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 Introduction générale 

Introduction générale  

 

L’accroissement actuel de la démographie mondiale pèse sur les ressources naturelles et les 
écosystèmes de notre planète. Une des questions prédominantes en ce début de XXIème 
siècle est de savoir si la planète sera capable de se nourrir elle-même sans porter atteinte à 
son intégrité (Griffon, β006). Si la Révolution Verte a su développer très rapidement une 
agriculture performante et hautement productive, permettant ainsi une croissance 
démographique sans précédent, mais laissant également des populations en marge, elle est 
aujourd’hui un modèle de production remis en cause par les enjeux socioéconomiques et 
écologiques actuels (Matson et al., 1997; Tilman et al., β00β). En outre, et de manière plus 
large, les activités humaines ont mené à une altération substantielle des réseaux trophiques, 
des cycles biogéochimiques et des ressources disponibles (Vitousek et al., 1997).  
 

Ainsi, la notion de Révolution doublement verte, qui consiste en l’utilisation des services 
écosystémiques pour la production agricole, a fait son apparition depuis quelques années 
comme réponse possible aux problèmes sociaux et écologiques provoqués par l’agriculture 
intensive (Griffon, β00β). Ce concept mise sur plusieurs voies possibles d’intensification 
des fonctions naturelles des écosystèmes : (1) amélioration de la fertilité des sols par 
l’intensification du cycle de la matière organique, (β) meilleure gestion de l’eau à l’échelle 
de l’écosystème, (γ) gestion intégrée des grands cycles biogéochimiques (e. g. azote et 
carbone), (4) lutte intégrée contre les maladies et ravageurs et (5) utilisation de la 
biodiversité pour l’amélioration des performances des écosystèmes. Cette approche de la 
production agricole prend aussi quelques fois le nom d’agroécologie. Ce terme de plus en 
plus fréquemment utilisé n’a cependant pas une définition toujours clairement établie et 
partagée. Plusieurs définitions en ont été donné (Wezel et al., β009). Ainsi, il avait été cité 
pour la première fois par Bensin (19β8 cité par Wezel et al., β009) et défini comme étant 
« l’utilisation des méthodes de l’écologie pour l’étude de la production des plantes 
d’intérêt commercial ». D’autres auteurs ont défini l’agroécologie comme l’étude de 
« l’agroécosystème » (Odum, 1966; Altieri, 198γ). Plus récemment, Gliessman (β007) a 
donné une définition plus large de l’agroécologie comme étant l’étude intégrée de 
l’écologie des systèmes alimentaires, englobant les dimensions environnementales, 
économiques et sociales. En France et plus généralement dans les pays où se pratiquent des 
systèmes de cultures et une agriculture intensive, l’agroécologie est un champ scientifique 
qui prend son essor comme en témoigne par exemple son intégration comme champ 
disciplinaire à développer dans le document d’orientation β010 – β0β0 de l’INRA, ou 
encore le premier numéro de la revue de l’Association Française d’Agronomie dédié 
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intégralement à ce sujet (Afa, β01β). Dans le document d’orientation INRA, l’agroécologie 
est définie comme étant « l’appropriation par l’agronomie des concepts et des méthodes de 
l’écologie et leur application aux écosystèmes anthropisés gérés par l’agriculture et par 
l’élevage ». 
 

Une mise en œuvre concrète des concepts énumérés précédemment se matérialise dans des 
systèmes intégrant plus de diversité cultivée comme les associations de cultures. 
L’association de cultures est définie comme la culture simultanée de deux espèces ou plus 
sur une même surface pendant un temps significatif de leur cycle (Willey, 1979). Elles 
peuvent aussi bien comprendre des cultures annuelles que pluriannuelles, par exemple, 
dans le cas de l’agroforesterie ou des prairies. Les associations de cultures sont présentées 
comme comportant plusieurs atouts pour les systèmes de culture où elles sont introduites : 
plus grande stabilité des rendements, meilleure résilience aux perturbations et durabilité 
écologique (Malezieux et al., β009). Elles apparaissent également pertinentes au niveau de 
leur rentabilité économique (Hallam et al., β001; Malezieux et al., β009) notamment dans 
les systèmes de production à bas niveau d’intrants.  
Le regain actuel d’intérêt pour les associations de cultures se fait plus particulièrement 
dans le cas de cultures associées comprenant au moins une légumineuse soit comme 
composante à part entière pour la production dans l’association soit comme plante de 
service. Les légumineuses ont la capacité de pouvoir utiliser l’azote de l’air via la fixation 
symbiotique (Russell, 1894) améliorant ainsi les performances du système de culture pour 
l’utilisation de l’azote et réduisant les impacts environnementaux associés à la réduction de 
la fertilisation dans les systèmes de culture (Nemecek et Baumgartner, β006). Cependant, 
les surfaces de protéagineux cultivées en Europe ont eu tendance à diminuer au cours des 
dernières années (UNIP, β010). La réincorporation de légumineuses dans les systèmes de 
culture, via les associations, pourrait contribuer à l’autonomie des systèmes vis à vis de 
l’azote minéral mais aussi à favoriser la production de protéines végétales à l’échelle 
européenne pour l’alimentation humaine et animale ou à l’échelle de l’exploitation de 
polyculture-élevage pour accroître l’autonomie en protéines dans les rations animales.  
 

Même si aujourd’hui plusieurs équipes de recherche travaillent sur les associations de 
cultures, les efforts en écophysiologie et agronomie avaient longtemps été focalisés sur les 
cultures monospécifiques, laissant un champ d’investigation important pour les chercheurs. 
Une meilleure compréhension des mécanismes en jeu est encore nécessaire pour pouvoir 
améliorer l’utilisation et les performances des associations de cultures notamment au 
niveau (1) de la compétition interspécifique, (β) de l’utilisation des ressources du sol mais 
aussi (γ) des itinéraires techniques à appliquer. La modélisation est un moyen pour simuler 
et prévoir les effets complexes des facteurs qui interagissent dans de tels systèmes de 
cultures. Les modèles de cultures ont été développés dans la recherche agronomique depuis 
quelques décennies, alimentés par l’expérimentation, avec plusieurs finalités: (1) 
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représenter et ordonner des hypothèses sur le fonctionnement d’un système complexe, (β) 
synthétiser des connaissances acquises et mettre en évidence des lacunes et (γ) prédire un 
processus sous différentes hypothèses (Reau et Doré, β008). La modélisation est un outil 
indispensable pour la mise au point et l’évaluation de systèmes de culture innovants 
(Meynard et al., β001; Bergez et al., β010). Les modèles de culture autorisent l’exploration 
de scénarii techniques et pédoclimatiques plus larges que ne le permettent les 
expérimentations au champ seules. Toutefois peu de modèles sur les associations de 
cultures existent à l’heure actuelle (Malezieux et al., β009). Quelques travaux ont déjà été 
réalisés notamment sur le modèle de culture STICS (Corre-Hellou et al., β009). Mais les 
outils fournis par la modélisation sont encore insuffisamment développés malgré l’intérêt 
d’en disposer dans de telles situations, face à la multiplicité des espèces, des associations et 
des conduites culturales. 
 

Quelques travaux menés sur les associations de cultures annuelles ont mis en évidence 
l’importance potentielle de la croissance précoce sur la mise en place de la compétition 
entre les espèces associées (Andersen et al., β007). Dans des précédents travaux sur les 
cultures associées, il a été montré que les rapports de dominance entre espèces en début de 
cycle étaient très variables (Naudin et al., β010) mais les facteurs explicatifs de ces écarts 
n’ont pas été mis en évidence. Ces écarts de croissance précoce pourraient avoir des 
répercussions sur les performances de l’association considérée jusqu’à la récolte. La 
croissance précoce est a priori une phase du cycle de culture qui va déterminer la capacité 
de chacune des espèces associées à acquérir les ressources du milieu, e. g. lumière, eau, 
éléments minéraux, au moment où la compétition se met en place. Différents travaux ont 
montré l’impact des caractéristiques de semences et de plantules en lien avec les conditions 
de semis sur la croissance précoce de différentes espèces utilisées en culture pure (Scott et 
al., 1974; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996). Il apparaît nécessaire de mieux 
comprendre les facteurs de variation de la croissance précoce pour une large gamme 
d’espèce ainsi que les conséquences à la fois sur l’installation des rapports de dominance et 
la compétitivité ultérieure des espèces associées. 
 

Nous avons donc étudié la croissance précoce d’espèces utilisées dans différents types 
d’associations de cultures annuelles à base de légumineuses dans l’optique 
d’améliorer nos connaissances sur le fonctionnement des cultures associées et de 
pouvoir compléter les modèles de prévision de la croissance des cultures associées.   
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Les objectifs de la thèse sont donc les suivants : 
 

 Identifier les facteurs déterminants de la croissance précoce en lien avec les 
caractéristiques des semences et plantules et les conditions de semis; 
 

 Modéliser les effets de ces facteurs sur la croissance précoce en se basant sur les 
traits d’espèces et évaluer le modèle avec des données acquises au champ; 
 

 Etudier les conséquences de variations de la croissance précoce sur la suite du cycle 
des associations de cultures. 
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1. Les cultures associées  

1.1. Principe des cultures associées  

1.1.1. δes types de cultures associées 

Les associations de cultures, et notamment celles comprenant au moins une légumineuse, 
constituent des pratiques fréquentes dans les pays tropicaux (Malezieux et al., β009). Ainsi, 
beaucoup d’agriculteurs de ces pays dépendent pour leur alimentation et leur revenu de la 
culture d’une multitude d’espèces implantées de façon plus ou moins complexe sur une 
même parcelle (Vandermeer et al., 1998). Le tableau 1 répertorie différentes combinaisons 
d’espèces annuelles rencontrées sous les tropiques mais aussi sous des latitudes plus 
tempérées.  
 

Tableau 1 : δiste non exhaustive d'associations de cultures à base de légumineuses 
(d’après Vandermeer 1989). 

 

 

Association Région  Référence 

Avoine/vesce Etats-Unis Robinson, 1960 

Canne à sucre/soja Philippines Paner, 1975 

Maïs/haricot Multiple  

Maïs/haricot mungo Philippines Castin et al., 1965 

Maïs/Légumineuses fourragères Inde Singh & Chand, 1969 

Maïs/pois d’Angole Inde Dalal, 1974 

Maïs/soja Etats-Unis Liboon & Harwood, 1975 

Riz/Soja Inde Reddy & Chatterjee, 197γ 

Sorgho/Luzerne Etats-Unis Scott & Patterson, 196β 

Sorgho/pois d’Angole Inde Gupta, 196γ 

Sorgho/Soja Inde Singh et al., 197γ 

Tomate/haricot Costa Rica Rosset et al., 1984 

Tomate/soja Etats-Unis Vandermeer et al., 1984 
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Les cultures associées connaissent depuis peu un regain d’intérêt dans les pays dits 
développés même si ces systèmes y ont toujours été utilisés en particulier en agriculture 
biologique. Dès la fin des années 1970, Willey (1979) mettait en évidence les besoins en 
recherche sur les associations de cultures pour leur diffusion dans les systèmes de 
production. Depuis quelques années, différents travaux de recherche ont été menés sur 
diverses associations comme orge-pois de printemps, blé-pois d’hiver ou encore maïs-soja 
(Corre-Hellou et al., β007; Naudin et al., β010; Carruthers et al., β000; Andersen et al., 
β007; Bedoussac et Justes, β010). En Europe, les cultures associées peuvent être très 
diverses et remplir des objectifs multiples (Tableau β). Leur importance actuelle chiffrée en 
termes de surface reste cependant difficile à établir. 
 

 

Tableau 2 : Types d’associations rencontrés en Europe et objectifs de production. 

 

Différents types 
d’associations 

Objectifs de production Exemples 

 

Association de 2 espèces 
semées et récoltées 
ensemble en grain ou en 
fourrage 

 

Gains de rendements/cultures pures 

 

Production de grains riches en protéines sans 
les facteurs limitants rencontrés en culture 
pure, production de grains de céréale avec 
moins d’intrants  
 

Récolte en fourrage : production d’une 
biomasse élevée avec peu d’intrants, riche en 
fibre et en azote  

 

Pois-blé 

Pois-Orge 

Féverole-Triticale 

Lupin-Blé 

Pois-Cameline 

 

Association de 2 espèces 
semées en même temps, 
mais la légumineuse n’est 
pas récoltée (gel, 
destruction mécanique…) 

 

Réduire les intrants sur la culture principale 
(azote, herbicides) 

 

Lentille-Colza 

Trèfle-Carotte porte graine 

Pois-carotte porte graine 

Lentille-carotte porte graine 

 

Association de deux 
espèces en cultures 
intermédiaires 

 

Double fonction : capture et restitution d’azote 

Rôle de capture plutôt par la non légumineuse 
et restitution par la légumineuse 

 

Vesce-Moutarde 

Pois-Phacélie 

 

Association en relais : 
légumineuse pérenne 
semée dans un couvert 
annuel 

 

Couverture du sol après la récolte de la culture 
principale, réduction de la lixiviation. 

 

Trèfle blanc-Blé 
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  a b 

c 

d e 

Si les espèces associées sont variées, les arrangements spatiaux au semis peuvent 
également être de plusieurs types (Figure 1). Ces arrangements varient selon les objectifs 
de production. Quand les deux espèces sont récoltées, le dispositif substitutif est plus 
fréquent alors que dans les associations ayant une culture principale et une culture dite de 
service, le dispositif additif est privilégié. 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

1.1.2. δes différents effets possibles de l’association de deux cultures 

Le regain d’intérêt pour les cultures associées à base de légumineuses est dû à plusieurs 
avantages démontrés et pour d’autres supposés de ces systèmes. Selon les types 
d’associations, les effets recherchés peuvent être différents (Tableau β).  
Dans les associations où les deux espèces sont récoltées, un gain de rendement peut être 
attendu par rapport aux cultures pures. C’est le cas lorsque les deux espèces sont 
complémentaires pour l’utilisation des ressources (Willey, 1979). Ainsi, pour augmenter la 
performance d’une association il faut maximiser le degré de complémentarité des espèces 
associées et minimiser la compétition.  
Différents travaux ont mis en évidence la complémentarité des associations céréales-
légumineuses pour l’utilisation de l’azote (Hauggaard-Nielsen et al., β009; Naudin et al., 
β010). Hauggaard-Nielsen et Jensen (β001) ont obtenu, sur une association orge-pois de 
printemps, des LER (Land Equivalent Ratio1) du rendement en grains compris entre 1,17 et 
1,ββ en situation de non apport d’engrais azotés, c'est-à-dire qu’un hectare d’association a 
le même rendement que 1,17 à 1,ββ hectares de culture pure.  
                                                 
1 Défini comme la surface relative nécessaire de cultures pures pour atteindre les rendements en association 
(De Wit et Van der Bergh, 1965). 

Figure 1 : Types d’arrangements spatiaux en 
association de cultures. a et b: cultures pures ; c: 
arrangement additif en rangs alternés; d: 
arrangement substitutif en rangs alternés; e: 
arrangement substitutif avec mélange dans le rang 
(De Wit et Van den Bergh, 1965; εalezieux et al., 
2009). 
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Un autre avantage des associations est d’accroître la compétitivité vis-à-vis des adventices 
(Mohler et Liebman, 1987; Corre-Hellou et al., β011). Cela est important dans les 
associations où la légumineuse est utilisée comme plante de couverture mais également 
dans les associations où les deux espèces sont récoltées. Liebman et Dyck (199γ) 
rapportent que de manière générale, la suppression des adventices par une association est 
supérieure à celle d’au moins une des deux espèces en culture pure.  
Les associations de cultures seraient également moins sensibles aux ravageurs et 
maladies comparées aux cultures pures (Vandermeer, 1989; Hauggaard-Nielsen et Jensen, 
β005; Malezieux et al., β009) même si les effets sont complexes du fait de la grande 
variabilité des réponses possibles en fonction du type de propagation de la maladie et des 
interactions avec l’architecture de la plante et les conditions climatiques. Par exemple, la 
luzerne peut être utilisée comme espèce de service dans l’association carotte-luzerne pour 
lutter contre la mouche de la carotte (Psila rosea; Ramërt et Ekbom, 1996) mais les 
mécanismes en jeu restent mal définis. 
Enfin, les associations auraient un rendement plus stable d’une année à l’autre (Willey, 
1979; Malezieux et al., β009) du fait de leur plus grande résilience face aux stress 
biotiques et abiotiques comparé aux systèmes agricoles conventionnels. Cela expliquerait 
la forte adoption des cultures associées dans les pays où les aléas climatiques, e. g. 
sécheresse, sont fortement présents. Néanmoins peu de données sont disponibles à ce sujet.   
Ces avantages cumulés, rendements plus élevés en situation de faible fertilisation, baisse 
de l’utilisation des pesticides, meilleure stabilité des rendements, peuvent aboutir à un 
intérêt environnemental et économique des associations à base de légumineuses (Hallam et 
al., β001; Pelzer et al., β01β).  
 

1.2. Interactions entre espèces et partage des ressources 

1.2.1. Principes généraux 

Les espèces cultivées au sein d’une association sont sujettes à de nombreuses interactions 
qui ont un impact significatif sur leurs performances (Willey, 1979). Les espèces associées 
répondent aux ressources du milieu mais ont aussi un impact sur ces ressources, 
déterminant ainsi les interactions qui ont lieu au sein de l’association.  
Les espèces interagissent à la fois au niveau de leur système aérien pour l’interception de 
la lumière par le couvert et le micro-climat régnant dans ce couvert, et au niveau de leur 
système racinaire pour l’absorption d’éléments minéraux et de l’eau (review : Schwinning 
et Weiner, 1998). D’autres types d’interactions peuvent intervenir par exemple dans le 
micro-milieu racinaire à l’échelle de la rhizosphère via des modifications physiques, 
chimiques ou biologiques modifiant la disponibilité des nutriments tel le phosphore 
(Hinsinger et al., β011). Ces interactions peuvent aboutir à des variations importantes des 
proportions de chaque espèce à la récolte. Les conditions du milieu et les itinéraires 
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techniques appliqués ont un impact direct sur ces interactions. L’arrangement spatial des 
espèces associées peut ainsi avoir des conséquences sur les interactions inter- et intra-

spécifiques tout comme les densités de semis (Malezieux et al., β009).  
Dans les paragraphes suivants sont abordés différents aspects concernant le partage des 
ressources entre espèces associées. Les phénomènes d’interactions tels que l’allélopathie 
(ensemble des interactions biochimiques directes ou indirectes, positives ou négatives, 
d’une plante sur une autre) ne seront pas développés. 
 

1.2.2. Compétition pour la lumière 

Le partage de la lumière entre les espèces associées est un élément crucial du 
fonctionnement des associations de par l’implication de cette ressource dans de multiples 
processus (photosynthèse, transpiration, morphogénèse; Sinoquet et al., β000). La lumière 
est une ressource qui doit être captée et utilisée instantanément par la plante au risque 
d’être définitivement perdue. Trois éléments principaux sont déterminants pour le partage 
de la lumière entre les espèces associées: la hauteur relative de ces espèces, leur surface 
foliaire et la capacité de cette surface à intercepter les rayonnements (Louarn et al., β010). 
La compétition implique que l’interception du rayonnement par l’espèce dominante a un 
impact direct sur la quantité et la qualité de la lumière interceptée par l’espèce dominée. 
Dans les couverts multispécifiques, les espèces associées peuvent être complémentaires 
pour l’interception de la lumière de par leur architecture. La réduction de la quantité de 
lumière reçue par l’espèce dominée peut avoir des effets négatifs sur sa croissance 
(Caldwell et al., 1987) mais cela peut être au bénéfice de l’espèce dominante et de la 
production de l’ensemble du couvert (Harris et al., 1987). En outre, la compétition pour la 
lumière peut affecter aussi la fixation symbiotique de la légumineuse (Naudin et al., β011). 
 

1.2.3. Compétition pour les ressources du sol 

Les ressources du sol incluent principalement les éléments minéraux et l’eau. Les 
associations de cultures comprenant des légumineuses utilisent à la fois l’azote minéral 
présent dans le sol et celui présent dans l’atmosphère du fait de la capacité des 
légumineuses à fixer l’Nβ de l’air. Plusieurs auteurs ont montré sur les associations céréale-

légumineuse, que la compétition racinaire pour l’azote minéral exercée par la céréale 
augmentait significativement la part de la fixation symbiotique dans la quantité d’azote 
accumulée chez la légumineuse par rapport à lorsqu’elle est cultivée seul (Tofinga et al., 
199γ; Hauggaard-Nielsen et al., β009; Bedoussac et Justes, β010; Naudin et al., β010). 
Différentes études ont mis en évidence l’impact du niveau de la fertilisation azotée sur les 
performances des associations à base de légumineuses. Naudin et al. (β010) ont montré que 
la fertilisation azotée d’une association blé tendre-pois d’hiver favorise la croissance de la 
céréale au détriment de la croissance du pois et réduit la quantité de Nβ fixé par le pois 
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même si le %Ndfa reste élevé; l’azote minéral étant prioritairement prélevé par la céréale. 
Les mêmes constatations ont été faites sur l’association orge-pois de printemps 
(Hauggaard-Nielsen et Jensen, β001; Corre-Hellou et al., β006). Ainsi, un apport d’azote 
minéral favoriserait la croissance de la céréale au détriment de la croissance et de la 
fixation d’azote de la légumineuse. Corre-Hellou et al. (β007) ont mis en évidence le fait 
que l’orge a un système racinaire qui croît plus rapidement que celui du pois lui donnant 
accès à plus d’azote minéral. Cependant, cela n’a un impact important que dans le cas de 
faibles disponibilités en azote.  
La compétition pour l’eau est également importante et étroitement liée au partage de la 
lumière via son implication dans les processus de transpiration (Louarn et al., β010). La 
capacité de chacune des espèces associées à acquérir l’eau du sol est plus influencée par 
leur vitesse d’enracinement, leur distribution racinaire ainsi que la durée de vie des racines 
que par la capacité physiologique des racines à extraire l’eau (Ozier-Lafontaine et al., 
1998). Lorsque cette demande n’est plus satisfaite, différents mécanismes se mettent en 
place, e. g. fermeture des stomates, réduction de la croissance foliaire (Louarn et al., β010), 
qui peuvent eux aussi différer entre espèces. La combinaison de deux espèces peut aboutir 
à une meilleure efficacité d’utilisation de l’eau et une plus grande tolérance aux stress 
hydriques (Allen Jr et al., 1976). 
 

