91. the two
genotypes were compared at two densities with
irrigation. at one density without irrigation. and
CH304/70 was also grown at a later sowing date with
irrigation. Also in 1990/91 the two genotypes were
compared at three sowing dates at Dijon. with and
without irrigation at a single sowing date at Gotheron.
and at a single sowing date at Rothamsted. The
treatments were arranged within randomized blocks.
Details of the treatments and experimental design are
summarized i Table |.

The soil at Lusignan is a deep clay silt of pH 6-7 and
an available soil water content at field capacity (SWC)
of 100 mm, that at Dijon is a deep clay chalk marl
(pH 7-1. SWC = 55 mm)}. and that at Gotheron is a
decp sandy silt with flints (pH 59. SWC = 100 mm).
At Rothamsted. the soil is a deep. well-drained clay
loam with flints over chalk (pH 6-8. SWC = 145 mm).

In each experiment. the final number of leaves on
the mainstem was counted. The harvest date. seed
yield at 100% dry matter. mean weight per seed and
number of seeds/m* were measured. as well as the
yields and components of yield for each pod level
in some experiments. All statistical analyses were
performed using the Generalized Linear Model
procedures of the Statistical Applications Systems
package.

RESULTS
Climate

In France, winter weather at Lusignan in 1989/90 was
cooler and spring weather wetter than average. and
the summer was hot and dry (Table 2). In 1990, the
summer weather at all the French sites was hot and
dry, especially at Gotheron. The winter of 1990/91
was very cold at Dijon, cold at Rothamsted and
Gotheron and cool at Lusignan. In the UK, spring
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Table 1. The experimental design and agronomic treatments used in trials of indeterminate (Lunoble) and
determinate (CH304/70) genotypes of autumn-sown lupins grown at different locations in France and the UK in
1989790 and 1990/91

No. of Plot Row

Location replicate  area  width Sowing Irrigation
and season blocks (m* (cm) Genotypes date Plants/m** (mm)
Lusignan 3 54 60 CH304/70, Lunoble 8 Oct 20 67
1982 /90 10 67
Lusignan 3 10-5 60 CH304/70, Lunoble 4 Oct 20 80
1990/91 13 80
18 Nil
CH304/70 22 Oct 20 30
13 80
Dijon 4 10-5 60 CH304/70, Lunoble 19 Sep 15 Nil
1990/91 4 Oct 19/16 Nil
14 Oct 13/14 Nil
Gotheron 4 10-8 60 CH304/70. Lunoble 10 Oct 16/19 Nil
1990/91 16/19 80
Rothamsted 3 12:6 35 CH304/70. Lunoble 10 Oct 3723 Nil
1990/91

* Where two values are given, the first is for CH304/70 and the second for Lunoble.

Table 2. Monthly means for maximum (°C max) and minimum (°C min} temperature, monthly totals of rainfaif
and evapotranspiration (ETP) under grass at the five experimental locarions

Sep Oct Nov Dec Jun Feb Muar Apr May Jun  Jul Aug Sep Oct

Lusignan, 1989/90

°C min 108 8% 35 30 28 &6 ¥ 49 99 110 139 14
°C max 232 197 121 97 91 134 147 145 2250 203 273 283
Rain {(mm} 12 3B 78 g0 105 a 69 » 35 42 M
ETP (mm) 840 465 120 9-3 62 243 5600 748 112 113 el 140
Lusignan, 1990/91
°C min g6 a1 7 =22 —04 47 4-8 24 8 103 139 141
°C max 228 182 182 109 67 &0 134 16 178 200 262 289
Rain (mm) 31 143 69 5T 94 14 77T ™ 3 83 31 0]
ETP (mm) 89 42 ND* ND* 11 13 ND* 84 24 113 156 137
Dijon, 1990/91
°C min g6 &1 37 —-22 —04 —47 ¥ 24 SR O103 139 141
°C max 09 174 BE ¥ 1 43 136 46 TS 205 276 180
Rain (mm) 25 94 76 60 i3 19 107 44 45 645 27 48
ETP (mm) 79 40 11 6 2 13 45 76 120 110 163 144
Gotheron, 1990/91
*C min 107 45 —-03 15 —06 64 51 84 132 165 166
°C max 186 1000 39 67 71 143 159 188 242 297 298 — —
Rain (mm) 124 124 95 15 30 160 46 10 47 33 23
ETP (mm) — 49 19 13 17 24 60 95 144 140 182 156 — —
Rothamsted, 1990/91
°C min $4 &2 38 112 03 -24 38 32 56 77 120 120 91 62
°C max 175 151 %1 62 58 39 1112 116 138 161 217 228 196 131
Rain {mm}) 37 9 39 62 83 54 28 74 Is 100 73 46 61 2
ETP {mm) 497 2113 47 60 51 76 271 538 591 680 935 898 481 184

* ND = no data available.
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weather at Rothamsted was cooler and drier than
average, and the summer weather cool and wet except
for a warm, dry spell in late August and early
September.

Harvest date

Harvest dates, and the mean yields and dry weights
per seed, are shown in Table 3. Both genotypes were
harvested earlier in France than in the UK. The two
genotypes were harvested at the same time at
Gotheron, but irrigation delayed maturation by 11
days. At other locations in France, the determinate
CH304/70 was harvested between 8 and 16 days
earlier than the indeterminate c¢v. Lunoble, the delay
being greater when irrigation had been applied. In the
UK, CH304/70 was harvested 6 weeks before
Lunoble.

Yield, vield components and yield stability

There were significant differences in yield between
locations and a significant genotype x location in-
teraction. Averaged over all experiments, CH304/70
vielded more than Lunoble (3-26 v. 2-99 t/ha) and the
yields of CH304 /70 were more stable across sites and
treatments. Yields of Lunoble ranged from 202 t/ha
at Rothamsted to 4-13 t/ha at Lusignan 1990/91.
with a coeflicient of variation (c.v.) of 24%. and
vields of CH304/70 ranged from 2.39 (/ha without
irrigation at Gotheron to 4-26 t/ha at Rothamsted.
with a ¢c.v. of 15%.

The smaller mean yield and greater variation in
vield of Lunoble was due largely to its poorer
performance in the UK. The difference in yield
between the two genotypes was significant only at
Rothamsted where. in a cool. wet summer. CH304 /70
vielded well and Lunoble yielded poorly. Where
direct comparisons were made at the three French
sites, there was little difference in the overall vields of
CH304/70 and Lunoble (3-1t v. 3-09 t/ha) but
CH304/70 showed slightly better yield stability {C.v.:
14 v. 22%).

The two genotypes were compared at two densities
with an early-October sowing date at Lusignan in
1989/90 and 1990/91. Increasing the plant number
from 10-13/m?® to 20/m?® did not greatly affect the
yield of either genotype. Growing conditions were
cooler in winter and wetter in spring in 1989/90 than
in 1990/91, and the yields of Lunoble were smaller in
the first year than in the second. but those of
CH304/70 were similar in both years. The effect of
irrigation was tested at both Lusignan and Gotheron
in 1990/91; it increased the yield of the indeterminate
Lunoble at both sites but increased the yield of
CH304/70 only under the hot and dry conditions at
Gotheron. In 1990/91, sowing date effects were tested
on both genotypes at Dijon and on CH304/70 at
Lusignan. An early sowing date was optimal for yield

181

at Dijon because cold winter weather was detrimental
to seedling development, but at Lusignan, delaying
sowing until the third week in October had no effect
on the yield of CH304/70.