1.3. Importance de la croissance précoce dans les cultures associées 

La croissance précoce, qui va de la levée jusqu’au début de l’apparition de la compétition 
entre plantes, est une phase clé qui détermine l’état de chacune des espèces associées au 
moment de l’entrée en compétition et déterminerait leur capacité à dominer l’autre pour 
l’acquisition ultérieure des ressources du milieu. La prise en compte de cette phase est 
nécessaire à une meilleure compréhension et à la maîtrise de l’évolution du couvert dans la 
suite du cycle. 
Alors que de nombreux travaux ont été réalisés sur les interactions entre espèces qui 
surviennent au cours du cycle, peu de données sont disponibles sur la croissance précoce 
de ces couverts. Andersen et al. (β007) ont travaillé sur les associations orge-pois de 
printemps et orge-colza. Ils ont mis en évidence que la plus forte biomasse de l’orge par 
rapport à l’espèce associée au moment où la compétition commence lui conférait un 
avantage compétitif. Bellostas et al. (β00γ) ont travaillé sur les mêmes associations. Ils ont 
mis en évidence une croissance plus rapide de l’orge dès les stades précoces (10 jours après 
la levée) par rapport au pois et au colza. La céréale tire ainsi profit des ressources du sol de 
manière très précoce au détriment de l’espèce associée améliorant consécutivement ses 
performances et sa capacité à prélever davantage de ressources dans la suite du cycle.  
Bedoussac et Justes (β010) ont montré, que pour une association blé dur-pois d’hiver, une 
forte disponibilité en azote minéral en début de cycle peut avoir un impact négatif sur la 
fixation de Nβ par le pois, sur sa croissance et sur le LER à la récolte de l’association. 
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Naudin et al. (β010) ont observé que la réponse à l’azote d’une association blé tendre-pois 
est dépendante des rapports de dominance entre espèces à la fin de la phase hivernale. 
Concernant le début de la compétition, Benincasa et al. (β01β) ont montré que les 
interactions entre espèces dans une association blé-féverole et blé-pois commençaient 
environ trois semaines après la levée en interaction avec la densité de semis et la 
proportion de chaque espèce. 
La croissance précoce est d’autant plus importante à considérer puisque dans le cas des 
associations, les deux espèces sont souvent semées en même temps alors qu’elles 
requièrent, par exemple, des profondeurs de semis différentes. Un compromis est souvent 
trouvé ou alors une des deux espèces est pénalisée. Ces conditions de semis particulières 
peuvent influencer la réussite de l’implantation et la croissance précoce de ces couverts. 
Enfin, la croissance précoce est une phase qui peut conditionner les services attendus des 
associations (Tableau β) et qui nécessite donc d’être maîtrisée pour atteindre les objectifs 
de production. Par exemple, dans le cas d’une culture intermédiaire, une implantation 
rapide du couvert est attendue pour capter l’azote minéral rapidement.   
 

2. Etat des connaissances sur les facteurs de variation de la 
croissance précoce 

2.1. Déroulement des différentes étapes de l’implantation d’un peuplement 
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Figure 2 : Schéma décrivant l’implantation du pois de printemps. 
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L’implantation de la culture commence au semis et s’achève à l’entrée en compétition des 
plantes pour les ressources du milieu (Fleury et Caneill, 1984; Boiffin et al., 199β; Tamet, 
199β). Durant cette phase du cycle, les différentes plantes du peuplement croissent de 
façon indépendante les unes des autres. L’implantation comporte trois étapes 
successives (Figure β) : germination, croissance hétérotrophe en l’absence de lumière 
jusqu’à la sortie hors de terre (levée) et croissance post-levée à la lumière avec passage 
progressif à l’autotrophie complète pour le carbone grâce au démarrage de la 
photosynthèse. La croissance précoce au sens où nous l’entendons dans ce travail, s’étend 
de la levée jusqu’à l’apparition de la compétition pour la lumière entre plantes, c'est-à-dire 
au moment où les parties aériennes commencent à se chevaucher. 
 

La figure γ présente les différents types de structures de semences chez les principales 
espèces cultivées. Les organes de la future plantule qui seront observés à la levée, 
correspondent à ceux de l’embryon composé de(s) cotylédon(s), de la partie racinaire, de 
l’hypocotyle ou épicotyle ou coléoptile (future tige) et des méristèmes apical et racinaire. 
 

 

Figure 3 : Structure de différents types de semences d’espèces cultivées. (a), dicotylédone 
albuminée (e.g. Daucus carota); (b), dicotylédone exalbuminée (e.g. Pisum sativum); (c), 
dicotylédone à périsperme (e.g. Beta vulgaris); (d), monocotylédone, (e.g. Poaceae). 
(Dessins d’après Gerhard δeubner δab, 2012). 
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Après le semis, la graine s’imbibe, sa teneur en eau augmente. Le métabolisme reprend 
avec une augmentation de la respiration, l’hydrolyse des réserves et la synthèse de 
différentes molécules (Chaussat et Deunff, 1975; Lawrence et al., 1990). Cette première 
étape se termine par la percée de la radicule hors des téguments (germination au sens strict; 
Bewley et Black, 1994). La vitesse de déroulement de la germination dépend des 
caractéristiques de l’espèce et des semences. Elle dépend aussi des conditions 
environnementales, principalement la température et la teneur en eau du sol (Chaussat et 
Deunff, 1975; Bruckler, 198γ).  
Sous l’effet en particulier de l’entrée d’eau importante, les différents organes de la plantule 
s’allongent jusqu’à ce que la plantule perce hors de terre ce qui correspond à sa levée. La 
figure 4 rappelle les différents types de levée selon les espèces. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Dans le cas de la plupart des dicotylédones, ce sont les cotylédons qui sont portés hors de 
terre et qui assurent les premières étapes de la photosynthèse, relayés plus ou moins 
rapidement par la première paire de feuilles vraies. Les cotylédons assurent donc dans ce 
cas à la fois le rôle d’organe de stockage des réserves et le rôle d’organe photosynthétique. 
Dans le cas des monocotylédones, le cotylédon joue un rôle de paroi de transfert, où 
différents phénomènes métaboliques se déroulent, mais reste sous terre avec le stock de 
réserves séminales. C’est l’allongement du coléoptile percé par les premières feuilles qui 
assure la sortie de la plantule hors de terre et le début de la photosynthèse. Le pois, bien 
qu’appartenant au groupe des dicotylédones, a une croissance et une levée plus proche de 
celle des monocotylédones. 
 

La durée de la phase de croissance après germination et avant la levée peut être très 

Figure 4 : δes différents types de levée chez les espèces cultivées. 
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variable. Elle dépend des caractéristiques des différentes espèces, et des conditions 
environnementales elles-mêmes influencées par les conditions de semis (Fenner, 1987; 
Boiffin et al., 199β). Elle dépend en particulier de la profondeur de semis qui en général est 
adaptée selon la taille de la semence ; la profondeur de semis choisie étant d’autant plus 
faible que la semence est de petite taille. Elle dépend également des conditions de 
température et d’humidité du sol (Bouaziz, 1987; Benjamin, 1990; Souty et Rode, 1994; 
Finch-Savage et al., 1998; Finch-Savage et al., β001). Elle dépend aussi de la résistance 
mécanique que le lit de semence oppose à la levée de la plantule en relation avec la 
compaction, la présence de mottes de plus ou moins grande taille et la formation d’une 
croûte en surface sous l’effet de la pluie (Souty et Rode, 1994; Tamet et al., 1996; Dürr et 
Aubertot, β000; Dürr et al., β001; Whalley et al., β004). 
 

Après la levée, la plantule met en place la photosynthèse. Ces nouvelles ressources en 
carbone vont permettre le développement de la plante, avec l’apparition de nouveaux 
organes (feuilles et racines).  
 

2.2. Alimentation de la jeune plantule au cours de sa croissance 

2.2.1. Utilisation des réserves séminales 

La durée de la phase pré-levée est un élément important car c’est une phase hétérotrophe 
pendant laquelle la plantule dépend des réserves séminales. L’hydrolyse des réserves et la 
synthèse de nouvelles molécules commencent avec l’imbibition de la semence. Les 
différents travaux réalisés montrent que les réserves séminales sont utilisées pendant toute 
la phase pré-levée et que leur utilisation continue après la levée. La vitesse de dégradation 
des réserves ne semble pas être modifiée par l’exposition de la plantule à la lumière 
(Cooper et MacDonald, 1970; Bourdu et Gregory, 198γ; Voisin et al., β010). Par contre, il 
existe un seuil d’utilisation des réserves au-delà duquel en l’absence d’exposition à la 
lumière la plantule meurt (Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996).  
Les tissus de réserve peuvent différer selon les espèces. Ainsi, les réserves peuvent être 
contenues dans l’albumen, les cotylédons (d’origine embryonnaire) ou le périsperme 
(d’origine maternelle) (Bewley et Black, 1994). Les réserves sont de différents types : 
carbohydrates, lipides et protéines. Elles sont en quantités variables et leur répartition dans 
les différentes parties de la semence dépend des espèces. Le tableau γ présente des 
exemples de compositions de semences chez différentes espèces cultivées. Chez les 
céréales, l’albumen contient essentiellement des carbohydrates (le plus souvent de 
l’amidon) alors que les protéines et les lipides sont contenus dans le cotylédon qui est de 
très petite taille et très petite masse. Chez les dicotylédones, les cotylédons sont les organes 
de stockage et peuvent être riches en protéines et lipides.  
La nature et l’importance des différents types de réserves sont souvent évoquées comme 
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pouvant influencer la capacité de croissance de la plantule. Par exemple, les espèces dont 
les semences ont une forte teneur en protéines satisferaient les besoins en azote de la 
plantule et dépendraient moins fortement de la disponibilité en azote du sol. Une forte 
teneur en sucres solubles de la graine, comme dans le cas des légumineuses, serait 
favorable à une disponibilité plus rapide des réserves carbonées (Kuo et al., 1988; 
Peterbauer et Richter, β001). Des réserves lipidiques élevées pourraient constituer une 
importante source d’énergie (Doman et al., 198β; Graham, β008). Toutefois, de telles 
relations entre la composition des réserves séminales et la croissance des plantules si elles 
sont souvent évoquées n’ont pas été démontrées.  
 

Tableau 3 : Composition des réserves séminales chez quelques cultures (D’après Bewley 
and Black, 1994; Royal Botanic Gardens Kew Seed Information Database (SID), 2008). 

 Composition moyenne (%) 
Organe de stockage majeur 

Protéines Lipides Carbohydrates 
Céréales     

Orge 1β γ 76 Albumen 

Maïs 10 5 80 Albumen 

Avoine 1γ 8 66 Albumen 

Blé tendre 1β β 75 Albumen 

Légumineuses     

Haricot βγ 1 56 Cotylédons 
Pois potager β5 6 5β Cotylédons 
Soja γ7 17 β6 Cotylédons 

Dicotylédones     

Betterave 1γ 5 70 Périsperme 

Carotte β4 19 50 Albumen 

Autres     

Palmier à huile 9 49 β8 Albumen 

Ricin 18 64 Négligeable Albumen 

 

 

2.2.2. Absorption d’éléments minéraux 

Bien que la plantule avant sa levée soit souvent supposée croître sur ses seules réserves 
séminales, ce qui est vrai pour les ressources en carbone, la phase de pré-levée après la 
percée de la radicule est une phase où l’absorption d’éléments minéraux peut commencer 
et stimuler l’élongation. Dans leurs travaux sur betterave, Durrant et Mash (1989) et Dürr 
et Mary (1998) ont mis en évidence la capacité de cette espèce à absorber de l’azote dès la 
sortie de la radicule juste après la germination. Cette absorption a résulté en une élongation 
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de l’hypocotyle plus importante et plus rapide et donc en une durée de levée au champ 
moins longue (Durrant et Mash, 1989). En revanche, Dürr et Mary (1998) ont constaté que 
l’absorption d’azote chez le blé tendre commençait plus tard, à la percée du coléoptile par 
la première feuille avec un effet plus faible sur l’allongement du coléoptile.  
L’absorption d’éléments minéraux et plus particulièrement d’azote peut donc commencer 
très précocement avant la levée. Cet azote peut être assimilé même en régime hétérotrophe 
pour la croissance de la plantule. Abrol et al. (198γ) ont constaté que l’assimilation de 
l’azote à l’obscurité est possible via la phase oxydative de la voie des pentoses phosphates. 
Dans ce processus, les réserves carbonées comme les carbohydrates sont indispensables 
(Aslam et Huffaker, 198β). Haba et al. (1988) ont également constaté l’augmentation de 
l’activité de nitrates et nitrites réductase chez le tournesol pendant la phase pré-levée due à 
des apports exogènes d’azote. 
 

Peu de travaux ont été menés sur l’impact de la nutrition minérale sur la croissance précoce 
post-levée. L’azote est un élément qui peut fortement jouer sur le début de l’activité 
photosynthétique après levée puisqu’il a un rôle indispensable dans l’activité 
photosynthétique via la synthèse de protéines pour le cycle de Calvin (Evans, 1989; 
Hikosaka, β010). Une étude menée sur des légumineuses et des graminées fourragères a 
montré un impact positif de la nutrition minérale sur la croissance des plantules dès 6 jours 
après l’imbibition (à ββ°C; McWilliam et al., 1970). Cette stimulation de la croissance était 
corrélée à une absorption d’azote dès les stades très précoces (5 jours après imbibition à 
β1°C) aussi bien chez les graminées que les légumineuses fourragères. Cela a été observé 
dans une moindre mesure pour le phosphore dont une certaine proportion vient des 
réserves séminales. Pour les graminées, les réserves de la semence ont été utilisées de la 
même manière quel que soit l’apport de minéraux. McWilliam conclut en écrivant qu’un 
apport précoce d’éléments minéraux peut être bénéfique à l’implantation d’une culture. 
Dans leurs travaux sur les légumineuses à graines et l’azote, Sprent et Thomas (1984) 
suggèrent que les espèces à levée épigée répondent plus à l’azote, i. e. Phaseolus et 
Glycine, que les espèces à levée hypogée, i. e. Pisum et Vicia, du fait que chez les espèces 
épigées, la première paire de feuilles exerce une force de puits importante pour les nitrates 
exogènes absorbés, qui iraient préférentiellement aux parties aériennes plutôt qu’aux 
racines. 
La disponibilité en phosphore pendant la phase précoce peut également avoir un impact 
non négligeable sur la croissance. C’est notamment le cas chez le maïs chez qui une 
déficience en phosphore jusqu’au stade 6 feuilles peut avoir un impact sur le rendement en 
grains (Barry et Miller, 1989). Nadeem et al. (β011) ont constaté que chez le maïs, la 
principale source de P pendant les tous premiers stades était les réserves séminales. 
Néanmoins, ils ont mesuré une absorption significative par les racines dès 5 jours après le 
semis. Ce prélèvement de phosphore exogène devient ensuite la seule source à partir de 17 
jours après le semis (à β5°C).  
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Les oligoéléments peuvent également être importants pour la croissance précoce de 
certaines espèces. Crosbie et al. (1994) ont travaillé sur l’importance du manganèse pour la 
croissance précoce du lupin. Ils ont étudié la croissance de plantules issues de semences 
présentant des teneurs en manganèse variées. Ainsi, les plantules issues de semences 
pauvres en manganèse ont eu une croissance plus faible que les autres lorsqu’aucun 
manganèse n’était ajouté au substrat. En revanche, l’ajout de cet élément par une solution 
nutritive a permis de réduire les différences de croissance entre les plantules. 
 

2.2.3. Fixation symbiotique chez les légumineuses 

Les légumineuses sont capables de fixer l’Nβ de l’air via une symbiose avec une 
bactérie du genre Rhizobium. Cette symbiose se fait au niveau de nodules situés sur les 15-

β0 premiers cm du système racinaire. En échange de métabolites issus de la photosynthèse, 
la bactérie réduit l’Nβ sous forme d’ammoniac (NHγ) (Bergersen, 1969). Peu de travaux 
ont été réalisés sur l’initiation de la fixation symbiotique pendant la croissance précoce.  
Voisin et al. (β010) ont étudié la nodulation du pois sur l’ensemble du cycle et sa variation 
en fonction de la disponibilité en azote. Ils ont observé que pendant les 10 premiers jours 
suivant la germination (à β0°C), la nodulation était inhibée (avec l’hypothèse d’un signal 
d’autorégulation provenant de la semence) et que l’initiation de la nodulation commençait 
à l’apparition de la première feuille, juste avant la vidange totale des réserves séminales 
(environ βγ0°Cj après la germination). De plus, l’initiation était retardée dans le cas de 
fortes disponibilités en azote minéral dans le substrat.  
Sprent et Thomas (1984) ont étudié cette phase et suggèrent deux types de comportements 
différents selon les espèces et le type de croissance des nodules. La croissance des nodules 
chez les espèces de type Pisum et Vicia est indéterminée, c'est-à-dire que division et 
élongation cellulaire, fixation de Nβ et réduction d’azote sont simultanées. Au contraire, 
chez les espèces du type Phaseolus et Glycine, la croissance des nodules est déterminée. 
Les différentes phases de développement des nodules ne se chevauchent pas. 
 

2.3. Modélisation de la croissance précoce et facteurs de variation 

La croissance précoce a été formalisée par Blackman (1919), qui a appliqué la loi des 
intérêts composés à l’analyse de la croissance des plantes. Ainsi, selon Blackman (1919), 
concernant les plantes, l’accroissement de la surface foliaire sur un intervalle de temps 
donné est proportionnel à sa valeur initiale. La proportionnalité s’interrompt lorsqu’un 
facteur vient limiter l’accroissement et donc en particulier lorsque la compétition pour un 
facteur donné s’installe entre les plantes d’un peuplement. En présence d’eau et d’éléments 
minéraux en quantités suffisantes, le premier facteur de compétition apparaissant est la 
lumière. Dans notre travail, le début de la compétition est considéré et estimé comme le 
moment où les parties aériennes des plantes commencent à se chevaucher. 
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Pendant la phase post-levée, la croissance précoce des plantes peut donc s’exprimer de la 
façon suivante jusqu’au moment de la mise en place de la compétition: 
 

்்ܵܯ     = ଴ܵܯ × ݁��ሺோ�ோ×்்ሻ  (1) 
 
où TT est le temps thermique depuis la levée (°Cj), εSTT : la matière sèche aérienne à 
l’instant TT (mg plante-1), MS0 : la matière sèche aérienne à la levée et RGR : le taux de 
croissance relatif de la partie aérienne (mg mg-1 °Cj-1). La figure β (p. 11) présente de 
façon concrète l’équation (1) pour le pois qui va de la levée jusqu’au début de la 
compétition entre les plantes associées. 
 

2.3.1. Facteurs influençant la valeur du paramètre εS0 

La masse de la semence 

Différents travaux concernant les dicotylédones à levée épigée (betterave, carotte, mélilot, 
lupin, panais et chou) ont mis en évidence une corrélation entre la masse de la semence et 
MS0 (Haskins et Gorz, 1975; Hendrix et al., 1991; Shanmuganathan et Benjamin, 199β; 
Huyghe, 199γ; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996). Dans ses travaux sur trèfle, 
Black (1956b, a) a établi une corrélation linéaire entre la masse de la semence et la 
biomasse de la plantule à la levée qui en est issue. Il montre également l’existence d’une 
corrélation avec la surface des cotylédons. 
Des travaux ont également porté sur l’influence de la masse de la semence sur la masse de 
la plantule chez les monocotylédones. Ainsi, dans leurs travaux sur blé dur, Aparicio et al. 
(β00β) ont constaté une corrélation entre la masse initiale de la semence et la masse de 
chacune des cinq premières feuilles. Une telle corrélation a également été rapportée sur 
maïs (Pommel et Bouchard, 1990).  
Ainsi, une corrélation forte existe entre MS0 et la masse initiale de la semence mais pour 
les espèces cultivées cette relation a principalement été montrée au sein d’une espèce. 
Cette relation peut être liée à la taille de l’embryon et/ou la taille des réserves séminales. Il 
existe en effet une forte corrélation entre la masse de la semence et la taille de l’embryon 
(Black, 1956a; Burris et al., 1971; Hendrix et al., 1991; Lopez-Castaneda et al., 1996).  
 

La durée de la levée 

La durée de levée peut avoir un impact sur la masse de la plantule à la levée. Un effet 
négatif significatif sur la masse des cotylédons a été rapporté sur trèfle et chou (Black, 
1956b; Shanmuganathan et Benjamin, 199β) du fait de l’utilisation des réserves des 
cotylédons avant la levée (Varner et al., 196γ; Burris et al., 1971). Une diminution de MS0 
lorsque la durée de levée augmente a été remarquée sur betterave et carotte, même si cette 
diminution était peu marquée (Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996).  
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La nutrition minérale 

Nous ne connaissons pas d’étude sur l’effet de la nutrition minérale sur MS0. Elle pourrait 
avoir un rôle important dans le cas des espèces qui sont capables d’absorber des éléments 
minéraux avant la levée. Cela pourrait notamment être le cas de la betterave et de la carotte 
qui commencent à absorber de l’azote dès la sortie de la radicule (Tamet, 199β; Dürr et 
Mary, 1998). 
 

Ainsi, concernant MS0, l’effet le plus étudié dans la bibliographie est celui de la masse de 
la semence. Chez les dicotylédones à levée épigée, la durée de levée a un effet dépréciatif 
sur la masse des cotylédons et donc potentiellement sur MS0. Cet effet chez les espèces à 
levée hypogée n’a, à notre connaissance, pas été étudié.  
 

2.3.2. Facteurs influençant la valeur du paramètre RGR 

La durée de la levée et/ou l’utilisation des réserves séminales 
Plusieurs études ont porté sur les facteurs de variation du RGR ou de l’accumulation de 
biomasse pendant la phase précoce. Certaines d’entre elles rapportent l’impact que peut 
avoir la quantité des réserves séminales au moment de la levée sur la croissance précoce.  
Dürr et Boiffin (1995) ont ainsi montré qu’un séjour prolongé de la betterave à l’obscurité 
depuis le semis (60 à 150 °Cj) a un impact négatif sur le RGR corrélé à une diminution de 
la masse surfacique des cotylédons à la levée avec un seuil critique de 0,04 mg mm-² en 
deçà duquel le RGR diminue. Plusieurs études en écologie ont établi une corrélation 
positive entre le RGR et le SLA des feuilles (Specific Leaf Area, ratio surface sur masse; 
Reich et al., 1997; Ryser et Wahl, β001). Maranon et Grubb (199γ) établissent une 
corrélation négative entre le RGR et la masse de la semence en utilisant β7 espèces non 
cultivées. Cette relation est liée au fait que le SLA des feuilles est plus faible chez les 
espèces à grosse semence. Néanmoins, ces études portent sur des stades plus avancés de la 
croissance des espèces étudiées, en particulier lorsque les cotylédons ne sont plus les 
organes fonctionnels qui assurent la photosynthèse. Lors des premières étapes, lorsque ce 
sont les cotylédons qui assurent la photosynthèse, la vidange des réserves aboutit à une 
augmentation du SLA des cotylédons mais qui est négativement corrélée au RGR (Dürr et 
Boiffin, 1995). El Amrani et al. (1994a) ont montré qu’un séjour prolongé de plantules de 
betteraves à l’obscurité diminue la capacité photosynthétique des cotylédons. Cette 
diminution est liée, après utilisation des réserves séminales, à la dégradation des plastides 
et des protéines, en particulier des étioplastes (précurseurs des chloroplastes) qu’ils 
contiennent, du fait du manque de sucres solubles disponibles. Dans leurs travaux sur 
carotte, Tamet et al. (1996) ont montré qu’une phase pré-levée prolongée a aussi un impact 
négatif sur le RGR. Les mêmes constatations sur chou ont été faites (Shanmuganathan et 
Benjamin, 199β). Black (1956b) a trouvé un impact négatif de la profondeur de semis sur 
la croissance précoce du trèfle mais seulement dans le cas de semences de petite taille, 
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tandis que Haskins et Gorz (1975) n’ont pas trouvé d’effet significatif. Des 
expérimentations où les cotylédons ont été supprimés ou recouverts pour les isoler de la 
lumière sur tournesol et sainfoin ont mis en évidence leur importance pour l’initialisation 
de la croissance précoce (Cooper et Fransen, 1974; Hanley et al., β004). 
Différents travaux sur l’effet de la quantité des réserves séminales pour la mise en place de 
la croissance précoce ont également été menés sur des espèces à levée hypogée. Des 
travaux sur maïs ont montré que l’excision d’une partie de l’albumen a un effet négatif sur 
la croissance de la partie aérienne et des racines (Cooper et MacDonald, 1970). En 
revanche, l’ablation totale de l’albumen sur des plantules âgées d’au moins 8 jours a eu un 
effet positif sur la photosynthèse apparente β4 heures après l’ablation. Dans leurs travaux 
sur pois, Hanley et al. (β004) ont montré que l’excision totale des réserves au plus tard 9 
jours après le semis a un impact négatif sur la croissance. Kennedy et al. (β004) ont 
également mis en évidence ce phénomène chez le ligneux δithocarpus densiflora. De fait, 
à l’instar des espèces à levée épigée, les espèces hypogées dépendent de la quantité des 
réserves séminales pour la mise en place de la croissance autotrophe. Il a été montré chez 
le maïs après levée que le carbone de la photosynthèse reste dans un premier temps 
uniquement au niveau des feuilles et assure leur croissance alors que le carbone des 
réserves permet le développement et la croissance racinaire (Deleens et al., 1984). Bourdu 
et Grégory (198γ) décrivent un plateau de croissance chez le maïs survenant au moment où 
la plantule cesse d’utiliser majoritairement les réserves de la semence comme source de 
carbone et que la photosynthèse prend le relais complet. 
 

La nutrition minérale 

Bien que l’absorption d’éléments minéraux puisse commencer très précocement avant la 
levée et modifier la teneur des différents organes, l’impact d’un apport d’éléments 
minéraux sur les variations des valeurs du RGR n’a pas été, à notre connaissance, 
précisément étudié. De nombreuses études menées au champ font état de la stimulation de 
la croissance des plantules suite à une fertilisation localisée apportée au moment du semis à 
proximité des semences, en particulier en phosphore ou en azote dans le cas du maïs mais 
aussi du blé et de la betterave (par exemple, Duval, 1997; Legrand et Vanstallen, β000). 
Des travaux menés sur des espèces prairiales ont montré un gain de croissance dans le 
temps grâce à la nutrition minérale dès les stades précoces de développement. Toutefois, 
ces études montrent un effet global sur la croissance des plantules sans en analyser 
l’origine de façon détaillée. 
  
Le tableau 4 dresse une synthèse des résultats collectés dans la bibliographie sur les 
facteurs influençant la croissance précoce chez les espèces cultivées. Les effets de la masse 
de la semence sur la croissance des plantules ont été les plus largement étudiés, avec 
également quelques études sur les effets de la nutrition minérale et du taux d’utilisation des 
réserves séminales. 



 

 

 

Tableau 4 : Synthèse non exhaustive de travaux menés sur la croissance précoce et effet de l’augmentation du facteur étudié. 

Référence Espèce Facteur étudié Effet 

Aparicio et al., β00β Triticum turgidum L. Masse semence intra-
génotypique 

Taille embryon plus importante, réduction de la durée de levée  et  
masse aérienne plus importante 

Black, 1956b, a Trifolium subterraneum L. Masse semence intra-
génotypique 

Augmentation de la masse de la plantule  

Profondeur de semis Diminution de la masse des cotylédons à la levée 

Burris et al., 1971 Gycine max L. Masse semence intra-
génotypique 

Augmentation de la taille de l’embryon et de la masse des cotylédons 

Cooper et Fransen, 1974 Onobrychis viciaefolia Couverture (recouvrement) 
des cotylédons 

Diminution de la masse aérienne et du SLA1 des premières feuilles 

Cooper et MacDonald, 1970 Zea maize L. Excision partielle de 
l’albumen 

Augmentation de la photosynthèse apparente 
Pas d’effet sur la surface foliaire 
Diminution de la masse aérienne 

Dürr et Boiffin, 1995 Beta vulgaris L. Masse semence intra-
génotypique 

Augmentation de la masse de la plantule 
Pas d’effet sur élongation  
Augmentation de la masse aérienne 

Durée de levée Pas d’effet sur MS0
β et diminution du RGRγ 

Dürr et Mary, 1998 Beta vulgaris L. 

 

Triticum aestivum L. 

Nutrition minérale Augmentation de la masse des cotylédons, de la teneur N plantule et de 
l’élongation maximale 

Effets identiques (à la betterave) à l’apparition de la 1ère feuille 

Huyghe, 199γ δupinus albus L. Masse semence inter-
génotypique 

Augmentation du nombre de feuilles 

Maranon et Grubb, 199γ Plusieurs espèces Masse semence 
interspécifique 

Diminution du RGR et du SLA 

McWilliam et al., 1970 Espèces prairiales Nutrition minérale Augmentation de la masse aérienne 

1SLA : Surface massique des feuilles ; βMS0 : biomasse aérienne à la levée ; γRGR : taux de croissance relatif.
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2.4. Formalisation de la croissance précoce dans les modèles de culture 

Dans le cas des associations de cultures, quelques travaux de modélisation ont été réalisés 
jusqu’à présent notamment sur le modèle STICS (Brisson et al., 1998; Brisson et al., 
β004). Corre-Hellou et al. (β009) ont adapté ce modèle à l’association orge-pois de 
printemps. Comme d’autres modèles modélisant des associations d’espèces (Ball et 
Shaffer, 199γ; Berntsen et al., β004), ce modèle permet de prendre en compte les 
interactions entre les espèces associées et leurs réponses aux conditions du milieu même si 
des travaux sont encore nécessaires pour améliorer certains formalismes notamment sur le 
partage du rayonnement entre espèces. Le modèle AZODYN-IC (Malagoli, β009), a été 
développé à partir des modèles AZODYN (Jeuffroy et Recous, 1999) et AFISOL (Munier-
Jolain et al., β010) qui simulent respectivement la croissance d’une culture pure de blé et 
de pois. Ainsi, AZODYN-IC simule la croissance d’une association blé tendre-pois d’hiver. 
Il sert notamment à prédire les conséquences de stratégies de fertilisation azotée sur la 
croissance et le rendement.  
 

Cependant, les modèles actuels de cultures associées ne prennent en compte que de façon 
très succincte les variations de la croissance précoce et leur éventuel impact sur la 
croissance des différentes espèces dans de tels systèmes de culture.  
Dans AZODYN-IC, la croissance commence à la levée avec une biomasse proportionnelle 
à la masse de la semence. La croissance jusqu’au stade épi 1 cm pour le blé et floraison 
pour le pois se distingue par une valeur d’efficience de conversion du rayonnement en 
biomasse aérienne plus faible que dans la suite du cycle car une plus grande part des 
assimilats est affectée vers les racines pendant la première partie du cycle. Dans STICS 
(Brisson et al., β00γ), la surface foliaire potentielle est simulée par un modèle logistique en 
fonction des sommes de températures. Avant un LAI de 0,γ mβ.m-β quelle que soit l’espèce, 
il n’est considéré aucune compétition entre plantes. Au-delà, la densité de plantes a un effet 
sur la surface foliaire par plante. Comme dans AZODYN-IC, le coefficient de conversion 
du rayonnement en biomasse aérienne est plus faible pendant la première partie du cycle. 
Les variables pouvant influencer la croissance précoce (masse semence, profondeur de 
semis, disponibilité en N,..) ne sont peu ou pas prises en compte dans ces modèles de 
culture pures. C’est également le cas dans d’autres modèles tel que CROPSIM-WHEAT 
(Hunt et Pararajasingham, 1995). Des variations de croissance précoce sont en revanche 
intégrées dans le modèle SUCROS (Goudriaan et Van Laar, 1994), qui distingue une 
première étape de croissance précoce décrite à l’aide de l’équation (1). Cette distinction se 
fait jusqu’à un LAI de 0,75 mβ.m-β, valeur à partir de laquelle la compétition commence et 
le mode de représentation de la croissance change. Dans le cas de la betterave, les 
paramètres de la croissance précoce ont été estimés pour différentes durées de levée 
(Guérif et Duke, 1998). 
Selon ces différents modèles, les possibilités de prise en compte de variations initiales de 
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croissance entre espèces et conditions de semis sont donc variables et souvent peu étoffées. 
La simulation du début de la compétition entre plantes est aussi différente selon les 
modèles. 
 
Il apparaît donc nécessaire de poursuivre les efforts de modélisation du 
fonctionnement des cultures associées en intégrant en particulier le déroulement de la 
phase de croissance précoce post-levée dans les modèles. Il s’agit de prendre en 
compte les éventuelles différences entre espèces liées notamment à la masse de la 
semence et au type de levée et de déterminer et modéliser les effets de différentes 
conditions de semis (profondeur de semis, alimentation minérale). 
  

3. Utilisation des traits d’espèces pour l’analyse et la modélisation 
de la croissance précoce 

 

Selon Violle et al. (β007), un trait est toute caractéristique morphologique, physiologique 
ou phénologique mesurable à l’échelle de la plante individuelle, de la cellule à l’organisme, 
sans qu’il soit fait référence aux facteurs du milieu ou à aucun autre niveau d’organisation 
(population, communauté, écosystème). Les valeurs ou les modalités d’un trait sont 
définies comme étant un attribut. 
Les traits sont largement utilisés en écologie fonctionnelle qui est née du besoin de 
l’écologie d’avoir des modèles prédictifs et quantitatifs (Keddy, 199β). En effet, l’étude des 
écosystèmes peut regrouper un nombre très important d’espèces qui rend difficile de 
trouver des règles génériques du fonctionnement des plantes d’un écosystème donné. 
L’écologie fonctionnelle (ou comparative), qui repose sur la comparaison des traits, est 
favorable à l’émergence de modèles génériques et prédictifs (Keddy, 199β). Les valeurs 
des traits des différentes plantes seraient liées à la manière dont elles répondent à leur 
environnement.  
Différents exemples de relations entre traits d’espèces et de leur relation avec les 
conditions environnementales peuvent être donnés : activité photosynthétique maximale et 
durée de vie des feuilles, activité photosynthétique maximale et quantité de rayonnement, 
durée de vie des feuilles maximale et disponibilité en azote. La masse de la semence étant 
un trait facilement accessible, elle a été assez souvent retenue comme trait d’étude dans les 
travaux d’écologie fonctionnelle. Moles et al. (β005) ont étudié la relation entre les 
variations de la masse de la semence chez plus de 1β 000 espèces et des traits d’espèces 
(production nette, LAI, type de dissémination…) sans que des corrélations nettes 
apparaissent entre ces différents traits. Les variations de masse observées étaient le plus 
nettement corrélées aux groupes d’espèces (graminées, arbustes, arbres). Gross (1984) a 
établi une relation interspécifique positive entre la masse de la semence et la masse de la 
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plantule chez six espèces sauvages.  
Les travaux sur les traits d’espèces ont surtout porté sur des écosystèmes naturels 
comportant un grand nombre d’espèces et des prairies plurispécifiques mais ces approches 
ont été peu utilisées sur des cultures annuelles. L’approche proposée par l’écologie 
fonctionnelle peut être appliquée à l’étude des agro-écosystèmes. Des travaux ont porté sur 
la modélisation de la germination et de la levée des adventices en lien avec les traits de 
semences et des processus de germination (Gardarin et al., β010; Gardarin et al., β01β). 
Dans ce modèle, les formalismes adoptés sont génériques et les variations spécifiques sont 
prises en compte au niveau de la valeur des paramètres des différentes fonctions du 
modèle. La valeur des paramètres est corrélée à des traits d’espèces. Les traits pris en 
compte sont par exemple la masse et la composition des graines, l’épaisseur des téguments. 
Mais ces travaux n’ont pas abordé l’étude de la croissance précoce après la levée. 
L’utilisation des traits ouvre donc des possibilités de plus grande généricité pour la 
modélisation en agronomie en particulier lorsque le nombre d’espèces auxquelles on 
s’intéresse est important, ce qui peut être le cas des différentes cultures menées en 
association. Par ailleurs, l’utilisation de traits facilement mesurables peut permettre la 
prévision de valeurs de paramètres plus difficilement accessibles, e. g. MS0 et RGR. 
 

4. Hypothèses et démarche adoptée pendant la thèse 

4.1. Hypothèses de travail 

Les différentes données collectées dans la bibliographie permettent d’émettre plusieurs 
hypothèses sur les variations de MS0 et du RGR et sur l’importance de la croissance 
précoce dans la mise en place de la compétition dans les cultures associées. 
La première hypothèse est que la croissance précoce a un impact sur la suite du cycle des 
associations de cultures via ses effets sur la mise en place de la compétition des espèces 
associées. Quelques travaux initiaux ont ainsi mis en évidence l’impact de cette croissance 
précoce sur les cultures associées (Bellostas et al., β00γ; Andersen et al., β007) mais sans 
aller jusqu’à la modélisation et la distinction des facteurs en jeu et sans prendre en compte 
diverses combinaisons d’espèces. 
 

A partir de l’analyse bibliographique, plusieurs hypothèses peuvent également être émises 
sur les sources de variation de MS0 et du RGR (Figure 5). 
Concernant MS0, la masse de la semence semble avoir un impact positif, différentes études 
ayant montré une corrélation positive pour des espèces cultivées et aussi chez quelques 
espèces sauvages. Il reste à établir l’éventuelle existence d’une relation inter-spécifique 
chez des espèces cultivées entre MS0 et la masse de la semence, dans une optique de 
modélisation intégrant les traits d’espèce. 
La durée de levée pourrait également avoir un effet dépréciatif sur MS0 des espèces à levée 
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épigée en lien avec la vidange des cotylédons pendant la phase pré-levée. Il reste à 
modéliser cet impact, et également à l’étudier chez les espèces à levée hypogée en lien 
avec la redistribution des réserves pendant la phase pré-levée. 
La nutrition minérale pourrait aussi avoir un impact sur MS0. Il existe chez certaines 
espèces la capacité à absorber des éléments minéraux avant la levée. Cela pourrait aboutir 
à une modification de l’utilisation des réserves des cotylédons pendant la phase pré-levée 
et donc à une modification de la masse à la levée chez les espèces à levée épigée. Chez les 
espèces à levée hypogée, l’effet de la nutrition minérale sur MS0 reste également à étudier. 
L’absorption d’éléments minéraux, et notamment d’azote, pourrait éventuellement être 
corrélée à la composition des réserves séminales, i. e. leur plus ou moins grande teneur en 
différents éléments minéraux, entre autres leur teneur en azote. 
La nutrition minérale pourrait également avoir un effet sur le RGR. 
Ce dernier pourrait aussi dépendre de la durée de levée en lien avec la masse surfacique 
des cotylédons à la levée des espèces à levée épigée et la vidange des réserves de la 
semence chez les espèces à levée hypogée. Il y a nécessité de quantifier pour la 
modélisation l’effet de la durée de levée sur le RGR. 
 

 

 

Figure 5 : Hypothèses de travail sur εS0 et le RGR. 

 

4.2. Démarche générale 

4.2.1. Choix des espèces étudiées 

Les espèces étudiées ont été choisies en fonction des traits retenus pour l’étude de la 
croissance précoce mais aussi en tenant compte des espèces présentes dans les associations 
de cultures. Les hypothèses formulées mettent en évidence plusieurs traits qui ont guidé le 
choix des espèces: la masse de la semence, sa composition (en particulier sa teneur en 

MSTT = MS0 x e(RGR x TT)

Facteurs

 Masse de la semence

 Durée de levée
• Epigées: vidange des 

cotylédons

 Nutrition minérale

Facteurs

 Durée de levée
• Epigées: masse surfacique 

des cotylédons

• Hypogées: vidange des 

réserves

 Nutrition minérale
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azote) et le type de levée qui détermine la nature des premiers organes assurant la 
photosynthèse. En outre, l’étude portant sur les associations de cultures à base de 
légumineuses, ces espèces ont été intégrées à la gamme étudiée. Les monocotylédones et 
les dicotylédones ont été distinguées pour intégrer les graminées qui sont des espèces 
couramment utilisées dans les associations et dont la morphologie de la plantule diffère de 
celle des dicotylédones.  
 

Les tableaux 5 et 6 présentent les espèces choisies et les traits qui leurs sont associés. Les 
cases grisées du tableau 6 correspondent à des critères qu’aucune espèce d’intérêt ne 
semble remplir. 
 

En outre, les différentes espèces étudiées témoignent de la diversité des associations de 
cultures qui y sont rattachées. En effet, les espèces sélectionnées peuvent être utilisées dans 
des cultures associées ayant des objectifs de production différents et dont les espèces sont 
généralement semées en même temps: 
- pour la récolte des grains des deux espèces (mélange dans le rang): pois-blé;  
- pour la récolte de fourrage (mélange dans le rang): pois-blé, luzerne-blé; 
- pour la production de semences de carotte et de tournesol, la légumineuse est utilisée 
comme plante de service (rangs alternés): pois-carotte, minette-carotte, luzerne-tournesol; 
- pour la production de semences de fétuque sur deux ans, la légumineuse est récoltée au 
bout de la première année (rangs alternés): pois-fétuque.  
 

La diversité des associations présentées ici montre l’intérêt de l’utilisation des traits 
d’espèces pour la modélisation de la croissance précoce.  
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Tableau 5 : Traits étudiés et espèces qui y sont associées. δ’entrée verticale du tableau intègre les traits suivants : classe, masse sèche de la 
semence et type de levée. δ’entrée horizontale du tableau intègre les légumineuses.  

 

 MoŶocotylédoŶe DicotylédoŶe 

 SeŵeŶĐe 

< ϱ ŵg 

SeŵeŶĐe  
> ϰ0 ŵg 

SeŵeŶĐe  
< ϱ ŵg 

SeŵeŶĐe > ϰ0 ŵg 

 

Levée hypogée 
Levée épigée 

;CotylédoŶs foliaiƌes photosyŶthétiƋuesͿ 
Levée hypogée 

;ĐotylédoŶs ƌestaŶts sous teƌƌeͿ 

NoŶ 
LéguŵiŶeuse 

 

FétuƋue 

;Festuca aruŶdiŶaceae 
SĐhƌeď.Ϳ 

 

 

Blé duƌ 

;Triticuŵ turgiduŵ L.Ϳ 
 

 

Caƌotte 

;Daucus carota L.Ϳ 
 

 

TouƌŶesol 
;HeliaŶthus aŶŶuus L.Ϳ 

 

 

LéguŵiŶeuse   

 

LuzeƌŶe 

;Medicago sativa L.Ϳ 
 

MiŶette 

;Medicago lupuliŶa L.Ϳ 
 

 
Pois 

;Pisuŵ sativuŵ L.Ϳ 
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 Tableau 6 : Description des réserves séminales des espèces et variétés étudiées (D’après 
Abirached-Darmency et al., 2005; Gerhard δeubner δab, 2012; Royal Botanic Gardens 
Kew Seed Information Database (SID), 2008). 

 

 

4.2.2. Démarche expérimentale générale 

La démarche adoptée au cours de cette thèse a comporté deux grandes étapes composées 
chacune de plusieurs séries d’expérimentations combinées à une approche de modélisation. 
 

1/ Analyse et modélisation de la croissance précoce 

 

- Etude de la phase pré-levée en conditions contrôlées (chapitre 1, partie 1) : 
Les expérimentations sur la croissance pré-levée (hétérotrophe) ont été réalisées en 
chambre de culture pour analyser la croissance des différentes parties des plantules de 
chaque espèce et fournir des éléments de compréhension de l’état des plantules obtenu à la 
levée. L’impact de la nutrition minérale ainsi que les conséquences possibles sur la 
croissance précoce post-levée ont été analysées.  
 