The differences in yield between locations depended
more on the number of seeds/m? than the mean dry
weight per seed. The mean seed weight of CH304/70
was larger than that of Lunoble at all locations; on
average, seeds of CH304/70 weighed 272 mg (C.v. =
7%) and those of Lunoble 238 mg (c.v. = §%). The
mean seed weight of CH304/70 ranged from 233 mg
at Lusignan in 1989/90 to 308 mg without irrigation
at Lusignan in 1990/91 and that of Lunoble from
200 mg at Rothamsted to 263 mg in the high density
crop at Lusignan. Mean seed weight tended to be
greater in dry conditions than in high rainfall or
irrigated conditions.

Figure 1 shows the distribution of yield between the
different pod levels. At Gotheron. CH304/70 and
Lunoble behaved similarly and produced pods only
on the mainstem and first-order branches. At Lusig-
nan, CH304/70 also produced peds only on the
mainstem and first-order branches but Lunoble
produced an additional level of pods on its second-
order branches. At Rothamsted, CH304/7¢ produced
two orders of pod-bearing branches in addition to the
mainstem and Lunoble three. but the third level bore
only a few pods. As growing conditions became
coeler from Gotheron to Rothamsted. the proportion
of yield produced from pods on the mainstem of
Lunoble progressively decreased: there was a similar
but lesser trend in CH304/70. The mainsterr jods of
CH304/70 produced a greater propertion of the total
vield than of Lunoble in all treatments at all locations.
In conditions where yield on the mainstem was
restricted. Lunoble compensated by producing a
greater proportion of its vield trom higher-order
branches,

DISCUSSION

This series of experiments compared the vields of the
two genotypes under a range of sowing dates and
densities. some of which were specific to particular
locations. e.g. the September sowing date at Dijon
and the high plant populations at Rothamsted. There
were highly significant differences between genotypes
and significant genotype x location interactions in
both yield and mean seed weight. Although most of
the experiments were sown in early October. seedlings
were vernalized to different extents owing to the
diverse temperature conditions during early growth at
the four locations. Progressively fewer leaves are
produced on the mainstem with early and more
intense vernalization (Huyghe & Papineau 1991). The
number of leaves on the mainstem (Table 2) is a
cumulative index of the extent of vernalization, and
greatly affects the eventual structure of tne plant,
especially the height, time of flowering and, to a
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Seed yield (t/ha)
0 1 2 3 i 5

M I | [ I

Gotheron 1990/91

CH304/70 - | N

CH3040 + | R
Lunoble — | m
Lunoble + | NN

Lusignan 198%/90

NN

CH304/70 10 r

CH304/70 20 l

NS

Lunoble 10 I

RS

Lunoble 20 [

NN

Lusignan 1990:91 (a) early sown

CH304/70 13 Ii

-

CH304/70 20 r

SN

Lunoble 13 r

Lunoble 20 r

_————
S
=

CH304/70 13 [

CH304/70 20 [

Rothamsted 1990/91

CHI4TO | R
Lusorte [ il

Fig. 1. The effects of location, sowing date and plant density on the distribution of seed yield between mainstem ([J). first-
order () and second-order (M) pod levels in indeterminate (Lunoble) and determinate (CH304/70) autumn-sown lupins
in France and the UK in 1989790 and 1990/91. Crops at Gotheron were grown with (+) or without { — ) irrigation, and crops
at Lusignan were grown with different numbers of plants/m? (10, 13 or 20) or. in 1990/91, were sown on different dates.

certain extent, the amount of branching. Plant density,  production or yield, as had been shown previously by
within the range used in these experiments, had little  Huyghe (1990), but did affect the distribution of yield
effect on the amount of branching, total dry matter between the various pod levels. When the effects of
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sowing date and density were removed in an analysis
of covariance, using mainstem leaf number and plant
density as covariates, the differences between locations
in yield and mean seed weight and the genotype x
| § location interaction still remained highly significant
{Table 4). The genotype x location interaction on
yield largely depended on the exceptionally good
performance of CH304/70 and the poor performance
of Lunoble at Rothamsted.

Indeterminate lupins can produce up to four orders
of branches in a season, should growing conditions
permit. These branches can bear 8-10 leaves and
internodes and under favourable conditions plants
can grow up to 200 cm tall. Pods and branches
develop simultaneously throughout growth and when
vegetative growth is vigorous. competition for assimi-
lates between growing branches and developing pods
can result in much pod abortion. In particular, few
mainstem pods may be retained if there is severe
competition from growing first-order branches (e.g.
asin Lunoble at Rothamsted; Fig. 1). The determinate
CH304/70 produces a well-developed mainstem and
first-order branches and a few, weak second-order
branches. A maximum of four leaves are produced on
the lowest first-order branch on the mainstem and
progressively fewer leaves on the upper ones (B.
Julier. unpublished). This limits branch length. makes
flowering on the mainstem and branch inflorescences
more synchronous. and lessens the degree of com-
petition between branches and developing mainstem
pods. Also. because the lower branches grow longer
than the upper ones. all of the pods are borne at the
same height and in good light conditions close to the
top of the plant canopy where they grow faster and
ripen earlier (G. F. J. Milford & J. M. Day. unpub-
lished). For these reasons. the determinate line
CH2304,70 ripened earlier and vielded as well as. or
better than. the indeterminate Lunoble at most
locations in this series of experiments.

Indeterminate lupins tend to be well adapted to
those regions of southern France where their vep-
etative growth and branching are restricted by warm
and dry growing conditions. For instance. at Lusignan
in 1990/91. and under typical seasonal weather
conditions for that site, the growth of Lunoble was
restricted to a mainstem plus two orders of branches
. even with irrigation, and most of the yield was
. produced from pods on the mainstem and first-order
i branches. Under such conditions, there was little
| advantage in having a genetically restricied form.
Under the hot and dry conditions of Gotheron, the
vegetative growth of Lunoble was restricted even
further. to the mainstem plus the first-order branches.
This limited yield because, Lunoble being late
flowering, high summer temperatures and drought
increased the abortion of the later-produced flowers
and pods on the lateral branches. The determinate
CH304/70 performed better under these conditions,
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Fig. 2. Relationships between mean seed weight {mg) und number of seeds. m* for {«) u determinute cultivar, CH304/70
(regression of y on x: y = 328 —0-045x. s.E. for b = G-(19) and h) an indeterminate cultivar. Lunoble. of sutumn-sown lupin
grown at Gotheron (@). Dijon (l). Lusignan (&) and Rothamsted (@) in [989 90 and 199091,

because its flowering was more synchronous and there
was less internal competition between developing
branches and mainstem pods. This meant that more
of its yield was produced early on the mainstem, and
these pods largely avoided the harmful effects of a
later drought.

The determinate CH304/70 also performed betier
under cooler and wetter conditions. At Lusignan
(1989/90) and Rothamsted {1990/91). the indeter-
minate growth of Lunoble was vigorous and the
strongly-growing first-order branches shaded and
competed strongly with mainstem pods for assimil-
ates. Although many pods were set on the matn-stem
inflorescence, a large proportion of them subsequently
aborted. Good yields were obtained at Lusignan.
because the loss of pods from the mainstem was
compensated for by extra pods set on second-order
branches. At Rothamsted, the cool weather persisted
into early summer, vegetative growth continued, and
three orders of branches were produced, none of
which set sufficient pods to compensate for the small
number on the mainstem. Therefore, the total yield
was decreased, with very little being produced on the
mainstem. In contrast, CH304/70 produced most of
its yield on the mainstern and first-order branches at
both locations. Even under the continued cool

erowing conditions at Rothamsted in [990/91, there
were only a few weak second-order branches which
produced few pods. Miltord o «f. (1993) described
experiments at Rothamsted which compared the
growth of another indeterminate cultivar. Lugel. in
contrasting seasons. In the hot. drv summer of
1989/90. Lugel vielded 445 t/ha of which 80°% was
produced on the mainstem and first-order branches.
In the cool. wet 1990/91 season. there was more
extensive growth in Lugel than in Lunoble: it
produced five orders of branches. four of which bore
pods at harvest. Lugel yielded only 127 t/ha. of
which little was produced by pods on the mainstem
and 60% was produced by those on second- and
third-order branches.