- Etude et modélisation de la croissance précoce en serre (chapitre 1, partie β) : 
La croissance précoce a été étudiée pour chaque espèce et pour différentes durées de 
croissance pré-levée et de disponibilité en éléments minéraux dans le but d’établir un 
modèle de la croissance précoce. Les expérimentations ont été réalisées en serre pour bien 
contrôler les différents facteurs étudiés. Les données récoltées ont été utilisées pour la 
réalisation du modèle en s’appuyant sur les différents traits d’espèces. 

 Fétuque Blé dur Pois Minette Luzerne Carotte Tournesol 

Nom latin 
Festuca 

aruŶdiŶaceae 
Triticuŵ 

turgiduŵ 
Pisuŵ 

sativuŵ 
Medicago 

lupiliŶa 
Medicago 

sativa 
Daucus 
carota 

HeliaŶthus 
aŶŶuus 

Variété Tomahawk Dakter Hardy 
Virgo 

Pajberg 
Vermont Nantaise 

améliorée 
NK 

Countri 
Famille Poaceae Poaceae Fabaceae Fabaceae Fabaceae Apiaceae Asteraceae 

Masse sèche 
semence (mg) 

β.4 
(0.β)a 

57.4 
(4.β) 

βββ.7 
(1γ.4) 

1.βb 

(0.γ) 
1.5b 

(0.4) 
0.7b 

(0.β) 
45.8b 
(4.γ) 

Localisation  
majoritaire des 
réserves 

Albumen Albumen Cotylédons Albumen Albumen Albumen Cotylédons 

Teneur en 
protéines (%) 17 1β β5 γ5 γ7 β5 β5 

Teneur en  
lipides (%) β β 1 5 10 β0 40 

Teneur en 
carbohydrates (%) 7γ 75 65 50 45 50 γ0 

Teneur en 
minéraux (%) 8 11 9 10 8 5 5 

a Ecart-type. b Téguments non compris. 
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- Etude de la croissance précoce au champ (chapitre 1, partie γ) : 
Des essais sur la croissance précoce ont été réalisés au champ. Ils ont eu pour but 
d’analyser au champ les facteurs de variation de la croissance précoce en comparaison de 
ce qui avait été obtenu en serre et de calibrer le modèle pour des simulations de la 
croissance précoce au champ. 
 

- Utilisation du modèle de la croissance précoce (chapitre 1, partie 4) : 
Le modèle de la croissance précoce a été utilisé pour différentes combinaisons d’espèces 
afin de simuler l’impact de la variation de la croissance précoce sur l’état du couvert de 
différentes associations au moment de la fin de la phase exponentielle de croissance. 
 

 

β/ Etude des conséquences de variations de la croissance précoce sur la suite du cycle 

 

- Etude en serre des conséquences de variations de la croissance précoce sur la suite du 
cycle des associations blé dur-pois et blé dur-luzerne (chapitre β, partie 1) : 

Les conséquences de variations de la croissance précoce sur la suite du cycle des 
associations de cultures ont été étudiées en serre sur une association blé dur-luzerne et blé 
dur-pois afin d’analyser expérimentalement les impacts de la croissance précoce sur la 
compétition entre les espèces associées. 
 

- Analyse de sensibilité à la croissance précoce d’un modèle de simulation de 
l’association pois blé tendre-pois d’hiver (chapitre β, partie β) : 

Une analyse de sensibilité à la croissance précoce a été réalisée à l’aide d’un modèle de 
fonctionnement d’une association blé tendre-pois d’hiver, AZODYN-IC, qui simule 
l’ensemble du cycle. Pour cela, le formalisme de la croissance précoce a été intégré au 
modèle. Les valeurs de MS0 et le RGR du pois et du blé ont été choisies et variées 
artificiellement dans des gammes vraisemblables. 
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Chapitre 1 – Analyse et modélisation de la croissance 
précoce 

 

1. Etude de la phase pré-levée  

1.1. Introduction 

Comme exposé précédemment, la phase pré-levée a des conséquences sur la croissance 
précoce qui dépendent des conditions du milieu et des caractéristiques des semences et des 
plantules. La durée de la croissance pré-levée et les conditions de nutrition pendant cette 
phase ont un impact sur l’état de la plantule au moment de sa levée. Ainsi, chez les espèces 
à levée épigée, la masse surfacique des cotylédons à la levée peut avoir un effet sur la 
croissance post-levée (Shanmuganathan et Benjamin, 199β; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et 
al., 1996) tout comme le degré de vidange des réserves séminales chez les espèces à levée 
hypogée (Cooper et MacDonald, 1970; Bourdu et Gregory, 198γ; Hanley et al., β004).  
L’absorption d’éléments minéraux et notamment d’azote (N) peut également commencer 
lors de la phase pré-levée (Dürr et Mary, 1998) et avoir un impact sur la vitesse 
d’allongement mais aussi sur la teneur en azote des tissus à la levée et donc sur leur 
capacité de photosynthèse (Evans, 1989; Hikosaka, β010).  
C’est dans un souci de meilleure compréhension des effets des différentes étapes menant 
aux variations de croissance précoce qu’il a été décidé d’étudier la phase pré-levée 
préalablement aux observations de la croissance précoce post-levée et à la recherche 
d’éléments de modélisation. Ces deux étapes pré et post-levée ne sont pas toujours bien 
distinguées dans l’analyse de la croissance précoce des cultures. 
L’allongement et la redistribution des réserves séminales vers les différents organes de la 
plantule ainsi que l’évolution des teneurs en N pendant la phase hétérotrophe ont donc été 
étudiés. L’influence de la nutrition minérale sur ces différentes variables a également été 
analysée. Les conséquences possibles sur la croissance précoce et notamment sur MS0 et le 
RGR sont discutées. 
 

1.2. Matériels et Méthodes 

Les espèces dont la phase pré-levée a été étudiée correspondent à celles présentées 
précédemment et regroupant les traits d’intérêt pour l’étude de la croissance précoce 
(Tableau 7).  
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Tableau 7 : Caractéristiques des espèces pour l’étude de la phase pré-levée. 

 

Minette, luzerne, carotte et fétuque ont été semées dans des boîtes en plastique de 
dimension L x l x h = 16 x 10 x 10 cm à une densité de β0 à β5 semences par boîte 
remplies de β kg de sable de Fontainebleau (β00 µm, SIFRACO quality NEγ4, Paris, 
France). Pois, tournesol et blé dur ont été semés dans des pots en plastique de dimension d 
x h = β0 x 15 cm remplis de 4,8 kg du même sable. 10 semences par pot ont été disposées.  
Les pots et les boîtes ont ensuite été placés en chambre de culture à β0 ± 0,γ °C et arrosés 
jusqu’à une teneur de 0,β0 kg kg-1 soit avec de l’eau déminéralisée (traitement C0) soit 
avec une solution nutritive (Saglio et Pradet, 1980) contenant : β.8 mmol L-1 KNOγ,  β.6 
mmol L-1 Ca(NOγ)β, 1.0 mmol L-1 KHβPO4, 0.10 mmol L-1 KβHPO4, 0.64 mmol L-1 
MgSO4, γ mmol L-1 NH4NOγ, β00 µmol L-1 NaCl et les micronutriments suivants: β4 µmol 
L-1 HγBOγ, 11 µmol L-1 MnSO4, 4 µmol L-1 ZnSO4, 100 nmol L-1 CuSO4, 40 nmol L-1 
(NH4)MoO4 and 80 µmol L-1 FeEDTA permettant une croissance optimale ( Dürr et Mary, 
1998; traitement C4). Juste après le semis, les pots ont été recouverts de sacs plastiques 
noirs pour garder les plantules à l’obscurité et limiter les pertes d’eau par 
évapotranspiration.  
La longueur de la partie au-dessus de la racine (appelée « tige » dans la suite du texte pour 
avoir une dénomination commune aux différentes espèces), ainsi que de la racine la plus 
longue a été mesurée de γ à 5 dates après le semis en utilisant γ à 4 répétitions (γ à 4 boîtes 
ou pots). La largeur et la longueur des cotylédons ont également été mesurées pour les 
espèces épigées pour estimer leur surface (en assumant une forme elliptique) et en déduire 
leur masse surfacique. Pour les mesures de biomasse sèche, les différents organes des 

Nom 
commun 

Nom latin Classe Famille Variété 
Masse 

semence 
(mg) 

Levée 
Teneur N 
semence 

(%) 

Fétuque 
Festuca 

arundinacea 
Monocot Poaceae Tomahawk β.4  Hypogée β.1 

Blé dur 
Triticum 
turgidum 

Monocot Poaceae LA18βγ 56.9 Hypogée β.1 

Pois Pisum sativum Dicot Fabaceae Hardy βββ.7 Hypogée γ.0 

Luzerne 
εedicago 

sativa 
Dicot Fabaceae Vermont 1.6a  Epigée  6.5 

Minette 
εedicago 
lupulina 

Dicot Fabaceae 
Virgo 

Pajberg 
1.βa  Epigée 6.0 

Carotte Daucus carota Dicot Apiaceae 
Nantaise 
améliorée 

0.7a  Epigée γ.7 

Tournesol 
Helianthus 

annuus 
Dicot Asteraceae NK Countri 45.8a Epigée   4.0 

  a Téguments non compris 
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plantules (coléoptile et feuille, hypocotyle ou épicotyle et feuilles; résidu de semence ou 
cotylédons ; racines) ont été regroupés par répétition, séchés à 80°C pendant 48 heures. La 
teneur en N total a également été mesurée avec un analyseur élémentaire CHN (méthode 
de Dumas, IDAC, Nantes, France). Les pertes et les gains en N à l’échelle de la plante ont 
été estimés en calculant la balance azotée définie comme étant le ratio de la quantité d’N 
contenue dans la plantule à un instant t par la quantité d’N contenue initialement dans la 
semence. Les dates de prélèvements correspondent à différentes durées de levée possibles 
allant de γ0 à 180 °Cj depuis 50% de germination en utilisant les températures de base 
suivantes établies au sein du LEVA dans des expérimentations antérieures sauf pour le 
tournesol (Villalobos et Ritchie, 199β) : blé dur 1,4°C; fétuque β,8°C; pois γ,5°C; minette 
et luzerne β,7°C; tournesol 4°C et carotte 4,4°C. Le temps thermique a été calculé comme 
suit:  
 

    ܶ ௝ܶ = ∑ ሺ ௜ܶ − ௕ܶሻ௜=௝௜=଴    (β) 
 

où TTj est le temps thermique cumulé (°Cj) à la date j, Ti est la température moyenne du 
jour i (°C) et Tb est la température de base (°C).  
Les analyses statistiques ont été réalisées sous GraphPad Prism 5. Des ANOVA à deux 
facteurs (temps x nutrition minérale) et des tests de Bonferroni ont été utilisés pour 
l’analyse de l’allongement, des biomasses et des teneurs N au risque α de 5%.  
 

1.3. Résultats  

1.3.1. εorphologie des plantules 

La morphologie des plantules pendant la phase hétérotrophe diffère sensiblement selon les 
espèces et selon la classe à laquelle elles appartiennent (comme montré dans les Figures γ 
et 4).  
Les trois espèces à levée épigée et petite semence, minette, luzerne et carotte, présentent 
une radicule courte ainsi qu’un hypocotyle poussant les deux cotylédons hors du sol. Le 
tournesol a une morphologie similaire mais a rapidement développé des racines 
secondaires autour de son pivot.  
Les deux monocotylédones, fétuque et blé dur, ont un coléoptile s’allongeant depuis le 
point d’insertion de la semence jusqu’à ce qu’il soit percé par la première feuille à environ 
75°Cj depuis 50% de germination. La semence et le reste de réserves séminales reste au 
niveau de son point d’ancrage dans le sol. Le blé dur présente γ longues racines séminales 
ramifiées tandis que la fétuque n’a qu’une seule radicule.  
Le pois présente une morphologie particulière avec une longue racine pivotante et 
ramifiée, un épicotyle développant des entre-nœuds et des feuilles, des cotylédons de 
stockage restant au niveau du point d’ancrage de la semence. 
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Figure 6 : Allongement de la tige ( ) et de la racine ( ). δes symboles vides indiquent le 
traitement C0. δes symboles pleins indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non 
significatif ; *: P < 0,05; **: P < 0,001; ***: P < 0,0001. δes barres verticales 
représentent l’écart-type. δes flèches indiquent le début d’une différence significative pour 
la tige. C0, pas d’apport d’éléments minéraux ; C4, apport élevé d’éléments minéraux. 
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1.3.2. Allongement 

A la fin des expérimentations et pour le traitement C0, le pois, le tournesol et le blé dur 
avaient l’allongement le plus important en termes de tige (> 100 mm) et de racine (> 160 
mm; Figure 6). Tandis que la fétuque, la carotte, la minette et la luzerne avaient une tige (< 
80 mm) et des racines (< β0 mm)  nettement plus courtes. Les espèces à grosse semence 
avaient une vitesse d’élongation de la tige et des racines plus élevée que les espèces à 
petite semence. Le pois avait une vitesse d’allongement de la tige de 1,9 mm °Cj-1 suivi par 
le tournesol avec 1,0 mm °Cj-1 et le blé dur avec 0,5 mm °Cj-1. La fétuque, la carotte, la 
minette et la luzerne avaient un taux d’allongement de la tige plus faible avec environs 0,4 
mm °Cj-1. 
A l’exception du pois, la nutrition minérale a significativement stimulé l’allongement de la 
tige pour toutes les espèces à partir de 75-100°Cj. L’augmentation est devenue 
particulièrement importante à partir de 1γ0°Cj pour les deux monocotylédones. L’effet de 
la nutrition minérale sur la vitesse d’allongement était le plus important pour le blé dur 
avec 1,5 mm °Cj-1 (+17γ%) et la fétuque (+51%) pour le traitement C4. L’augmentation 
était comprise entre +β0 et +γ0% pour les autres espèces sauf le pois. Aucun effet de la 
nutrition minérale sur l’allongement des racines n’était notable mis à part à la fin de l’essai 
du tournesol avec une racine plus courte dans le cas du traitement C4.  
 

1.3.3. Biomasses et dynamique d’utilisation des réserves 

Comme pour les longueurs, les espèces à grosse semence (pois, blé dur et tournesol) ont 
obtenu les biomasses les plus élevées dans le cas du traitement C0 (Figure 7). Au dernier 
prélèvement et sans nutrition minérale (C0), le pourcentage de réserves séminales utilisées 
a varié entre espèces: 55-65% pour les espèces à grosse semence, 80-85% pour les espèces 
à petite semence (carotte, minette et luzerne sauf fétuque avec 55%).  
Avec une nutrition minérale non limitante (C4), une augmentation significative de 
l’utilisation des réserves a été observée pour les deux monocotylédones (blé dur et fétuque 
avec respectivement 80 et 50% au dernier prélèvement). Néanmoins, l’allongement plus 
rapide au niveau C4 aboutirait à une levée plus précoce et donc au même niveau de 
réserves pour une distance donnée à parcourir pour atteindre la surface. 
Pour le traitement C0, la biomasse de la tige a augmenté au cours du temps pour les 
espèces à levée hypogée (pois, blé dur et fétuque) en lien avec l’utilisation des réserves 
séminales. A l’inverse, la biomasse de la tige des espèces à levée épigée (minette, luzerne, 
carotte et tournesol) a légèrement diminué au cours du temps en lien avec la vidange des 
cotylédons qui sont compris dans cette partie de la plantule. La nutrition minérale n’a eu 
aucun effet sur la biomasse de la tige pour les légumineuses. Un effet positif, à partir de 
75°Cj a été observé pour les deux monocotylédones. Pour les deux épigées (carotte et 
tournesol), la biomasse de la tige est restée relativement stable pour le traitement C4 tandis 
qu’elle a légèrement diminué sans apport d’éléments minéraux (C0) 
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Figure 7 : Biomasse de la partie au-dessus de la racine ( ), des organes de stockage 
des réserves ( ); résidu de semence pour hypogées et cotylédons pour épigées) et des 
racines   ( ). δes symboles vides indiquent le traitement C0. δes symboles pleins 
indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non significatif ; *: P < 0,05; **: P < 
0,001; ***: P < 0,0001. δes barres verticales représentent l’écart-type. 
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avec une différence significative à partir de 100°Cj pour le tournesol et 75°Cj pour la 
carotte. 
Aucun effet de la nutrition n’a été observé sur la biomasse racinaire sauf à la fin de la 
croissance du blé et du tournesol où elle est devenue plus élevée dans le cas du traitement 
C0. 
 

La figure 8 représente l’évolution de la masse surfacique des cotylédons des espèces à 
levée épigées uniquement pour le traitement C4 car aucune différence significative n’a été 
observée entre les deux  niveaux de nutrition minérale.  
Pour toutes les espèces considérées, la masse surfacique des cotylédons a sensiblement 
diminué au cours du temps pour atteindre un plateau de 0,08 mg mm-β pour la luzerne et la 
minette à 75°Cd et de 0,04 mg mm-β pour la carotte à 160°Cj. La masse surfacique des 
cotylédons du tournesol était bien plus élevée que pour les autres espèces et a tendu vers un 
plateau de 0,β0 mg mm-β. 

 

 

 

 

 

 

 

1.3.4. δ’azote au sein de la plantule 

La balance azotée est restée au niveau de 100% pour le pois et la luzerne (Figure 9) et a 
légèrement diminué pour la minette. Pour ces trois espèces, il n’y avait pas de différence 
significative entre les traitements C0 et C4. Cela indique qu’il n’y a pas eu de gain d’N au 
sein de la plantule pour les légumineuses. Au contraire, la balance azotée a fortement 
augmenté au-dessus de 100% pour les autres espèces à partir de 75-100°Cj après 50% de 
germination. Le gain en N a été particulièrement important pour les deux 
monocotylédones, blé dur et fétuque, ainsi que pour le tournesol.  

Figure 8 : εasse surfacique 
des cotylédons des espèces à 
levée épigée pour le traitement 
C4. Tournesol (   ), minette       
(   ), luzerne (   ) et carotte (   ). 
δes barres verticales 
représentent l’écart-type. 
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Figure 9 : Balance azotée correspondant au ratio (x 100) entre la quantité d’azote total 
au sein de la plantule à un instant t et la quantité d’azote total contenu initialement 
dans la semence. δes symboles vides indiquent le traitement C0.  δes symboles pleins 
indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non significatif ; *: P < 0,05; **: P < 
0,001; ***: P < 0,0001. δes barres verticales représentent l’écart-type. 
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Pour toutes les espèces, la teneur en N des futurs organes photosynthétiques est restée 
relativement élevée (> 4%) dans le cas du traitement C0 (Figure 10). La teneur en N était la 
plus élevée pour les trois légumineuses avec 7-10%, et sans différence significative entre 
les traitements C0 et C4. La teneur en N a diminué au cours du temps pour le pois mais est 
restée à une valeur élevée (au-dessus de 7%), tandis qu’elle est restée stable pour la minette 
et la luzerne. Pour les deux monocotylédones, blé dur et fétuque, la teneur en N a varié 
entre 4 et 6% au traitement C0 et a augmenté significativement avec l’apport d’éléments 
minéraux (C4) à 6-7%. Le tournesol et la carotte ont montré la plus faible teneur en N 
comparé aux autres espèces mais elle a légèrement augmenté au cours de temps jusqu’à 
4,5-6%. L’apport d’éléments minéraux n’a que peu augmenté la teneur en N des cotylédons 
de la carotte et du tournesol malgré l’augmentation globale de la balance azotée de la 
plantule. 
 

 

Figure 10 : Teneur en azote des futurs organes photosynthétiques (cotylédons pour minette, 
luzerne, carotte et tournesol; premières feuilles et tige pour pois, blé dur et fétuque). a: 
luzerne ( ), minette ( ) et pois ( ). b: blé dur ( ) et fétuque ( ). c: carotte ( ) et 
tournesol ( ). δes symboles vides indiquent le traitement C0. δes symboles pleins 
indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non significatif ; *: P < 0,05; **: P < 0,001; 
***: P < 0,0001. δes barres verticales représentent l’écart-type.   
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Nous avons tenté de corréler différentes variables mesurées à la teneur initiale en N de la 
semence. La balance azotée à 100°Cj depuis 50% de germination (pour traitement C4) est 
corrélée à la teneur initiale en N de la semence (r² = 0.74; Figure 11a). Plus la teneur 
initiale en N de la semence était faible, plus la balance azotée dépassait 100%. En outre, 
une corrélation est également mise en évidence entre le gain en N du futur organe 
photosynthétique (traitement C4 relativement au traitement C0) et la teneur initiale en N de 
la semence (r² = 0.70; Figure 11b) en lien avec l’augmentation de la balance N. Plus la 
teneur en N initiale de la semence était faible plus la teneur en N du futur organe 

y = 1,6 – 0,9γ ln (x) 

y = 178,5 – 46,7 ln (x) 

y = 107,0 – 51,4 ln (x) 

Figure 11 : a : Balance azotée (%) 
à 100°Cj depuis 50% de 
germination dans le cas du 
traitement C4 en fonction de la 
teneur initiale en N séminal (%). 
b : Gain de teneur en N du futur 
organe photosynthétique (%) à 
100°Cj au traitement C4  par 
rapport au traitement C0 en 
fonction de la teneur initiale en N 
séminal (%). c : Gain  
d’allongement de la tige (%) à 
100°Cj, traitement C4 par rapport 
au traitement C0, en fonction de la 
teneur initiale en N séminal (%). 
Fétuque (    ), blé dur (      ), pois   
(    ), carotte (     ), tournesol (    ), 
minette (    ) et luzerne (   ). δes 
barres verticales représentent 
l’écart-type. 
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photosynthétique a augmenté avec l’apport d’N par la solution nutritive. En revanche, la 
corrélation entre le gain d’allongement de la tige dans le cas du traitement C4 et la teneur 
initiale en N de la semence est plus faible (r² = 0.β9 ; Figure 11c). En effet, si la luzerne et 
la minette ont une forte teneur en N séminal, elles ont tout de même eu un gain 
d’allongement significatif. Au contraire, avec une teneur en N séminal plus faible que les 
deux autres légumineuses, le pois n’a pas eu de gain d’allongement significatif.  
 