The climates at Gotheron and Rothamsted in
1990/91 probably represent the two extremes under
which lupins are likely to be grown in Europe. The
series of experiments described here suggest that
across this range determinate genotypes are likely to
have better yield stability than indeterminates. Under
ideal conditions, such as those at Lusignan, indeter-
minates probably have greater yield potential because
of their ability to produce yield on high-order
branches. Under both hot/dry and cool/wet condi-
tions, determinates have the potential to outyield
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Fig. 3. Relauonship between mean seed weight (mg) and the proportion of vield on the main stem for & determinate line.
CH304/70 (open symbals) and an indeterminate cubtivar. Lunoble (clased svmbols) of wutumn-sown lupin grown at
Gotheron (O @). Lusignan { A &) and Rothamsted (<. @) in [989/90 and 199091 (regression of v on x: y= 195+ 00y,

S.E. for h = 15).

indeterminates. This conclusion is not likely to be
influenced by the comparisons in these experiments
being made at different plant densities at the various
sttes because Huyghe er af. (1990) have shown. at least
for indeterminate lupins. that vields are not sensitive
to plant densities from 7 to 21 plants/m® because
decreased plant number is accompanicd by a pro-
portional increase in the number of pods per plant.
Seed size progressively decreases in pods borne
higher on the plant in indeterminate Lunoble, but
remains nearly constant in CH304/70 (Milford er /.
1993). As a consequence. mean seed weight tends to
be more stable across sites in CH304/70. in which the
mainstem and the first-order pods produce all of the
yield in France and most of it in the UK. In Lunoble.
a variable proportion of the yield is produced by the
higher-order branches where seed size is smaller. The
overall mean seed weight was larger in CH304/70
than in Lunoble {Table 4), and was negatively
correlated with the number of seeds/m” in CH304/70
(Fig. 2a; r= —0-594. 11 p.F.) but not in Lunoble
(Fig. 2b; r=0221, 9 D.F.}. However. differences in
mean seed weights between locations were also
strongly and positively correlated with the proportion
of yield produced on the mainstem with the relation-
ships for the indeterminate Lunoble and the de-

terminate CH304/70 conforming to 4 common
regression of mean seed weight on mainstem pro-
portion of vield (Fig. 3: r = 0-877. 14 D.r.). Seed size
is a heritable character (Le Sech & Huyghe 19911, but
these graphs show that there is also site und season
variation in sced size as a consequence of differences
in crop structure brought about by different weather
conditions.

The breeding of autumn-sown genotvpes with a
determinate structure is a breakthrough that should
extend the geographical range of lupins. grown for
grain. in Europe. This first comparison of the
performance of the new determinate line CH304,70
in France and England confirms the conclusions from
earlier physiological pruning studies on the potential
for autumn-sown. determinate genotypes in cooler
climates (Milford er «/. 1993). In particular. improved
yield stability combined with earty harvest under cool
conditions potentially makes lupins a commercially
viable crop for the UK. The determinate lupin has
some features which also make it better suited than
indeterminates to hot, dry areas. There is sufficient
genetic variability within the new determinate archi-
tecture to select for early flowering, thus further
increasing the potential of determinate lupins in
southern Europe.
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France, for four consecutive years

Meteorological data at Lusignan,

Table 1.

f

tes the amount

indica

in mm)

tion (irr.,

irriga

and rainfal (rain in mm).

temperatures,

(max)

received by the plots of experimentl.

Long-term av

1989/90 1990/91 1991 /92

1988/89

max rain

min

max rain irr.

min

rain irr.

min max

max rain irr.

min max rain irr. min

7.8 16.8 7!
3.6 10.9
1.6

o
0

65

7.5 15.2
4.3 11.1 113

1.3
0.2

o
0
0

9.6 18.2 147

0
0

23

8.9 19.7

0
0

46
38
27
47
51

2.0 18.4
2.2 11.3

3.9
1.3

October

87

5.1 10.9 &9

0.1

3.5 12.1 48

November

7.8

12
16

6.9
5.9

1.4 10.1
4.3 12.7

57

6.2

8.2
B.4

2.2 11.3
5.1 15.2

December

0

o
o
0
0

80
52

9.1

2.8

January

74
6!

.9

1.8

35
54

0
Q
0

6.0 14
30

-1.8

6.6 13.4 105

3.9 14.7
4.9 14.5
9.9 22.5

11.0 21.3

0
0
o
40
40
20

February
March

2.9 11.5
4.9 14.3
8.0 17.8

11.0 21.7

0
0

60

77
39
26
53

6.1 13.4
4.1 14.6
7.7 17.8
10.6 20.0

13.6 26.2

2
69
38
36

52

April

61

4.6 12.6 137 4.7 14.5 8BS

10.4 22.7

81
5!

9.5 22.0 33
12.0 21.7 118
13.6 25.3

16
28
64

May

26 20

37

20

11.1 24.0

June

13.0 24.7 47

¢}
0

40

34

0
0

13.9 27.3 42
14.1 37.7 34

14.7 26.8B

July

54

12.7 24.1

14.5 25.3 104

0

21

15.2 28.9

0

4

13.2 26.4

August
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Annexe 7 : Rendements 4 0% d'humidité (q/ha) par génotype et par lieu en 1992/93

Gotheron Lusignan Cossé-Le-
_ B - Vivien
CH304/70 30.33 36.81 19.96
CH304/71 32,78 29.15 16.71
CH304/72 35.17 26.35 22.51
CH304/73 30.52 53.53 25.36
LUS101 28.05 39.37 14.13
LUS102 28.42 35.52 22.15
LUS109 16.93 25.71 15.47
LUS113 28.73 19.42 16.82
LUS116 28.98 34.15 21,11
LUSI118 36.32 50.68 36.74
LUS127 40.61 30.25 13.08
LUS130 42.86 42.66 16.07
LUS131 24.70 42.60 24.82
LUS136 36.70 54.85 28.98
LUSI138 27.97 52.08 31.22
LUS139 30.68 53.93 26.50
LUS140 21.55 52.22 30.95
LUS141 25.86 39.72 20.31
LUS21 30.00 4475 22.09
LUS22 35.68 51.24 23.80
LUS24 29.77 43.18 21.98
LUS25 36.77 44.43 24.00
LUS26 35.25 59.02 24.57
LUS27 36.45 41.52 23.33
LUS4 42.67 58.56 26.37
LUS40 36.08 45.39 23.79
LUS48 31.12 34.99 15.57
LUSS 38.15 48.58 28.27
LUS54 33.99 44.73 24.13
LUS6 31.16 34.50 16.82
LUS60 35.52 44.88 21.85
LUS64 40.71 46.92 20.48
LUS65 36.73 45.35 21.68
LUS66 18.18 9.02 8.24
LUS67 38.61 55.58 26.44
LUS68 26.57 12.68 10.35
LUS69 2941 41.54 14.44
LUS7 30.66 41.22 22.17
LUS75 18.81 30.73 23.38
LUS79 32.29 39.76 18.37
LUSS&3 31.63 55.92 25.86
LUS%4 34.80 38.40 16.86
LUS9% 25.79 39.42 19.14

LUS97 33.44 35.73 10.83







Ecovalence

Annexe 8 : Contribution de chaque génotype a l'interaction génotype * lieu (mesurée
par l'écovalence), pour 44 génotypes évalués dans quatre milieux en 1990/91 et 1991/92.
Les génotypes sont classés par rendement moyen croissant.
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Annexe 9 : Corrélations génotypiques entre facteurs du rendement, lieu par lieu, en
1992/93
(Lusignan : caractéres normaux, Gotheron : caractéres gras, Mayenne : caractéres italiques)