1.4. Discussion 

1.4.1. Capacité d’allongement et conséquences sur la levée  

Les différentes espèces étudiées ont montré des capacités d’allongement de la tige 
variables. Ainsi, les espèces à grosse semence présentent un allongement maximal et une 
vitesse d’élongation plus élevés que les espèces à petites semences. Addae et Pearson 
(199βb) avaient trouvé qu’une augmentation de la masse de semence chez le blé tendre 
aboutissait à une augmentation de la longueur du coléoptile. Tamet et al. (1996) l’ont 
également observé chez la carotte. Une corrélation entre la masse de la semence et la 
capacité d’allongement a également été rapportée pour différentes adventices par Gardarin 
et al. (β010).  
La masse de la semence est donc un critère important pouvant influencer les vitesses de 
levée relatives des différentes espèces. Ces capacités d’allongement sont à prendre en 
compte pour les cultures associées dans le choix des profondeurs de semis. En association, 
les espèces à grosse semence seraient donc capables de lever plus vite mais selon 
également leur vitesse de germination. En outre, la plus grande capacité d’allongement des 
espèces à grosse semence leur permet d’être moins sensibles aux grandes profondeurs de 
semis et aux obstacles à la levée de type motte (Dürr et al., β001; Gardarin et al., β010).  
 

La nutrition minérale a également un impact significatif sur l’allongement de la tige. 
Durrant et Mash (1989) avaient montré un gain d’allongement de l’hypocotyle de la 
betterave et une meilleure levée au champ avec l’application de KNOγ. Dürr et Mary 
(1998) ont observé un gain d’allongement très précoce chez la betterave dès 50°Cj après 
germination, plus tardif chez le blé tendre vers 80°Cj comme cela a été observé sur blé dur 
dans nos essais. Dans notre étude, les gains d’allongement ont été les plus forts pour les 
monocotylédones, pour lesquelles par ailleurs l’absorption d’N a été importante. Une 
corrélation a été établie entre espèces entre le gain net d’N et la teneur initiale en N de la 
graine.  
D’une façon générale, de fortes teneurs en N dans la plante favorisent la division et 
l’élongation cellulaire (Roggatz et al., 1999). Abrol et al. (198γ) ont montré que 
l’assimilation de l’N à l’obscurité est possible grâce à la voie oxydative du pentose 
phosphate. Dans ce cas, l’assimilation d’N est possible tant que la quantité de 
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carbohydrates disponibles est suffisante. Or, les monocotylédones ont une semence très 
riche en carbohydrates. Des travaux sur tournesol ont montré que l’apport d’N exogène 
dans le milieu stimulait la synthèse de nitrate et nitrite réductases pendant la germination 
(Haba et al., 1988).  
Il faut souligner que d’autres éléments minéraux que l’N pourraient être impliqués dans 
l’augmentation de l’allongement puisque tous les éléments de la solution nutritive apportée 
ont eu leurs quantités modifiées dans notre étude.  
Enfin, nos résultats suggèrent qu’une levée plus rapide du fait de la nutrition minérale 
serait notable surtout pour des profondeurs de semis assez élevées. Néanmoins, cela peut 
avoir des conséquences sur la conduite du semis en association de cultures, du fait du 
compromis à trouver entre profondeurs de semis adaptées aux espèces associées. 
 

Concernant le système racinaire, les résultats d’allongement et de biomasse indiquent que 
les espèces à grosse semence colonisent le sol plus vite et vont donc explorer un volume de 
sol plus important que les espèces à petite semence leur donnant un avantage 
supplémentaire pour l’accès à plus de ressources jusqu’à l’apparition de la compétition 
entre plantes. 
 

1.4.2. Biomasses et répercussions potentielles sur εS0 

La biomasse de la partie au-dessus de la racine s’avère plus élevée pour les espèces à 
grosse semence. Différents travaux ont montré une corrélation entre la masse de la 
semence et la masse de la plantule chez le trèfle (Black, 1956b), la carotte (Tamet et al., 
1996) et la betterave (Dürr et Boiffin, 1995), mais aussi de manière inter-spécifique (Gross, 
1984). Ces différences de biomasses de cette partie de la plante au-dessus de la racine 
pendant la phase pré-levée pourraient se répercuter à la levée donnant une valeur de MS0 
plus élevée pour les espèces à grosse semence.  
Un second impact de la phase pré-levée sur MS0 concerne les espèces à levée épigée. En 
effet, pour ces espèces les cotylédons se vidangent progressivement de leurs réserves pour 
permettre la croissance de l’hypocotyle et des racines. Une levée plus longue aboutirait à la 
levée de cotylédons ayant une biomasse plus faible. Ainsi, pour les espèces à levée épigée, 
MS0 diminuerait à mesure que la durée de levée augmente. Néanmoins, un gain 
d’allongement grâce à la nutrition minérale permettrait une levée plus rapide et donc les 
cotylédons seraient moins vidangés.  
 

1.4.3. Etablissement du RGR en lien avec le statut azoté de la plantule et l’état des 
réserves séminales  

La teneur en N des futurs organes photosynthétiques pourrait être importante pour la mise 
en place du RGR après la levée. En effet, l’N favorise l’activité photosynthétique par son 
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implication notamment dans les protéines du cycle de Calvin et les thylakoïdes (Evans, 
1989). Dans notre étude, la teneur en N de la première feuille a particulièrement augmenté 
pour les deux monocotylédones, blé dur et fétuque, en lien avec l’augmentation observée 
de la balance azotée. Cela pourrait donc stimuler le RGR dès la levée lorsque la nutrition 
azotée est forte. En revanche, la teneur en N n’a pas augmenté pour les légumineuses  
 

L’état des réserves séminales à la levée est également un facteur important pour la mise en 
place du RGR. Concernant les espèces à levée épigée, la masse surfacique des cotylédons a 
diminué au cours du temps. Cette diminution pourrait être critique pour le RGR comme 
cela a été mis en évidence sur betterave (Dürr et Boiffin, 1995), carotte (Tamet et al., 1996) 
et chou (Shanmuganathan et Benjamin, 199β).  
Chez les espèces à levée hypogée, différents travaux indiquent qu’une réduction de la 
quantité des réserves séminales réduirait la croissance précoce chez le maïs (Cooper et 
MacDonald, 1970; Bourdu et Gregory, 198γ) et le pois (Hanley et al., β004). Les résultats 
obtenus montrent que la biomasse des réserves diminue rapidement au cours du temps. Le 
pourcentage de réserves restantes au moment de la levée pourrait donc être déterminant 
pour la mise en place du RGR.  
 

1.5. Conclusion 

Cette étude de la phase pré-levée est une étape utile pour l’analyse des variations de la 
croissance précoce post-levée qui est présentée au chapitre suivant. En effet, les résultats 
obtenus sur la phase pré-levée ont mis en évidence des différences de capacité 
d’allongement, de biomasse et de réponse à la nutrition minérale selon les espèces. Ces 
résultats vont permettre de mieux analyser ce qui sera observé après levée pour les 
différentes espèces étudiées.  



 

 

 

 

 



 

 

 Chapitre 1 – Analyse et modélisation de la croissance précoce 

- 4γ - 

2. Analyse et modélisation de la croissance précoce dans les cultures 
associées  
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Summary 

 
Early growth is a critical phase in legume-based intercrops as it determines the competitive 
capacity of each species. This phase lasts from emergence to the beginning of competition 
between plants and is sensitive to sowing conditions and species characteristics. The aim of 
the present study was to investigate early growth under different sowing conditions in 
different species with contrasted seed and seedling characteristics: (seed mass, hypogeal or 
epigeal emergence and legume and non-legume species). Biomass at emergence and 
relative growth rate were modelled as a function of seed mass, mineral nutrition and 
duration of emergence. Predictive equations were tested by comparing simulated with 
observed biomass in two intercrops under varied sowing conditions. Simulations were then 
run. Biomass at emergence was mainly correlated with seed mass and in epigeal species, 
was also negatively impacted by the duration of emergence. Relative growth rate was 
highly stimulated by mineral nutrition whereas its response to the duration of emergence 
varied among species. The amount of seminal reserves at emergence (in hypogeal species) 
and the cotyledon specific mass (in epigeal species) were correlated with the establishment 
of the relative growth rate. Our model was able to predict early growth of β intercrops and 
provides tools to manage intercrops based on more scientific than empirical knowledge on 
this phase. 
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2.1. Introduction 

Developing an agriculture which both meets food needs and conservation of the 
environment and resources is necessary (Matson et al., 1997; Tilman et al., β00β; Godfray 
et al., β010). Cropping systems using services provided by legume crops are essential to 
develop a more sustainable agriculture with fewer amounts of inputs (Drinkwater et al., 
1998; Crews et Peoples, β004). Intercropping systems based on legumes are the subject of 
renewed interest in temperate countries for their ability to maintain yields, control pests 
and weeds while requiring fewer inputs than single crop systems (Ofori et Stern, 1987; 
Matson et al., 1997; Malezieux et al., β009).  
Intercropping means cultivating two or more species in the same field during a significant 
period of their growth (Willey, 1979). The dynamics of the interactions between species in 
legume – non-legume intercrops determines the dominance of each component and their 
subsequent proportion at harvest (Jensen, 1996; Andersen et al., β005; Corre-Hellou et al., 
β006; Bedoussac et Justes, β010). These interactions begin early and have consequences 
throughout the crop cycle (Bellostas et al., β00γ; Andersen et al., β007; Benincasa et al., 
β01β). Growth during the early stages, i.e. from emergence to the beginning of 
aboveground competition, probably plays a critical role in determining the initial ability of 
each species to compete for resources. 
However, knowledge is lacking on the key factors involved in the early growth of different 
species and their consequences for the establishment of intercrops. Crop models currently 
used in single crop and intercrop systems usually do not account for possible variations in 
early growth in sufficient detail (Brisson et al., β004; Corre-Hellou et al., β009).  
Early growth is exponential and can be described by the following equation (Blackman, 
1919; Watson, 195β; Boiffin et al., 199β): 
 

்்ܯܦ     = ଴ܯܦ × ݁ሺோ�ோ×்்ሻ   (γ) 
 

where TT is thermal time from emergence (°Cd), DMTT is aboveground dry matter at TT 
(mg), DM0 is aboveground dry matter at emergence (mg), and RGR is relative growth rate 
(mg/mg.°Cd).  
 

Several authors reported a positive correlation between seed mass and DM0 both within 
(Black, 1956b, 1957; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996) and among species (Gross, 
1984). In epigeal species (i.e. photosynthetic cotyledons), DM0 can be reduced by a long 
pre-emergence phase due to the higher depletion of cotyledon reserves (Black, 1956b; Dürr 
et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996). The duration of emergence varies with seedbed 
conditions and seedling elongation (Charles et al., 1991; Addae et Pearson, 199βa). A 
supply of nutrients can hasten emergence (Durrant et Mash, 1989), meaning that cotyledon 
reserves are less depleted at emergence and thus lead to higher DM0.  
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Previous studies on sugarbeet (Beta vulgaris L.), cabbage (Brassica oleracea L.), carrot 
(Daucus carota L.) and sainfoin (Onobrychis viciaefolia Scop.) showed a negative impact 
of the duration of the pre-emergence phase on RGR which may be related to the decrease 
in cotyledon specific mass observed in epigeal species (Cooper et Fransen, 1974; 
Shanmuganathan et Benjamin, 199β; El Amrani et al., 1994a; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet 
et al., 1996). Other studies on two hypogeal species, maize (Zea mays L.) and pea (Pisum 
sativum L.), revealed the negative impact of partial removal of seminal reserves on 
subsequent growth (Cooper et MacDonald, 1970; Bourdu et Gregory, 198γ; Hanley et al., 
β004). Even if variations in mineral nutrition and especially in nitrogen (N) availability 
have not been described in detail during the very early stages, such variations could also 
influence RGR and different species may respond in different ways. N absorption begins 
just after germination in sugarbeet and at the appearance of the first leaf in wheat (Dürr et 
Mary, 1998) changing the N concentration of the future photosynthetic organs during pre-

emergence growth, and potentially increasing their photosynthetic capacity at emergence 
(Hikosaka, β010; Weih et al., β011).  
 

The aim of the present work was to determine and prioritize the effects of the main factors 
which influence DM0 and RGR in order to better predict their consequences for early 
growth of various species used in intercrops. The species studied can be used in legume-

based intercrops and include a range of seed and species characteristics: seed mass, epigeal 
or hypogeal emergence and legume and non-legume species. We investigated early growth 
in these species with different levels of mineral nutrition and durations of emergence. 
Predictive equations were then built for DM0 and RGR and tested as predictive tools of 
early growth in intercrops by comparing simulated and observed values in β different 
intercrops. Finally, the equations were used to simulate early growth in intercrops under 
different sowing conditions. 
 

2.2. Materials and Methods 

2.2.1. Experiment 1. Factors influencing Dε0 and RGR  

The species studied (Table 8) were two monocotyledons, durum wheat (Triticum turgidum 
L., large seeds) and tall fescue (Festuca arundinacea Schreb., small seeds); two legumes: 
pea (large seeds) and black medick (εedicago lupulina L., small seeds); and two non-

legume dicotyledons: sunflower (Helianthus annuus L., large seeds) and carrot (Daucus 
carota L., small seeds). Two cultivars of durum wheat and pea with different seed masses 
were studied. Concerning the pea cultivar ‘Hardy’, β ranges of seed mass in the same seed 
lot were studied. Each seed was weighed individually.  
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Table 8 : Species and treatments used in Experiment 1.  
SE: standard error. Tb: base temperature. 

 

 

 

 

Experiments were conducted in β010-β011 in pots in a glasshouse (mean temperature ββ.8 
± 1.5 °C; except for carrot for which high temperatures were experimented after 
emergence, β6.5 ± 1.9 °C), in Angers (47.5 °N, 0.6 °W, France). Pots (d = β0 cm, h = 15 
cm) were filled with 5 kg white sand (mean particle size: β00 µm, SIFRACO quality 
NEγ4, Paris, France). Three sowing depths were chosen in order to obtain significant 
differences in the duration of emergence (Table 8). The experiments were carried out using 
β levels of mineral nutrition, one low (C1) and one high (C4). The nutritive solution 
formulated for young seedlings (Saglio et Pradet, 1980) contained for the treatment C4: β.8 
mmol/L KNOγ,  β.6 mmol/L Ca(NOγ)β, 1.0 mmol/L KHβPO4, 0.10 mmol/L KβHPO4, 0.64 
mmol/L MgSO4, γ mmol/L NH4NOγ, β00 µmol/L NaCl and the following micronutrients: 
β4 µmol/L HγBOγ, 11 µmol/L MnSO4, 4 µmol/L ZnSO4, 100 nmol/L CuSO4, 40 nmol/L 
(NH4)MoO4 and 80 µmol/L FeEDTA. This concentration ensured non-limiting growth 
conditions during early stages (Dürr et Mary, 1998). In treatment C1, the solution was four 
times less concentrated. Rhizobium leguminosarum strain P221 (for pea) and 
Sinorhizobium meliloti (for black medick) were added to the nutritive solution destined for 
the leguminous species at an estimated rate of 108 cells per plant to allow Nβ fixation 

Name Class Genotype 
Seed dry 

mass 
(SE, mg) 

Emergence 
%  

Seed 
 N 

Tb 
(°C) 

Shallow 
depth 
(cm) 

Medium 
depth 
(cm) 

Deep 
depth 
(cm) 

Tall 
fescue 

Monocot Tomahawk 
β.4  

(0.2) Hypogeal β.1 β.7 0.5 γ 6 

Durum 
wheat Monocot 

Dakter 57.4  
(4.2) 

Hypogeal 
β.5 1.4 1.5 4 7 

LA18βγ 
56.9  
(3.7) - 1.4 1.5(β) - - 

Pea Dicot  

Hardy 
βββ.7 
(13.4) 

Hypogeal 

γ.0 γ.8 β 4 7 

Hardy (SS) 17γ.5 
(8.4) - γ.8 - 4 (γ) - 

Champagne 
115.0 
(7.5) - β.9 - 4(γ) - 

Black 
medick 

Dicot  Virgo 
Pajberg 

1.β (1) 
(0.2) Epigeal  6.0 β.8 0.5 β γ.5 

Carrot Dicot Nantaise 
améliorée 

0.7 (1) 

(0.1) Epigeal  γ.7 4.4 0.5 β.5 4.5 

Sunflower Dicot NK Countri 45.8 (1) 
(4.3) Epigeal  4.0 4 β (β) 4 (β) 7 (β) 

1 For epigeal species, seed mass is without seed coat. 
β Only in treatment C1 (low level of mineral nutrition) 
γ Only in treatment C4 (high level of mineral nutrition). 
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(Naudin et al., β011). The nutritive solution was supplied at a rate of 0.β0 kg/kg. Eight to 
15 seeds were sown per pot depending on the species. The sowing dates of each treatment 
were determined to allow seedling emergence at the same time at all sowing depths. All the 
pots were then placed in the glasshouse in a completely randomized design with γ to 4 
replicates (pots) per treatment. Emergence was recorded daily and only seedlings which 
emerged on β consecutive days were kept. The final plant density per pot was about half 
the initial sowing density and low enough to avoid competition. Pots were weighed daily 
and watered to avoid water stress. Thermal time to reach 80% of emergence was calculated 
using the base temperature of each species (Table 8): 
 

    ܶ ௗܶ = ∑ ሺ ௜ܶ − ௕ܶሻ௜=ௗ௜=଴    (4) 
 

where TTd is cumulated thermal time (°Cd) at sampling date d, Ti is daily mean 
temperature (°C) and Tb is base temperature (°C).  
At 4 sampling dates from 80% of emergence (0°Cd) to β50-γ50 °Cd after emergence, all 
plants in each pot were pooled, and aboveground biomass and seed residue biomass were 
measured after drying at 80 °C for 48 hours. Samples were ground and the N content of the 
aboveground part was measured using a CHN analyser (Dumas method, IDAC, Nantes, 
France). Cotyledon biomass, width and length of epigeal species were measured at 
emergence to calculate their specific mass (ratio of cotyledon mass to cotyledon area 
assuming an elliptical shape). 
 

Eqn (γ) was fitted either by fixing DM0measured (DM0m, measured at the first sampling date) 
or by letting DM0 be adjusted (DM0adjusted, DM0a corresponding to the intercept of the 
exponential curve) in order to compare the two methods.  
For each species, the effects of the factors studied (mineral nutrition and duration of 
emergence) on DM0m were tested by two-way ANOVA (mineral nutrition x duration of 
emergence) at a probability level of 5%. Then, significant values of DM0m were assigned in 
Eqn (γ). The effect of mineral nutrition and duration of emergence on DM0a and RGR was 
tested during the fitting of Eqn (γ) as follows: 
்்ܯܦ  =  (��ெబೌ + ெబೌ�ܯ + ெబೌ�ܧ + ெబೌ�ܯ × ×(ெబೌ�ܧ ݁��(ሺ�ோ�ோ + ோ�ோܯ + ோ�ோܧ + ோ�ோܯ × ோ�ோሻܧ × ܶܶ) 

           (5) 
 

where ADε0a and ARGR are values of DM0a and RGR without any effect of the factors 
studied, εDε0a and εRGR are the effect of mineral nutrition on DM0a and RGR, EDε0a and 
ERGR, the effect of duration of emergence, and finally interaction between the two factors.  
Fittings were performed under R version β.15.0 using the nls function (R Development 
Core Team, β01β) for each species at a probability level of 5%. The effects of mineral 
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nutrition and duration of emergence were tested by comparing Akaike information criteria 
(AIC) of all combinations of effects of factors in Eqn (5). The fitting with the lowest AIC 
was selected. When DM0m was assigned in Eqn (γ), the effect of mineral nutrition and 
duration of emergence was tested only on RGR.  
Then, the β methods of fitting were compared using RMSDP (root mean square deviation 
of the predictions) with the following calculation: 
 

�ܦܵܯܴ    =  √∑ ሺ�೚್ೞ−�ೞ�೘ሻమ೙�=భ ௡    (6) 

 

where Yobs are observed values, Ysim are simulated values and n is the number of 
measurements.  
To build predictive equations of DM0 and RGR, data were empirically fitted with different 
functions to get the highest r² value.  
 

2.2.2. Experiment 2. Evaluation of the equations obtained in Expt 1 for prediction 
of early growth in 2 intercrops 

The aim of the second experiment was to compare observed aboveground biomass of two 
species intercropped under contrasted sowing conditions with simulated results obtained 
from the predictive equations build in Expt 1.  
The experiment was carried out in the same greenhouse during spring β01β (mean 
temperature β0.5 ± 1.8 °C). Two intercrops, durum wheat and alfalfa (εedicago sativa L.) 
and durum wheat and pea, were sown (γ rows spaced 9 cm apart) in containers (γβ x γβ x 
β6 cm), filled with a sandy clay loam soil (17.8% clay, γ9.β% loam and 41.β% sand; 1.β% 
organic content). Mineral N content was 19.4 mg/kg of dry soil corresponding to 60 kg/ha 
of N. P and K contents were respectively 94 and 1γ5 mg/kg of dry soil. 
For the durum wheat-alfalfa intercrop, durum wheat ‘Dakter’ and alfalfa ‘Vermont’ 
cultivars were used. The seed and seedling characteristics of alfalfa are similar to those of 
black medick (legume, epigeal seedling, 1.5 mg seed mass). Alfalfa was chosen because no 
commercial seeds of black medick were available anymore. Two sowing depths were 
chosen for alfalfa (0.γ and γ cm) to ensure significantly different durations of emergence 
which could have an impact on DM0 and RGR. For the durum wheat-pea intercrop, the 
durum wheat ‘Dakter’ cultivar and two pea cultivars ‘Champagne’ and ‘Standal’ were used, 
with contrasted seed masses for pea of 10β.6 and β71.6 mg respectively.  
Sowing densities were chosen so that the density of the smallest seeded species was twice 
that of the large seeded associated species. In the durum wheat-alfalfa intercrop, this meant 
6 seeds of durum wheat and 1β seeds of alfalfa per container with mixed species within 
rows. This meant 117 seeds/mβ of alfalfa and 58 seeds/mβ of durum wheat. In the durum 
wheat-pea intercrop, 6 seeds of pea and 1β seeds of durum wheat were sown in each 
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container, giving 117 seed/mβ of durum wheat and 58 seeds/mβ of pea.  
Emergence was recorded daily and aboveground biomass was measured at about β50 °Cd 
after emergence just before plants overlapped and started competing for light. Four 
replicates (or containers) per treatment were sampled in the durum wheat-alfalfa intercrop 
and γ replicates in the durum wheat-pea intercrop. The aboveground part of all plants of a 
given species were pooled, dried at 80 °C for 48 hours and weighed.  
Differences in observed aboveground biomass among treatments were tested for each 
intercrop. A one-way ANOVA (R version β.15.0; R Development Core Team, β01β) was 
performed at a probability level of 5% to test the effect of sowing depth of alfalfa in the 
durum wheat-alfalfa intercrop and to test the effect of seed mass of pea in the durum 
wheat-pea intercrop.   
Values of DM0 and RGR were calculated from predictive equations built in Expt 1 and 
biomass was simulated from Eqn (γ) at the thermal time from emergence corresponding to 
the sampling date in Expt β. Simulated biomass and proportions of component species of 
each intercrop were compared to observed values using RMSDP (Eqn 6). 
 