Rendement PMG Nombre de Date de Verse
grains/m? maturité
Rendement l
1
i
PMG 0.123 1
0.486 1
0.054 I
Nb grains/m? 0.850 -0.388 1
0.517 -0.477 1
0.876 -0407 1
Date de maturité 0.004 -0.165 0.272 l
0.176 0.387 -0.204 1
0416 0374 -0.099 i
Verse -0.016 0.167 -0.417 -0.133 1
-0.117 -0.022 -0.079 -0.498
0.068 0.154 -0.226 0.021 !







Annexe 10 : Corrélations génétiques entre les composantes du rendement et les
caractéres d'architecture, pour 44 génotypes, dans trois lieux d'essais, en 1992/93

Caractéres normaux : Lusignan, caractéres gras : Gotheron, caractéres italiques : Mayenne

Rendement Nombre de PMG Date de Verse
graines/m? maturité
Floraison TP 0.528 0.421 -0.003 0.311 -0.107
0.189 0.253 -0.085 0.822 -0.544
0.146 0.084 -0.003 0.692 -0310
Floraison Ramification 0.618 0.565 -0.065 0.214 -0.065
0.168 0.103 0.070 0.693 -0.535
0.113 0.021 0.053 0.680 -0.331
Fin floraison 0.724 0.708 -0.138 0.166 0.085
0.394 0.265 0.103 0.567 -0.367
Flo Ram - Flo TP 0.512 0.563 -0.135 -0.021 0.027
-0.007 ~0.250 0.290 -0.105 -0.082
-0.080 -0.191 0.191 0.123 -0.146
Fin Flo - FloR 0.646 0.685 -0.196 0.049 0.262
0.381 0254 0.124 0416 -0.314
Fin Flo - Flo TP 0.646 0.685 -0.196 0.049 0.262
0401 0.282 0.106 0415 -0.307
Nb ramifications n2 0.612 0.488 0.139 0.084 -0.090
0.303 0.115 0.176 0.069 -0.247
0462 0314 0.178 0.503 -0.276
Nb feuilles n2 0.488 0.448 -0.015 0.098 -0.082
0.183 0.043 0.156 0.229 -0.329
0459 0373 0.076 0493 -0.197
Nb ramific basales -0.684 -0.707 0.138 -0.083 0.090
-0.520 -0.583 0.020 -0.232 0.147
-0.587 -0.558 0.006 -0.503 0427
Nb ramifications n3 0.705 0.655 -0.025 0.059 -0.008
0.215 0.186 0.049 0.463 -0.359
Nb feuilles n3 0.589 0.496 0.040 0.167 -0.145
Ramif max 0.360 0.240 0.067 0.100 -0.213
0.331 0.031 0.306 0.268 -0.397
0.183 0.142 -0.036 -0.118 -0.003
Feuilles Ram max 0.638 0.620 -0.066 0.051 -0.045
0.159 0.089 0.099 0.252 -0.314
0583 0.538 -0.019 0491 -0218
Nombre niveaux 0.783 0.712 0.014 0.050 0.010

0.689 0.587 0.096 0.475 -0211







Summary. Genetic and physiological study of determinate architecture in
autumn-sown white lupin. Agronomic and breeding consequences

As on other grain legumes, the determinate architecture seemed promising to reduce
vegetative development and improve seed yield and yield stability in antumn-sown white
lupin (Lupinus albus L.). The consequences of this architecture on plant development and
yield elaboration was studied through genetic and physiological approaches.