2.2.3. Simulation study 

As observed and simulated values were close enough, predictive equations of DM0 and 
RGR were used to simulate potential variations in early growth under different sowing 
conditions in β intercrops (durum wheat-pea, durum wheat-black medick), at different 
sowing depths and levels of mineral nutrition (Figure 18A). For each species and for the 
different sowing depths, durations of emergence were calculated using values recorded 
during the glasshouse experiments (data not shown). Simulated sowing densities were 
based on a substitutive design (De Wit et Van den Bergh, 1965) with each species sown at 
its half density in a pure stand, giving 40 seeds/mβ for pea, 1β5 seeds/mβ for durum wheat, 
and β00 seeds/mβ for black medick. Sowing dates were the same for each species. Growth 
was simulated with a mean air temperature of 15 °C. Variations in aboveground biomass 
and the proportions of each species were calculated β8 days after sowing, which 
corresponded to a sum of thermal time close to the beginning of competition (about β50-

γ00 °Cd from emergence depending on the species). 
 

2.3. Results 

2.3.1. Factors influencing Dε0 and RGR (Expt 1) 

Figure 1β and RMSDP values (Table 9) showed that early growth data fitted the 
exponential model well (Eqn γ). DM0m (measured) was chosen for adjustments in the case 
of epigeal species (Table 9) whereas DM0a (adjusted by the model) was used for hypogeal 
species as this really improved RMSDP values and RGR estimations.  



 

 

 Chapitre 1 – Analyse et modélisation de la croissance précoce 

- 51 - 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 12 : Aboveground biomass as a function of thermal time from 80% emergence. 
Shallow sowing depth    , medium depth    , deep depth    . Open symbols and dashed lines 
are for the low level of mineral nutrition (C1). Closed symbols and solid lines are for the 
high level of mineral nutrition (C4). δines are fitted exponential functions. Vertical bars 
are standard errors. 



 

 

Table 9 : Estimated values of Dε0 and RGR (Experiment 1). RεSDP: root mean square deviation of the predictions, Dε0m: Dε0measured, Dε0a: Dε0adjusted, SE: 
standard error. For each treatment, Dε0 and RGR have different values when the effects of factors were significant. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

  
 Low mineral nutrition (C1) High mineral nutrition (C4) RMSDP 

(mg/plant) 

Name Variety 
DM0 (mg/plant) 
RGR 
(mg/mg.°Cd) 

Shallow 
depth  
(SE) 

Medium 
depth  
(SE) 

Deep  
Depth 
(SE)  

Shallow 
depth  
(SE) 

Medium 
depth 
(SE) 

Deep 
depth 
(SE)  

Using 
DM0m 

Using 
DM0a 

Tall 
fescue 

Tomahawk 
DM0 0.74 (0.04) 

0.7 0.4 
RGR 

0.0070 
(0.0004) 

0.0061 
(0.0005) 

0.0058 
(0.0005) 

0.0084 
(0.0005) 

0.0075 
(0.0006) 

0.007β 
(0.0006) 

Durum 
wheat 

Dakter 
DM0 11.4 (0.8) 

11.9 7.6 
RGR 

0.0056 
(0.0007) 

0.006β 
(0.0008) 

0.0066 
(0.0009) 

0.007γ 
(0.0009) 

0.0078 
(0.0009) 

0.0081 
(0.0010) 

LA18βγ 
DM0 8.β (0.8) - - - - - 

7.1 γ.4 
RGR 

0.0067 
(0.0004) - - - - - 

Pea 

Hardy 
DM0 β8.9 (6.7) γγ.1 (7.6) γ5.0 (8.0) β8.9 (6.7) γγ.1 (7.6) γ5.0 (8.0) 

γ4.6 17.8 
RGR 

0.006γ 
(0.0001) 

0.0064 
(0.0001) 

0.0065 
(0.0001) 

0.0077 
(0.0002) 

0.008γ 
(0.0002) 

0.0084 
(0.0002) 

Hardy (SS) 
DM0 - - - - β5.7 (1.2) - 

β5.5 10.6 
RGR - - - - 

0.0079 
(0.0002) - 

Champagne 
DM0 - - - - β1.5 (1.7) - 

β7.γ 10.1 
RGR - - - - 

0.0087 
(0.0004) - 

Black 
medick 

Virgo 
Pajberg 

DM0 0.77 (0.02) 0.6γ (0.0β) 0.56 (0.07) 0.78 (0.04) 0.69 (0.02) 0.6β (0.01) 
1.7 1.6 

RGR 
0.007β 

(0.0004) 
0.0071 

(0.0004) 
0.0069 

(0.0005) 
0.0097 

(0.0005) 
0.0096 

(0.0006) 
0.0094 

(0.0006) 

Carrot Nantaise 
améliorée 

DM0 0.45 (0.12) 
γ.7 β.6 

RGR 
0.0105 

(0.0006) 
0.01γβ 

(0.0008) 

Sunflower NK Countri 
DM0 44.β (1.0) γ4.β (2.4) β7.0 (1.1) - - - 

βγ.9 18.γ 
RGR 

0.0055 
(0.0002) 

0.0061 
(0.0002) 

0.007β 
(0.0003) 

- - - 
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The higher the seed mass, the higher the DM0, both among species and between cultivars 
(Table 9, Fig. 1γ). A power function was fitted between seed mass and DM0, with different 
parameter values for hypogeal species (r² = 0.99) and for epigeal species (r² = 0.99).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

The effect of mineral nutrition and of the duration of emergence on DM0 differed among 
species. In hypogeal species, mineral nutrition had no effect on DM0 (Table 9). No effect of 
duration of emergence was observed in tall fescue or durum wheat. In pea, the longer the 
duration of emergence, the higher the DM0 (P = 0.000β, Table 9) and this effect fitted a 
linear relationship (r² = 1, Fig. 14A). Conversely, in the two epigeal species, black medick 
and sunflower, a longer duration of emergence led to a decrease in DM0 (P < 0.0001 in 
both species, Table 9). With the high level of mineral nutrition, the decrease was less in 
black medick (P < 0.0001). The relationship between DM0 and duration of emergence was 
fitted thanks to a power function with r² = 0.97 for black medick in treatment C4, and r² = 
0.99 for sunflower and black medick in treatment C1 (Fig. 14B). No significant differences 
in DM0 values were found for carrot (P > 0.05), possibly due to the high heterogeneity of 

Figure 13 : Aboveground biomass at emergence (Dε0) as a function of initial 
seed dry mass (SDε). Pea (   ), durum wheat (    ), tall fescue (    ), sunflower 
(   ), black medick (    ) and carrot (    ). δines are fitted power function (solid 
line is for hypogeal species, dashed line is for epigeal species). Vertical and 
horizontal bars are standard errors. 
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the measurements (Table 9).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Relative growth rates (RGR) ranged from 0.0056 to 0.0105 mg/mg.°Cd in the C1 
treatment. An increase in RGR with the high level of mineral nutrition was observed in all 
species, even in the legumes (P < 0.0001, Table 9). Simultaneously, a mean increase (+ 10 
mg/g) in N content of the aboveground part of the seedling was measured in all species. 
The effect of duration of emergence on RGR was lower and more variable than the effect 
of mineral nutrition. In hypogeal species, RGR decreased with an increase in the duration 
of emergence in tall fescue, but increased in durum wheat and to a lesser extent in pea (P < 
0.0001 in the γ species, Table 9). In epigeal species, RGR decreased slightly with an 
increase in duration of emergence in black medick (P = 0.01) whereas it increased 
markedly in sunflower (P < 0.0001). No impact of duration of emergence was observed on 
the RGR of carrot (P > 0.05) but growth conditions (high temperatures) could have altered 

Figure 14 : Effect of duration of 
emergence on Dε0. A: pea (C4    , 
C1    ), solid line is fitted to a linear 
function. B: black medick (C4    ,  
C1    ) and sunflower (C1    ). δines 
are fitted to a power function, solid 
line is for the high level of mineral 
nutrition (C4) and dashed lines are 
for the low level of mineral nutrition 
(C1). Vertical bars are standard 
errors. 
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RGR estimations. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

To analyse variations in RGR values with duration of emergence, we tested the impact of 
the use of seminal reserves. In hypogeal species, the γ species studied used their seminal 
reserves at the same rate whatever the experimental treatment and even after emergence, 
with a sharp decrease between 50 and 150 °Cd (Fig. 15A, r² = 0.96 with an exponential 
fitting). This result was obtained provided that we only took the useable seminal reserves 
into account. For this purpose, 15-γ0% of the seed mass (depending on the species and 
corresponding to non-useable tissues measured at the end of the experiment) were 
subtracted to calculate the useable part of the reserves. In pea and durum wheat, the 
proportion of remaining useable seminal reserves was always more than 50% when 

Figure 15 : Changes in the use of 
seminal reserves with thermal 
time from 50% germination. A – 
Hypogeal species: Percentage of 
remaining useable reserves in the 
the seed as a function of thermal 
time for the three sowing depths 
and the two mineral nutrition 
treatments for pea (    ), durum 
wheat (    ) and tall fescue (    ). 
Durations of emergence are 
indicated for each species. Solid 
line is fitted to an exponential 
function. B – Epigeal species: 
Cotyledon specific mass at 
emergence as a function of 
duration of emergence for 
sunflower (C1    ), black medick 
(C4    , C1    ) and carrot (C4    , 
C1    ). Solid lines are fitted to a 
power function. Vertical bars are 
standard errors.  
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seedlings emerged whereas it was considerably less than 40% in tall fescue at medium and 
deep depths (Fig. 15A). RGR values of hypogeal species were correlated with the 
percentage of remaining useable seminal reserves at emergence in treatments C1 and C4 (r² 
= 0.β5 and 0.4γ respectively following a Gaussian function, Fig. 16A). This correlation 
revealed a critical threshold of remaining seminal reserves at emergence (about 55%) 
under which RGR started to decrease. 
In epigeal species, the cotyledon specific mass decreased significantly with an increase in 
duration of emergence following a power function (Fig. 15B) for sunflower (P < 0.0001; r² 
= 0.96), black medick (P < 0.0001; r² = 0.65 with both levels of mineral nutrition) and 
carrot (P < 0.0001; r² = 0.66 with both levels of mineral nutrition). RGR was correlated 
with variations in cotyledon specific mass following a power function (Fig. 16B) in black 
medick (C1, r² = 0.5γ; C4, r² = 0.78), sunflower (C1, r² = 0.99; C4, ND) and carrot (in this 
case estimated RGR was altered by high temperatures after emergence; r² = 1). 
 

 

 

Figure 16 : Relationships between the use of seminal reserves and relative growth rate (RGR). A – 
Hypogeal species: RGR as a function of the percentage of remaining useable reserves at emergence 
in pea (C4    , C1    ), durum wheat (C4    , C1    ), and tall fescue (C4    , C1    ). δines are fitted to a 
Gaussian function, the dashed line is for the low level of mineral nutrition (C1) and solid line is for 
the high level of mineral nutrition (C4).  B – Epigeal species: RGR as a function of cotyledon 
specific mass at emergence for black medick (C4    , C1    ), sunflower (C1    ) and carrot (C4      , 
C1    ). δines are fitted to a power function, dashed lines are for the low level of mineral nutrition 
(C1) and solid lines are for the high level of mineral nutrition (C4). Vertical bars are standard 
errors. 
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2.3.2. εodelling aboveground biomass during early growth 

The experimental results were used to build a predictive model of early growth. Three 
groups of species were distinguished by their different responses to sowing conditions 
(Table 10). Predictions of DM0 and RGR for each species were obtained taking into 
account variations in initial seed mass, duration of emergence and mineral nutrition, which 
were used as input variables. Two levels of mineral nutrition (low and high), were 
considered. 
To estimate DM0 values, first the effect of initial seed mass was taken into account with 
different parameter values between hypogeal and epigeal species (Table 10). In this case, 
the effect of duration of emergence altered DM0 values in all species studied except 
monocots. For this reason, DM0s was multiplied by an index (I) whose calculation 
depended on the group of species and the level of mineral nutrition. 
RGR values were estimated by taking into account the effect of duration of emergence on 
the decrease in the remaining seminal reserves at emergence in hypogeal species and the 
decrease in the cotyledon specific mass in epigeal species (Table 10). This effect was 
included to calculate RGR values for two levels of mineral nutrition.  
Estimated values of DM0 and RGR were included in Eqn γ to calculate aboveground 
biomass at a given thermal time from emergence. The respective sowing densities of the 
two intercropped species were the input variables used to calculate the aboveground 
biomass obtained per mβ. Simulations predicting aboveground biomass per mβ can be run 
until plants compete.  
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Table 10 : Equations used to predict values of Dε0 and RGR parameters. 

 

Estimation of 
parameters 

Hypogeal Epigeal dicots 
(Black medick, sunflower, 

carrot) 

Monocots  
(Tall fescue, 

durum wheat) 

Dicots  
(Pea) 

DM0    
Effect of seed mass  
(Fig. β) DM0s = a•SDM b 

 a = 0.γ46; b = 0.84 
when I =  1 

a = 0.651; b = 1.10 
when I = 1 

Effect of duration of 
emergence (I)  

No effect 
(I = 1) 

                                DM0 = DM0s•I 

I = 0.0085•TTem+0.41 I = c•TTem –d 
   
Effect of mineral 
nutrition  (Fig. γ) 

No effect of mineral nutrition High mineral nutrition 
 Black medick: c = β.94, d = 0.γβ; 

Sunflower: ND; Carrot: no effect   
    

   Low mineral nutrition 
  

 
Black medick: c = 4.01, d = 0.4β;  
Sunflower: c = 6.71, d = 0.46; Carrot: 
no effect 

RGR    
Effect of duration 
of emergence on 
remaining seminal 
reserves (Fig. 4) 

Rsrem = 100•exp(-0.015(TTem-41.1)) CSMem = e•TTem
-f 

 
Black medick: e = 0.β68,  f = 0.59;  
Sunflower: e = β5.18,  f = 1.04; 
Carrot:  e = 0.51,  f = 0.65 

Effect of remaining 
seminal reserves on 
RGR  

RGR = g•exp(-(Rsrem – h)β/i) RGR = j•CSMem k 

  

and effect of mineral 
nutrition (Fig. 5) 

High mineral nutrition High mineral nutrition 
g = 0.008; h = 55.7; i = 4666 Black medick: j = 0.01β, k = 0.05;  

Sunflower: ND; Carrot:  j = 0.01γβ,   
k = 0.00 

 Low mineral nutrition Low mineral nutrition  
g = 0.006; h = 57.1; i = 7589 Black medick: j = 0.0095, k = 0.08;  

Sunflower:  j = 0.040, k = -0.ββ; 
Carrot:  j = 0.0105, k = 0.00 

  

DM0 Aboveground biomass at 80% emergence (mg/plant) 
RGR Relative growth rate (mg/mg.°Cd) 

SDM Initial seed dry mass (mg) 
DM0s Aboveground biomass at 80% of emergence taking into account only SDM effect 

(mg/plant) 
TTem Duration of emergence (°Cd from 50% germination) 
I Index to account for the effect of duration of emergence on DM0; I = 1 for pea at TTem 

= 70 °Cd; for black medick at TTem = γ0 °Cd and for sunflower at TTem = 65 °Cd. 
Rsrem Remaining useable seminal reserves at emergence (%) 

CSMem Cotyledon specific mass at emergence (mg/mmβ) 
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2.3.3. Evaluation of the prediction of the impact of contrasted sowing conditions 
on early growth in two intercrops (Expt 2) 

In this experiment, durations of emergence were recorded in all species and all sowing 
conditions (Table 11). Considering the available nutrients in the soil, simulations were run 
under high mineral nutrition conditions. DM0 and RGR were simulated for each 
component species of the β intercrops durum wheat-alfalfa and durum wheat-pea (Table 
11) using the predictive equations we obtained (Table 10). Black medick parameter values 
were used for alfalfa. Observed and simulated values were compared for total aboveground 
biomass, as well as the absolute and relative values of each species. 
 

 

Table 11 : Sowing conditions in Experiment 2 and simulated Dε0 and RGR values for the 
durum wheat–alfalfa (Dw–A) and the durum wheat–pea (Dw–P) intercrops. Durations of 
emergence are calculated in °Cd from 50% germination. SE: standard error. Alfalfa sown 
at 0.3 cm (A0.3) and 3 cm (A3). Small seeded pea Champagne (Pc) and large seeded pea 
Standal (Ps).  

 

 

 

Observed total biomass was much higher in the durum wheat-pea intercrop than in the 
durum wheat-alfalfa intercrop (Fig. 17). Concerning their respective proportions, durum 
wheat was much more dominant in the durum wheat-alfalfa intercrop than in the durum 
wheat-pea intercrop. The total biomass of the durum wheat-alfalfa intercrop was not 
significantly impacted by the sowing depth of alfalfa (P > 0.05) while the effect of the seed 
mass of pea on total biomass of the durum wheat-pea intercrop was almost significant (P = 
0.06) with an increase from 1β.6 to 14.7 g/mβ (Fig. 17). In the durum wheat-alfalfa 
intercrop, alfalfa biomass decreased significantly (P = 0.000β) from 1.β to 0.9 g/mβ when it 

Code Species name Genotype 
Sowing 
depth 
(cm) 

Duration of 
emergence (SE, 

°Cd) 

Simulated 
DM0 

(mg) 

Simulated 
RGR 

(mg/mg.°Cd) 

Dw_A0.γ 
Durum wheat Dakter β 75.4 (1.2) 10.4 0.008β 

Alfalfa Vermont 0.γ 45.β (1.5) 0.84 0.0100 

Dw_Aγ 
Durum wheat Dakter β 75.4 (1.0) 10.4 0.008β 

Alfalfa Vermont γ 67.1 (2.8) 0.76 0.0099 

Dw_Pc 
Durum wheat Dakter β 75.0 (1.5) 10.4 0.008γ 

Pea Champagne β 96.7 (1.9) ββ.7 0.0077 

Dw_Ps 
Durum wheat Dakter β 84.5 (2.3) 10.4 0.008β 

Pea Standal β 99.6 (3.5) 48.9 0.0079 
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was sown at the deep depth, corresponding to a decrease of 5% in the proportion of alfalfa. 
In the durum wheat-pea intercrop, the biomass of the large seed pea cultivar increased 
significantly (P = 0.0β) compared to the small seeded one, i.e. from 5.1 to 7.5 g/mβ. This 
corresponded to an increase of 11% in the proportion of pea (Fig. 17). 
 

Total aboveground biomass and the difference between the two intercrops were 
satisfactorily predicted by the simulations (Fig. 17). The RMSDP of aboveground biomass 
was less than 0.8 g/mβ for all species except for durum wheat in the durum wheat-pea 
intercrop and for the large seeded pea, which were slightly overestimated (RMSDP = 1.9 
and γ.β g/mβ respectively). 
Variations in proportions as a function of the different intercrops and sowing conditions 
were also well simulated (Fig. 17). In the durum wheat-alfalfa intercrop, the decrease in 
the proportion of alfalfa when it was sown deeper was well predicted (RSMDP = 0.9%). In 
the durum wheat-pea intercrop, the increase in the proportion of pea for the large seeded 
pea was satisfactorily accounted for, even if it was slightly overestimated (RMSDP = 
γ.γ%). 
 

 

 

Figure 17 : Observed (Obs) and simulated (Sim) values of aboveground biomass at the end of 
early growth for the durum wheat (Dw,      ,      ) – alfalfa (A,      ,      ) intercrop and the durum 
wheat (Dw,      ,      ) – pea (P,      ,      ) intercrop. Alfalfa sown at 0.3 cm (A0.3) and 3 cm (A3). 
Small seeded pea Champagne (Pc) and large seeded pea Standal (Ps). Percentages are 
proportions of total aboveground biomass. Vertical bars are standard errors. 
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2.3.4. Simulation results 

Considering that the predictive efficiency of the model was satisfactory, simulations were 
run to examine variations in early growth in β intercrops with a wider range of sowing 
conditions (Fig. 18A) and including the effect of mineral nutrition.   
 