The inheritance of determinate architecture was shown to be monogenic and recessive, which
allows an easy management of this character in plant breeding. Vegetative development was
reduced, because all buds became floral early in the season. Each branch carried fewer leaves
than in indeterminates, and the number of vegetative levels was reduced. The profiles of
number of leaves on the branches had a characteristic bell shape. This structure of branches
was modelled. A Jarge genetic variability existed for the architecture, even if the relationship
between flowering earliness and vegetative development was strong. Light interception by the
canopy in terms of thermal time from sowing was similar for the determinates and the
indeterminates. Proportion of light reaching the mainstem leaves was higher.

Seed yield of determinate genotypes was similar to that of indeterminate genotypes. Dry
matter production was lower but harvest index higher than for indeterminates. Maturity date
was earlier, especially on cool, wet climates, and yield stability was increased. These trends
were linked to the reduction of vegetative development, and to a lower competition between
vegetative and reproductive developments than observed in indeterminates. Mainstem and
first-order branches mainly contributed to total seed yield, and these orders were less
influenced by climatic variations than upper branch orders. Genetic variability for yield
components was large. R~lationships between several architectural traits and yield yotential
were detected. An extremely reduced vegetative development as well as an excessive
development were detrimental to yield. Traits related to branch development (number of
leaves and number of branch orders) are valuable breeding criteria on determinate lupins.

Keywords : white lupin, Lupinus albus, determinate architecture, genetic variability, yield,
breeding criterion, light interception




Résumé. Etude génétique et physiologique de I'architecture
déterminée chez le lupin blanc d'hiver. Conséquences
agronomiques et en sélection.

Comme chez de nombreux protéagineux, l'architecture déterminée a semblé une
voie prometteuse pour réduire le développement végétatif et améliorer le rendement et la
stabilité du rendement du lupin blanc d'hiver (Lupinus albus L.). Une étude a la fois génétique
et physiologique de ce type architectural et de ses conséquences sur le développement et la
mise en place du rendement a donc ét€ entreprise.

L'hérédité du caractere d'architecture déterminée est monogénique récessive, ce
qui permet une utilisation simple en sélection. Le développement végétatif est réduit car tous
les bourgeons passent & 1'état floral précocément dans le cycle. Les ramifications portent
chacune moins de feuilles que chez les indéterminés, et le nombre de niveaux végétatifs est
réduit. La distribution des feuilles sur les ramifications suit un profil caractéristique en forme
de cloche. La structure des ramifications a pu étre modélisée. I1 existe une grande variabilité
génétique pour l'architecture, bien que la relation positive entre tardiveté de floraison et
développement végétatif soit forte. L'interception de la lumicre par le couvert en fonction du
temps est similaire chez les déterminés et les indéterminés. Cependant les déterminés
atteignent une interception maximale moins importante en raison de leur développement
végétatif restreint. La proportion de lumiére qui parvient jusqu'aux feuilles de la tige
principale est accrue.

Le rendement des génotypes déterminés semble compétitif avec celui des
génotypes indéterminés. La production de matiere seche est plus faible mais l'indice de
récolte est supérieur. La date de maturité est sensiblement avancée, surtout sous des climats
frais et humides, et la stabilité du rendement est plus grande. Ces caractéristiques sont liées &
la réduction du développement végétatif, et & une compétition entre développement végétatif
et développement reproducteur plus faible que celle observée chez les indéterminés. Le
rendement est produit essenticllement sur la tige principale et le premier niveau de
ramifications, et ces sites sont moins sujets & des aléas climatiques que les niveaux supérieurs.
La variabilité génétique pour les composantes du rendement est large. On met en évidence
des relations entre certains caractéres d'architecture et les potentialités de rendement. Un
développement végétatif trop restreint aussi bien qu'un développement excessif nuisent au
rendement. Les caractéres de développement des ramifications (nombre de feuilles et nombre
de niveaux végétatifs) sont des critéres de sélection pertinents chez les lupins déterminés.

Mots-clés : lupin blanc, Lupinus albus, architecture déterminée, variabilité génétique,
rendement, critére de sélection, interception du rayonnement