 

 

 

  
In the durum wheat-pea intercrop, increasing the level of mineral nutrition considerably 
increased total biomass from 9.4 to 14.γ g/mβ (+ 51%) and with almost no effect on the 
proportion of each species (Fig. 18B). With the high level of mineral nutrition, a higher 
seed mass of one of the two species increased the proportion of this species in the intercrop 

Figure 18 : Simulated sowing conditions (A) and simulations of aboveground biomass (B) for 
the durum wheat (Dw,      ) - pea (P,       ) intercrop and the durum wheat (Dw,       ) - black 
medick (B,       ) intercrop. Growth was simulated 28 days after sowing as a function of the 
level of mineral nutrition (low, C1 and high, C4), seed mass (small seed, SS; large seed, δS), 
and sowing depth (shallow depth, SD; deep depth, DD). 
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but had less impact on total biomass than mineral nutrition (+ 1.4 g/mβ for large pea seeds 
and + β.γ for wheat). The large seed mass in both species showed a γ.7 g/mβ (+ β6%) 
increase in total biomass compared to small seed masses. Moreover, a deep sowing depth 
led to a supplementary increase of β.1 g/mβ (+ 1β%) with an increase in the proportion of 
pea. Finally, a deep sowing depth combined with large seeds led to an increase in total 
biomass of 5.8 g/mβ, which was the same order of magnitude as the 4.8 g/mβ increase 
caused by the high level of mineral nutrition. 
Durum wheat-black medick simulations revealed similar trends in total biomass as those in 
the durum wheat-pea intercrop: an 4.7 g/mβ increase with the high level of mineral 
nutrition (+ 6β%) and a supplementary increase of 5 g/mβ (+ 41%) with large seeds (Fig. 
18B). However, in this association, the proportions of the two species were more sensitive 
to sowing conditions. With the low level of mineral nutrition and small seeds, the 
proportion of black medick was only 10%, while this proportion was β7-β9% with large 
seeded black medick with the high level of mineral nutrition. Finally, the deeper depth 
decreased the proportion of black medick because its longer duration of emergence 
decreased DM0 and RGR.  
 

2.4. Discussion 

2.4.1. Variations in Dε0 and RGR 

Modelling DM0 and RGR enabled the effect of seed mass, duration of emergence and 
mineral nutrition to be quantified for species with contrasted seed and seedling 
characteristics. 
 

Seed mass had a positive impact on DM0 in all species. Previous studies reported similar 
correlations within species (Black, 1956b, 1957; Tamet et al., 1996) and in some epigeal 
species (Gross, 1984). Lopez-Catsaneda et al. (1996) reported a relationship between 
embryo mass and seed mass leading to a higher seedling mass in several cereals. However, 
Bremner et al. (196γ), concluded for wheat (Triticum aestivum L.) that the amount of 
seminal reserves was more important than embryo mass in determining seedling mass. A 
difference in the correlation between seed mass and DM0 appeared between hypogeal and 
epigeal species mainly because, for epigeal species, cotyledon mass is included in DM0.  
The response of DM0 to duration of emergence varied among species. In pea, the increase 
in DM0 with an increase in duration of emergence was due to the development of the 
seedling during the pre-emergence phase thanks to sufficient seminal reserves (appearance 
of scales and leaves). In the epigeal species, black medick and sunflower, the emptying of 
the cotyledons led to a decrease in DM0, which has also been observed in other species 
(Shanmuganathan et Benjamin, 199β; Tamet et al., 1996). Mineral nutrition had much less 
effect on DM0 values than the other factors studied here.  



 

 

 Chapitre 1 – Analyse et modélisation de la croissance précoce 

- 6γ - 

Conversely, RGR was significantly increased by mineral nutrition. This increase was 
associated with an increase in N shoot content immediately after emergence. That means 
that whatever the initial seed N content, N absorption occurred very early in all species. 
Dürr and Mary (1998) demonstrated in sugarbeet, that N absorption started as soon as the 
radicle broke the seed coat. This is of importance for the establishment of RGR as N 
content determines photosynthetic capacity because of its involvement in the RuBisCO 
(Evans, 1989). However, other nutrient concentrations also changed in the nutritive 
solution during our experiment, and other nutrients may also have played a major role in 
the increase in RGR. Crosbie et al. (1994) reported that in lupin (δupinus luteus δ.), early 
growth depends on manganese availability in interaction with seed manganese content. In 
maize (Zea mays δ.), early growth depends on available phosphorus, which is mainly 
provided by seminal reserves until these are exhausted (Nadeem et al., β011).  
The response of RGR to duration of emergence varied considerably among species. The 
seminal reserves remaining at emergence are important in ensuring the transition between 
heterotrophic and autotrophic growth. In maize, Cooper and McDonald (1970) reported a 
decrease in seedling autotrophic growth when seminal reserves were partially removed. 
Bourdu and Gregory (198γ) highlighted a critical stage when maize seminal reserves were 
exhausted and photosynthesis became the only source of carbon. A sufficient amount of 
seminal reserves at emergence could thus have facilitated the transition from heterotrophic 
to autotrophic growth. Interestingly, the rate of use of seminal reserves was the same in all 
hypogeal species whether they had small or large seeds, but their time to emergence 
differed even when they were sown at similar depths.  
In black medick, the decrease in cotyledon specific mass led to a decrease in RGR. A 
similar relationship has also been found in sugarbeet (Dürr et Boiffin, 1995) and carrot 
(Tamet et al., 1996). Prolonged growth in the dark damaged the etioplasts in the cotyledons 
of sugarbeet (El Amrani et al., 1994a). In sunflower, despite a decrease in its cotyledon 
specific mass, no decrease in RGR was observed. One possible hypothesis is that 
cotyledon specific mass was not limiting for RGR, and as in pea and durum wheat, 
seedlings sown at medium and deep depths were more developed at emergence, leading to 
a higher RGR.  
 

2.4.2. The model of early growth: interests and limits 

When included in a model of early growth, our predictive equations proved to be efficient 
in predicting growth. This means this model can be used as a tool to analyse potential 
triggers and to manage intercrops on the basis of more scientific than empirical knowledge 
on this phase.  
Its parameterization is simple except for the effect of mineral nutrition which is not yet 
described sufficiently precisely. It would be necessary to investigate the impact of mineral 
nutrition in more detail especially the effect of each nutrient and its threshold 
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concentration. The effects of factors such as water and mechanical stresses can be taken 
into account through TTem, but their other possible impacts on DM0 and RGR values 
require further investigation. Phenomena of allelopathy were not taken into consideration 
either and as very little scientific information is available about these phenomena, they 
may need to be analyzed in some intercrops.  
Further investigations on a wider range of species and cultivars should then be carried out 
to assess the genericity of the proposed model. 
Our model showed that variations in sowing conditions and the species selected could lead 
to significant differences in the proportions and biomass of intercrops just before the 
beginning of aboveground competition.  
Species with contrasted seed and seedling characteristics can be mixed in various types of 
legume-based intercrops depending on the different uses envisaged and under varying 
sowing conditions. When the legume is harvested, e. g. in a durum wheat-pea intercrop, a 
relatively high proportion of the legume is often expected in the mixture. In other cases 
such as durum wheat intercropped with alfalfa, the legume can be a companion crop used 
to provide services such as ground cover or for its effects on the N nutrition of the main 
crop. In this case, the legume should not be too competitive to avoid major reductions in 
the yield of the main crop (Vandermeer, 1989; Hauggaard-Nielsen et Jensen, β005). 
Modelling of early growth provides a complementary approach to field experiments to 
investigate the management of these different intercrops and better control their 
production. 
 

2.5. Liens avec les résultats obtenus lors de l’étude de la phase pré-levée 

Les deux étapes étudiées (chapitre 1, parties 1 et β) se succèdent dans le temps lors du 
début de croissance de la plantule. Il est important, d’une part, de vérifier que les résultats 
obtenus dans les deux séries d’expérimentations sont cohérents. D’autre part, les éléments 
mesurés au laboratoire sont plus faciles à obtenir que ceux mesurés dans l’expérimentation 
en serre. S’il est possible de paramétrer le modèle pour différentes espèces à partir de 
mesures faites au laboratoire, cela faciliterait son utilisation pour un nombre élargi 
d’espèces. 
 

2.5.1. Cohérence des observations réalisées sur phase pré-leveé et sur la 
croissance précoce en serre 

Les gains d’allongement constatés pendant la phase pré-levée grâce à une forte nutrition 
minérale n’ont pas eu d’effet significatif sur la date de levée en serre sauf dans le cas des 
profondeurs de semis élevées pour lesquelles une date de levée plus précoce de quelques 
degrés jours (γ à 10 °Cj) a été constatée. Cela confirme l’effet seulement tardif de la 
nutrition minérale sur la date de levée qui avait été montré lors des observations faites sur 
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la phase pré-levée. 
La vidange des cotylédons chez les espèces à levée épigée observée pendant la phase pré-

levée a bien abouti à une diminution de MS0 pour les profondeurs de semis élevées. De 
plus, l’augmentation de MS0 avec la durée de levée dans le cas du pois peut s’expliquer par 
le fait que la plantule développe des écailles et des feuilles même à l’obscurité comme cela 
a été observé lors des essais sur la phase pré-levée.  
Les résultats obtenus sur la phase pré-levée ont montré que l’absorption d’N pouvait 
commencer dès cette phase comme dans le cas de la fétuque et du blé dur ou au contraire 
ne pas se produire comme dans le cas du pois. Néanmoins, comme l’ont montré les 
résultats obtenus en serre, que l’absorption commence avant ou après la levée, elle aboutit 
très rapidement dans tous les cas à une stimulation forte du RGR.  
La diminution des réserves à l’obscurité constatée chez les espèces à levée hypogée s’est 
poursuivie même après la levée, indiquant que les réserves séminales sont utilisées aussi 
bien pendant la phase hétérotrophe que pendant la transition vers la phase autotrophe 
mettant en évidence leur rôle clé pour le début de croissance de la plantule et son 
développement. Il est remarquable que le rythme d’utilisation observé soit le même pour 
toutes les espèces, qui se placent sur une seule et même courbe, à une position dépendant 
seulement de leur masse initiale et de leur date de levée. Cet effet est intégré dans la 
prédiction de la valeur du RGR. 
Pour les espèces à levée épigée, l’utilisation des réserves séminales se manifeste par la 
diminution de la masse surfacique des cotylédons, qui observée à l’obscurité, a également 
été observée à la levée. Cependant, les valeurs de masse surfacique obtenues en serre sont, 
pour une même masse des cotylédons, plus faibles que celles observées à l’obscurité. La 
mesure en serre a été réalisée pour 80% de levée, ce qui a permis aux cotylédons de 
commencer à s’allonger à la lumière. 
 

2.5.2. Paramétrage du modèle à l’aide des valeurs mesurées au laboratoire sur la 
phase pré-levée 

La masse de la semence est une variable facile d’accès qui entre dans la prévision de MS0. 
L’évaluation du degré d’utilisation des réserves que ce soit via la masse du résidu ou la 
masse surfacique des cotylédons est assez facilement mesurable par des essais à l’obscurité 
en laboratoire pour une durée de croissance hétérotrophe donnée. Ces mesures d’utilisation 
des réserves peuvent se faire pour différentes disponibilités en éléments minéraux. 
Concernant la durée de levée, les variations de la vitesse d’allongement (espèces, 
alimentation minérale) peuvent être mesurées assez facilement au laboratoire et être 
intégrées dans un modèle tel que SIMPLE (Dürr et al., β001) pour prévoir leurs effets sur 
la durée de levée, puis intégrer l’effet de la durée de levée sur le taux d’utilisation des 
réserves (mono- et dicotylédones) et donc sur les variations de RGR.  
Les effets de l’alimentation minérale sur la vitesse d’allongement, MS0 et RGR selon les 



 

 

 Chapitre 1 – Analyse et modélisation de la croissance précoce 

- 66 - 

espèces restent à approfondir. Il faudrait mener des expérimentations avec une gamme de 
doses apportées, en dissociant l’effet des différents éléments minéraux pour pouvoir 
intégrer cela plus précisément au modèle proposé.  
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3. Etude de la croissance précoce au champ  

3.1. Introduction 

Les observations sur la croissance précoce en serre ont été comparées avec des données 
obtenues au champ. Il s’agit de vérifier si les variations de MS0 et du RGR en fonction des 
caractéristiques des semences et plantules et de la conduite du semis (profondeur de semis, 
nutrition minérale) constatées en serre se retrouvent en conditions moins contrôlées qui 
sont celles du champ. Cette étape au champ a été menée dans un objectif de test et 
d’amélioration du modèle pour l’utiliser et simuler le fonctionnement et les performances 
des cultures associées.  
Les espèces étudiées en serre ont donc été étudiées au champ. Les effets de la durée de 
levée et de la fertilisation en azote (N) sur la croissance précoce ont été analysés en 
ajustant les paramètres de l’équation de cette phase, MS0 et RGR, aux données de 
biomasse obtenues. Les effets des facteurs étudiés sur les variations de MS0, du RGR et de 
biomasse accumulée au champ ont été comparés aux effets observés en serre.  
 

3.2. Matériels et Méthodes 

3.2.1. εatériel végétal 

Les essais ont été menés sur le site de la FNAMS de Brain-sur-l’authion (47° β6’ Nord, 00° 
β4’ Ouest) et sur une parcelle du site expérimental de Terrena située à 5 km au Sud-ouest 
de ce site. 
Les espèces et variétés étudiées sont celles qui ont été cultivées en serre, c’est à dire 
reprenant les traits de semences et plantules d’intérêts pour l’étude de la croissance 
précoce. Les observations ont été menées sur des essais d’associations de cultures (Tableau 
1β) conduits dans le cadre d’objectifs plus globaux d’analyse de leurs performances sur 
l’ensemble du cycle.  
Du pois de printemps a été cultivé avec de la fétuque en rangs alternés (essais 1 et 4). En 
situation de production, le pois est récolté au bout de la première année alors que la fétuque 
est laissée une année ou deux années supplémentaires pour la production de semences et de 
fourrage. 
De la carotte et de la minette ont également été semées en association en rangs alternés 
(essai β). Cette association est testée dans un objectif de production de semences de carotte 
tout en utilisant la minette comme plante de service pour, notamment, la restitution d’N à 
la carotte pendant le remplissage des grains. 
En sus des espèces étudiées en serre, des mesures ont également été réalisées sur une 
association blé tendre-pois d’hiver (essai γ). Les deux espèces ont été semées en mélange 
dans le rang. Ce type d’association est souvent utilisé pour la récolte des grains des deux 
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espèces. 
Enfin, le blé dur a été étudié seul puisque cet essai n’a servi qu’à l’étude de la croissance 
précoce. Il est souvent utilisé en association avec du pois d’hiver dans le sud de la France 
(essai 5).    
 

3.2.2. Dispositifs expérimentaux  

Pour les essais 1, β et γ seul l’impact de la durée de levée sur la croissance précoce a été 
étudié avec deux niveaux de traitement (Tableau 1β). Les différences de durées de levée 
ont été provoquées soit par les obstacles naturels du sol, i.e. mottes, soit par un semis 
effectué à des profondeurs différentes. Pour les essais 4 et 5, l’effet de la fertilisation 
azotée a également été pris en compte avec deux niveaux de teneur en N minéral de 
l’horizon de surface.  
Un dispositif en split-plot avec deux à quatre répétitions (ou placette) par prélèvement et 
par traitement a été utilisé. Pour les essais 1 et 4 le dispositif a été doublé avec l’utilisation 
de deux blocs.  
Pour les deux essais pois-fétuque (essais 1 et 4), les rangs alternés de chaque espèce ont été 
semés avec un écartement de 18 cm avec β5 graines m linéaire-1 pour le pois et 70 graines 
m linéaire-1 pour la fétuque. Le pois a été semé à γ cm de profondeur et la fétuque à 0,5 
cm. 
Pour l’essai minette-carotte (essai β), l’écartement entre rangs était identique à celui de 
l’essai pois-fétuque. Le semis a été réalisé à une densité de 40 graines m linéaire-1 pour les 
deux espèces. La carotte a été semée en surface tandis que la minette a été semée en 
surface et à 0,5 cm. 
Concernant l’essai pois d’hiver-blé tendre (essai γ), les deux espèces ont été semées à β,5 
cm de profondeur en mélange dans le rang avec un écartement de 17 cm. Le pois a été 
semé à une densité de 40 graines m-β et le blé à une densité de 1β5 graines m-β, c’est à dire 
à 50% de leur densité en culture pure. 
Enfin, pour l’essai sur le blé dur (essai 5), le semis a été réalisé soit à β,5 cm soit à 4,5 cm 
de profondeur à une densité de β50 graines m-β et 17 cm d’écartement entre rangs. 
Pour l’étude de l’effet de la nutrition azotée sur la croissance précoce, un apport de 40 kg 
d’N ha-1 sous forme d’ammonitrate a été effectué 10 jours avant le semis pour les 
modalités enrichies. 



 

 

Tableau 12 : Essais au champ pour l’étude de la croissance précoce.   

Essais Période Espèce Variété 

Masse 
semence 

sèche 
(mg) 

Pluviométrie 
cumulée 

durant l’essai 
(mm) 

Température 
moyenne 

journalière 
durant l’essai 

(°C) 

Temps thermique 
pour lever (TTem, 
°Cj depuis 50% 

de germination)(1) 

Apport 
ammonitrate 

avant semis 
(kg N ha-1)(β) 

Reliquats au semis 
(horizon 0-β0 cm, mg 

kg-1 terre sèche)γ 

N-NOγ 
- N-NH4

+ 

     

85 9,γ 

 

0 8,1 β,γ 
1 Mars – Avril β009 

Fétuque Tomahawk β,4 100 

Pois de 
printemps 

Hardy βββ,7 
Bloc 1 : 54 / 87 

Bloc β : 45 / 60 

           

β 
Septembre – 
Octobre β009 

Carotte Nantais améliorée 0,7 
90 14,8 

110 / 166 
0 11,7 0,7 

Minette Virgo Pajberg 1,β β6 / 8γ 

           

γ 
Novembre β009 – 
Janvier β010 

Blé tendre Cézanne 40 
β14 6,1 

76 / 1β5 
0 β0,6 0,9 

Pois d’hiver Lucy 171 65 / 86 

     

88 10,γ 

 

0 / 40 8,β / β0,β β / 11,6 
4 Mars – Avril β010 

Fétuque Tomahawk β,4 80 / 108 

Pois de 
printemps 

Hardy βββ,7 
5β / 80 

           

5 
Octobre - 
Novembre β011 

Blé dur Dakter 57,4 50 11,8 56 / 77 0 / 40 6,γ / 14,7 1,1 / 9,4 
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3.2.3. εesures 

Les reliquats azotés ont été mesurés par prélèvement de sol sur l’horizon 0 – β0 cm le jour 
du semis (Tableau 1β). Les prélèvements ont été envoyés à un laboratoire d’analyse de sol 
(SAS Laboratoire, Ardon, France). Des profils hydriques du lit de semence ont été 
effectués du semis à la germination sur l’horizon 0 – 5 cm avec un pas de 1 cm pour 
contrôler les conditions de germination. 
Dans chaque placette, un suivi de levée tous les deux jours a été réalisé pour finalement 
identifier deux cohortes de levées. Chaque cohorte a été repérée en disposant des bagues 
ou des étiquettes de couleur à côté de chaque plante. Sur chaque placette, une cohorte 
comprenait entre 15 et 40 plantes environs. La distinction de cohortes n’a pas été possible 
pour la fétuque cultivée en β009 (essai 1). 
Quatre prélèvements des parties aériennes ont été réalisés de 50 °Cj après la levée jusqu’à 
β50 – γ50 °Cj selon les espèces en se basant sur l’échelle BBCH pour la notation des 
stades (Lancashire et al., 1991). Le dernier prélèvement correspondait au stade 5 feuilles 
pour le pois (BBCH 15), début tallage pour le blé et la fétuque (BBCH β1), 15 feuilles 
pour la minette (BBCH 115) et 5 feuilles pour la carotte (BBCH 15). Les températures de 
bases sont identiques à celles utilisées pour l’étude de la croissance précoce en serre 
(Tableau 8, p. 47). Pour le blé tendre cv. Cézanne et le pois d’hiver cv. Lucy, les 
températures de bases retenues sont respectivement 1,4 °C et γ,5 °C. Le temps thermique a 
été calculé comme précédemment : 
 

    ܶ ௝ܶ = ∑ ሺ ௜ܶ − ௕ܶሻ௜=௝௜=଴    (7) 
 

où TTj est le temps thermique cumulé (°Cj) à la date j, Ti est la température moyenne du 
jour i (°C) et Tb est la température de base (°C).  
 

A chaque prélèvement et pour chaque placette, la partie aérienne de toutes les plantes 
d’une cohorte a été prélevée. Les échantillons ont été ensuite placés à 80 °C pendant 48 
heures puis la biomasse sèche a été pesée.  
A la première date de prélèvement, la profondeur de semis a été contrôlée en prélevant dix 
plantes par placette et par cohorte. Ainsi, il était possible de déterminer si les décalages de 
levée étaient bien dus à des différences de distances parcourues par les plantules.  
Les données de température et de pluviométrie ont été acquises quotidiennement via une 
station météorologique CR10X (Campbell Scientific, Logan, Etats-Unis) placée sur le lieu 
des essais. Pendant la phase germination-levée, la température a été enregistrée grâce à des 
thermocouples placés à plusieurs profondeurs dans le lit de semence. 
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3.2.4. Ajustements des données 

Pour rappel, l’équation décrivant la croissance précoce est la suivante : 
 

்்ܵܯ    = ଴ܵܯ × ݁��ሺோ�ோ×்்ሻ   (8) 
 

où TT est le temps thermique depuis la levée (°Cj), εSTT : la matière sèche aérienne à 
l’instant TT (mg plante-1), εS0 : la matière sèche aérienne à la levée et RGR : le taux de 
croissance relatif de la partie aérienne (mg mg-1 °Cj-1). 
 

L’équation de la croissance précoce a été ajustée aux valeurs de biomasse mesurées au 
champ et la significativité des modalités (durée de levée et/ou nutrition azotée) a été 
évaluée en utilisant la même méthode que pour les ajustements réalisés en serre (Equation 
5, p. 48). Ainsi, pour chaque essai et chaque espèce, les AIC (Akaike Information Criteria) 
des ajustements prenant en compte toutes les combinaisons d’effets des facteurs sur MS0 et 
le RGR ont été comparés. L’ajustement ayant le plus faible AIC a été retenu. 
 

Pour évaluer la précision des ajustements retenus, le RMSDP (Root Mean Square 
Deviation of the Predictions) a été calculé:  
 

�ܦܵܯܴ    =  √∑ ሺ�೚್ೞ−�ೞ�೘ሻమ೙�=భ ௡    (9) 

 

où Yobs sont les valeurs observées, Ysim les valeurs simulées et n le nombre de mesures.  
 

3.2.5. Comparaison champ-serre 

Les variations de croissance précoce en fonction de la disponibilité en N et de la durée de 
levée obtenues au champ ont été comparées à celles obtenues en serre. Les variations au 
champ de MS0, de RGR et de biomasse totale ont donc été analysées.  



 

 

Tableau 13 : Ajustements de l’équation de la croissance précoce pour les essais au champ. εS0 : mg plante-1 ; RGR : mg mg °Cj-1. SD : écart-type. RεSDP: 
Root εean Square Error of the Predictions (mg plante-1). 

 

Essais Espèce Variété Paramètre  

Sans fertilisation azotée (SD)  Avec fertilisation azotée (SD) 
RMSDP Durée de levée  

la plus courte 

Durée de levée 
la plus longue 

 

 

Durée de levée 
la plus courte 

Durée  de levée 
la plus longue 

1 

(β009) 

Fétuque Tomahawk 
MS0  0,95 (0,32) -  

 
 
- 
 
 

β,γ 
RGR  0,0079 (0,0010) -  

Pois de 
printemps 

Hardy 

Bloc 1 
MS0  β1,5 (4,6)  

17,5 
RGR  0,017β 

(0,0010) 
0,0189 

(0,0017)  

Bloc β 
MS0  1β,5 (2,7) 16,6 (3,6)  

γ4,6 
RGR  0,019β 

(0,0016) 
0,0184 

(0,0018)  

β 

Carotte Nantaise améliorée 
MS0  β,7β (0,43) 1,γ5 (0,19)  

- 

γ4,4 
RGR  0,0115 

(0,0035) 
0,0141 

(0,0044)  

Minette Virgo Pajberg 
MS0  1,0γ (0,26) γ,γ1 (0,83)  

8,6 
RGR  0,0119 

(0,0006) 
0,0074 

(0,0004)  

γ 
Blé tendre Cézanne 

MS0  5,9 (0,6)  

- 

5,9 
RGR  0,0078 

(0,0007) 
0,008β 

(0,0008)  

Pois d’hiver Lucy 
MS0  1γ,γ (1,8) 18,0 (2,1)  6,γ 
RGR  0,0115 (0,0003)  

4 

(β010) 

Fétuque Tomahawk 
MS0  1,01 (0,16) 

1,4 
RGR  0,0095 

(0,0046) 
0,0089 

(0,0053)  
0,010γ 

(0,0048) 
0 ,0097 
(0,0055) 

Pois de 
printemps 

Hardy 
MS0  γ0,0 (1,6) 

β4,0 
RGR  0,0118 (0,0003)  0,01β6 (0,0004) 

5 Blé dur Dakter 
MS0  8,1 (0,5) 

γ,7 
RGR  0,008γ 

(0,0008) 
0,0085 

(0,0009)  
0,0089 

(0,0009) 
0,0091 

(0,0010) 
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3.3. Résultats  

3.3.1. Résultats obtenus au champ et comparaison avec la serre 

Les croissances observées présentent une allure exponentielle, comme prévu et déjà 
observé en serre (Figures 19 et β0). Les valeurs des paramètres MS0 et RGR calculés sont 
indiquées au tableau 1γ. 
 

 

 

 

 

 

 

Figure 19 : Ajustements de l’équation de la croissance précoce sur la biomasse aérienne 
sèche en fonction du temps thermique depuis la levée pour la fétuque et le pois. Durée de 
levée la plus courte (             ) et durée de levée la plus longue (            ). δes symboles vides 
et les pointillés représentent l’absence de fertilisation azotée, les symboles noirs et les traits 
pleins représentent la présence de fertilisation azotée. Pour l’essai « Pois Hardy 2009 » : les 
symboles vident représentent le bloc 1, les symboles gris le bloc 2. δes barres verticales 
représentent l’écart-type. 
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Figure 20 : Ajustements de l’équation 
de la croissance précoce sur la 
biomasse aérienne sèche en fonction 
du temps thermique depuis la levée 
pour la carotte, la minette, le blé 
tendre, le blé dur et le pois d’hiver. 
Durée de levée la plus courte              
(             ) et durée de levée la plus 
longue (              ). δes symboles vides 
et les pointillés représentent 
l’absence de fertilisation azotée, les 
symboles noirs et les traits pleins 
représentent la présence de 
fertilisation azotée. δes barres 
verticales représentent l’écart-type. 
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Une première observation est que les biomasses obtenues au champ, en particulier en fin 
de croissance précoce, sont nettement supérieures à celles observées en serre. La plus forte 
croissance observée au champ est certainement due en large partie aux conditions de 
lumière, la quantité de lumière reçue dans la serre par les plantes étant nettement moins 
importante qu’au champ. 
Les biomasses obtenues en fin d’expérimentation sont très différentes selon les espèces, 
classées selon la masse initiale des semences des différentes espèces comme cela pouvait 
être attendu après les observations en serre. 
Par ailleurs, l’apport d’azote accroît toujours la biomasse obtenue, comme cela a aussi été 
observé en serre. 
 La durée de levée a un effet sur la biomasse obtenue variable selon les espèces. Dans la 
plupart des cas, ces variations sont cohérentes avec ce qui avait été obtenu en serre: la 
biomasse est augmentée dans le cas de pois (sauf Hardy β010) et du blé; elle est diminuée 
dans le cas de la fétuque et la minette. On constate que pour la carotte, cette biomasse est 
augmentée (pas de résultat net en serre). 
 

Si l’on s’intéresse aux valeurs des deux paramètres MS0 et RGR, leurs variations sont aussi 
le plus souvent comparables à celles obtenues en serre. 
En ce qui concerne les valeurs de MS0, on obtient une corrélation forte entre la masse de la 
semence et les valeurs de MS0 ajustées (Figure β1). 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 21 : Corrélation entre εS0 et la masse sèche initiale de la semence 
(SDε) toutes durées de levée moyennées. Carotte (   ), minette (    ), 
fétuque (    ), blés dur et tendre (    ), pois (    ). δes barres verticales 
représentent l’écart-type.    
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Par ailleurs, comme attendu, on n’observe pas d’effet de la durée de levée dans le cas du 
blé et de la fétuque sur la valeur de MS0 obtenue au champ. Dans le cas du pois, on obtient 
un MS0 plus élevé pour les durées de levées plus longues comme cela était le cas dans les 
résultats en serre (cas du pois Lucy et Hardy β009 bloc β). Par contre pour les essais Hardy 
β010 et β009 bloc 1, il n’y a pas d’effet de la durée de levée. MS0 diminue dans le cas de la 
carotte (pas d’effet en serre) et augmente de façon inattendue pour la minette. 
 

En ce qui concerne le RGR, dans le cas de l’apport d’une fertilisation azotée on retrouve 
pour les situations où cela a été étudié, une augmentation plus ou moins marquée de celui-
ci. On doit noter que dans les essais au champ, c’est seulement la quantité d’N qui a été 
modifiée alors qu’en serre c’était l’ensemble des éléments apportés. Par ailleurs, le niveau 
de disponibilité des éléments minéraux au champ peut être moindre que dans le cas d’une 
solution nutritive apportée dans du sable. 
La durée de levée a dans la plupart des cas les mêmes effets sur le RGR que ceux attendus 
après les essais en serre, sauf dans le cas du pois où le plus souvent il n’y a pas d’effet (ou 
une réduction du RGR, pois β009 bloc β). 
 

3.3.2. Calibration du modèle  

Les résultats obtenus mettent en évidence que la croissance au champ a été plus importante 
que celle en serre. Nous avons utilisé les résultats au champ pour calibrer le modèle de la 
croissance précoce obtenu en serre, afin d’obtenir lors des simulations des valeurs plus 
proches de résultats qui seraient obtenus au champ. 
Concernant MS0, nous avons utilisé les corrélations établies entre la masse initiale de la 
semence et MS0 aussi bien en serre qu’au champ, pour calculer le rapport entre les deux 
corrélations (Figure ββ), qui constitue l’indice de calibration par lequel doit être multiplié 
la valeur obtenue en serre. 
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Concernant le RGR, les indices de calibration ont été calculés en faisant le rapport entre le 
RGR obtenu au champ et le RGR calculé par le modèle (Tableau 14). Pour calibrer la 
valeur du RGR, il faut multiplier sa valeur simulée avec le modèle obtenu en serre par 
l’indice de calibration correspondant. 
 

Tableau 14 : Indices de calibration pour le paramétrage au champ du RGR. 

 

Espèce Variété RGRchamp/RGRsimulé 

Fétuque Tomahawk 1,40 

Blé dur Dakter 1,γγ 

Pois de printemps Hardy β,46 

Pois d’hiver Lucy 1,71 

Minette Virgo Pajberg 1,1γ 

Carotte Nantaise améliorée 1,08 

Figure 22 : Indice de calibration pour le paramétrage au champ de 
εS0 pour les espèces à levée hypogée en fonction de la masse sèche 
initiale de la semence (SDε). 
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4. Simulations d’impact de la variation de la croissance précoce sur 
la mise en place d’un couvert pour différentes associations de 
cultures 

4.1. Introduction 

Ce travail complète en l’élargissant les premiers travaux de simulation présentés 
précédemment (chapitre 1, partie β). Il doit permettre de faire ressortir des leviers 
agronomiques, e.g. choix des espèces, des variétés et des profondeurs de semis, en fonction 
des variations de biomasse constatées à la fin de la croissance précoce pour différentes 
combinaisons d’espèces. 
Cinq combinaisons d’espèces ont été étudiées pour deux niveaux de nutrition minérale, 
différentes masses de semence et profondeurs de semis. Des analyses de sensibilité ont été 
réalisées pour hiérarchiser les effets de la masse de la semence et de la profondeur de semis 
sur la biomasse et la proportion des espèces à la fin de la croissance précoce. Les effets de 
ces facteurs ont été pris en compte non seulement sur MS0 et le RGR, mais ils ont été 
également pris en compte quant à leur effet sur la durée de levée pour intégrer l’impact du 
décalage des dates de levée. Enfin, les résultats obtenus ont été analysés dans le but de 
hiérarchiser les leviers agronomiques utiles pour la conduite de l’implantation des 
associations de cultures à base de légumineuses. 
 

4.2. Matériels et Méthodes 

4.2.1. Combinaisons d’espèces et modalités de traitement 

Les combinaisons d’espèces retenues sont des associations utilisées en situation de 
production. Ainsi, cinq associations à base de légumineuses ont été sélectionnées (Tableau 
15). Pour chaque association et chaque espèce, trois niveaux de masse de semence et de 
profondeurs de semis ont été retenus. Toutes les combinaisons de masse de semence et de 
profondeur de semis ont été simulées. Les niveaux inférieur et supérieur de masse de 
semence correspondent à ± β0% de la masse moyenne des lots utilisés dans nos travaux 
expérimentaux. Deux gradients de profondeur de semis ont été utilisés selon que l’espèce 
était considérée comme ayant une petite ou une grosse semence. Chaque simulation a 
également été effectuée à un niveau faible de nutrition minérale (équivalent au niveau C1 
en serre) et à un niveau élevé (équivalent au niveau C4).  
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Tableau 15 : Associations d’espèces étudiées et leurs différentes conditions de semis 
retenues pour les simulations de la croissance précoce. 

Asso-

ciation 
Espèces 

Masse semence sèche 

(mg) 
Profondeur de semis  

(cm) 
Densité 

(plantes m-β) 
Niv - Moy Niv + Niv - Moy Niv + 

1 
Blé dur 45,9 57,4 68,9 1,5 γ 4,5 1β5 

Pois d’hiver 1γ6,8 171,0 β05,β 1,5 γ 4,5 40 

β 
Blé dur 45,9 57,4 68,9 1,5 γ 4,5 1β5 

Minette 0,96 1,β0 1,44 0,5 1 β β00 

γ 
Fétuque 1,9 β,4 β,9 0,5 1 β β50 

Pois de printemps 178,β βββ,7 β67,β 1,5 γ 4,5 80 

4 
Fétuque 1,9 β,4 β,9 0,5 1 β β50 

Minette 0,96 1,β0 1,44 0,5 1 β β00 

5 
Carotte 0,56 0,70 0,84 0,5 1 β 60 

Minette 0,96 1,β0 1,44 0,5 1 β 1β0 

 

4.2.2. Paramètres du modèle 

Les simulations ont été effectuées avec le modèle de la croissance précoce établi en serre et 
calibré avec les données au champ. Les dates de semis ont été considérées comme 
simultanées pour chaque espèce associée. Les densités utilisées (Tableau 15) correspondent 
à un dispositif substitutif pour les associations 1 et β où chaque espèce est semée à 50% de 
sa densité en culture pure. Les densités des associations γ, 4 et 5 sont basées sur des 
pratiques utilisées pour les cultures porte-graines de carotte et de fétuque. Les valeurs des 
paramètres utilisées pour les simulations sont répertoriées dans le tableau 16 avec les 
températures de base de germination et de croissance précoce ainsi que le temps thermique 
nécessaire pour atteindre 50% de germination. Ces valeurs ont été obtenues lors 
d’expérimentations antérieures effectuées au LEVA (Delmas, β009; Gouzy, β009). Le 
temps thermique nécessaire pour atteindre 80% de levée (TTem) a été calculé en utilisant 
des régressions non-linéaires établies entre la profondeur de semis et la durée de levée 
obtenues lors d’expérimentations en serre pour chaque espèce (ces régressions ont été 
réalisées sous Excel β010). Une température de 15°C constante a été choisie et la biomasse 
aérienne à β5 jours après le semis a été calculée correspondant à la fin de la croissance 
précoce telle que définie dans les précédents travaux expérimentaux.  



 

 

Tableau 16 : Paramètres et variables du modèle (Tbgermination: température de base de germination, Tbcr_préc: température de base de croissance 
précoce, TT50_germination: temps thermique pour 50% de germination depuis le semis, TTem: temps thermique pour 80% de levée depuis 50% de 
germination). prof : profondeur de semis (cm), εSTT : matière sèche aérienne au temps thermique TT, C1 : niveau faible de nutrition minérale, 
C4 : niveau élevé de nutrition minérale. 

Paramètres Fétuque Blé dur Pois de printemps Pois d’hiver Minette Carotte 

Tbgermination (°C) γ,7 1,4 -1,0 -1,0 β,4 β,β 

Tbcr._préc. (°C) β,8 1,4 γ,8 γ,5 β,7 4,4 

TT50_germination (°Cj) 4β β4 γ5 β4 β6 47 

TTem (°Cj) = 81,9 x prof0,β5 

(r² = 0,99) 
= 45,7 x prof0,γ4 

(r² = 0,99) 
= 46,7 x prof0,γ1 

(r² = 0,97) 
= 46,7 x prof0,γ1 

(r² = 0,97) 
= β5,5 x e0,β5 

(r² = 0,99) 

C1 : = 17,γ x prof + 40,β 
(r² = 0,99) 

C4 : = 14,8 x prof + γ9,8 
(r² = 0,99) 

Surface foliaire 
(cm² plante-1) 

= 0,01 + 0,1β MSTT 
(r² = 0,98) ; (P < β.10-16) 

= 0,69 + 0,19  MSTT 
(r² = 0,97) ; (P < β.10-16) 

= -1,67 + 0,15  MSTT   
(r² = 0,98) ; (P < β.10-16) 

= 0,β9 + 0,17  MSTT   
(r² = 0,97) ; (P = 4,6.10-14) 

= -0,γ5 +0,β0  MSTT 
(r² = 1) ; (P < β.10-16) 

= 0,08 + 0,ββ  MSTT   
(r² = 0,95) ; (P < β.10-16) 
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Le LAI (Leaf Area Index) a également été calculé à l’aide des régressions linéaires entre la 
biomasse et la surface foliaire obtenues lors des essais au champ (Tableau 16). Ces 
régressions linéaires ont été ajustées sous R (R Development Core Team, β01β). Ces 
valeurs de LAI doivent permettre de connaître l’état simulé du couvert à β5 jours après le 
semis et donc d’évaluer la situation de la compétition pour la lumière entre plantes.  
 

4.2.3. Analyses de sensibilité 

Pour chaque association et chaque niveau de nutrition minérale, une analyse de sensibilité 
a été réalisée en prenant en compte les paramètres masse de la semence et profondeur de 
semis. Ainsi, les analyses de sensibilité ont été réalisées séparément pour chaque niveau de 
nutrition minérale de chaque association. 
 

Les analyses de sensibilité ont porté sur la biomasse aérienne calculée à β5 jours après le 
semis et la proportion de chaque espèce en utilisant une méthode systématique.  
La méthode systématique consiste à définir le nombre de paramètres à faire varier (s) et 
leur nombre de niveaux (m). Cela aboutit à un plan factoriel complet avec ms scénarii 
(Monod et al., β006). Cette méthode permet la prise en compte totale des interactions entre 
les paramètres. Elle repose sur la décomposition de la variation de la réponse du modèle 
entre la contribution de chaque paramètre et leurs interactions.  
Considérons un modèle avec deux paramètres a et b et Y11 = f(1,1) la réponse du modèle 
lorsque a = 1 (premier niveau du paramètre) et b = 1. Si m niveaux sont définis il y a ainsi 
m2 scénarii. Notons µ la moyenne des réponses des m² scénarii, Ŷ1• la moyenne des 
réponses lorsque a = 1 et Ŷ•1 la moyenne des réponses lorsque b = 1. 
Le modèle peut être décomposé ainsi : 
 

    �ଵଵ = µ + ଵߙ  ଵߚ + +  ଵଵ   (10)ߛ 
 

où, µ est la moyenne générale des réponses du modèle, α1 = Ŷ1• - µ est l’effet principal du 
facteur a lorsque a = 1, ȕ1 = Ŷ•1 - µ est l’effet principal du facteur b lorsque b = 1 et Ȗ11 = 
Y11 – (µ + α1 + ȕ1) est l’interaction entre les paramètres a et b. 
Ensuite, la variabilité de la réponse du modèle peut être décomposée de la façon suivante : 
 

 

  ∑ ሺ�ଵଵ −  µሻ = � ∑ ଵ²ߙ + � ∑ ଵ௠ଵ௠ଵ௠,௠ଵ,ଵߚ ² +  ∑ ଵଵ²௠,௠ଵ,ଵߛ  (11) 
 

 

 

 

ainsi SST mesure la variabilité totale des réponses du modèle,  SSa et SSb sont la somme 

SST SSa SSb SSab 
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des carrés correspondant aux effets principaux des paramètres a et b et SSab la somme des 
carrées associée avec l’interaction entre a et b.  
Il est possible de calculer des indices de sensibilité d’une variable à des variations de 
paramètres comme suit : 

Indice de sensibilité principale au paramètre a : ܵ௔ =  ௌௌೌௌௌ�   (1β) 

 

Indice de sensibilité totale au paramètre a : ܵ ௔ܶ =  ௌௌೌ+ௌௌೌ್ௌௌ�   (1γ) 

 

Ces indices sont compris entre 0 et 1. Plus la valeur obtenue est proche de 1, plus la 
réponse du modèle est sensible au paramètre considéré. 
Pour notre analyse de sensibilité, trois niveaux de variation des quatre paramètres de la 
croissance précoce (masse de semence de l’espèce 1, masse de semence de l’espèce β, 
profondeur de semis de l’espèce 1 et profondeur de semis de l’espèce β) ont été utilisés 
(Tableau 15) aboutissant à γ4 = 81 scénarii pour chaque association et chaque niveau de 
nutrition minérale. Un script a été réalisé sous R (R Development Core Team, β01β) pour 
effectuer les calculs d’indices de sensibilité.  
 

4.3. Résultats 

4.3.1. Indices de sensibilité 

La figure βγ présente un exemple des indices de sensibilité pour l’association blé dur-pois 
d’hiver. Ainsi, la biomasse aérienne de blé dur à β5 jours après le semis est très sensible à 
la masse de la semence au niveau faible de nutrition avec un indice de sensibilité principale 
de 0,94. Il y a peu d’interaction avec les autres paramètres puisque l’indice de sensibilité 
totale est de 0,95. Au niveau élevé de nutrition, l’indice de sensibilité à la masse de la 
semence est plus faible avec 0,58 de sensibilité totale. Au même niveau de nutrition, la 
sensibilité à la profondeur de semis est de 0,51. Elle est beaucoup plus faible au niveau 
faible de nutrition minérale. Puisque la compétition n’est pas encore en place entre les 
deux espèces cultivées dans l’association, la biomasse de blé dur n’est pas sensible aux 
paramètres du pois. 
La biomasse du pois d’hiver est également sensible à la masse de la semence de pois avec 
0,71 de sensibilité totale au niveau faible de nutrition et 0,41 au niveau élevé. Le pois est 
aussi sensible à la profondeur de semis notamment au niveau élevé de nutrition avec 0,71 
de sensibilité totale.  
La biomasse totale du couvert affiche des indices de sensibilité modérés (compris pour la 
plupart entre 0,β et 0,5). Au niveau élevé de nutrition, la sensibilité totale varie de 0,β6 à 
0,4β expliquée en grande partie par la sensibilité principale. Au niveau de nutrition faible, 
la biomasse des deux espèces associées est plus sensible à la masse de la semence des deux 
espèces (indice de sensibilité principale de 0,γ4 pour le pois et 0,51 pour le blé) qu’à la 
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profondeur de semis (0,17 pour le pois et 0,05 pour le blé).   
Enfin, la proportion de chaque espèce montre les mêmes tendances que la biomasse totale: 
une sensibilité totale faible à moyenne mais très influencée par chacune des variables. 
 

 

 

 

 

 

 

Le tableau 17 récapitule les effets principaux de la masse de la semence et de la profondeur 
de semis en se basant sur les indices de sensibilité les plus forts. Pour l’association blé dur- 
pois d’hiver, il y a donc un effet prépondérant de la masse de la semence des deux espèces 
sur la biomasse totale et les proportions au niveau faible de nutrition minérale. Au niveau 
élevé, la profondeur de semis a un effet qui augmente notamment concernant celle du pois.  

Figure 23 : Indices de sensibilité de la biomasse aérienne sèche (à 25 jours après le semis) à la 
masse de semence et à la profondeur de semis pour l’association blé dur-pois d’hiver. Niveau 
de nutrition limitant : sensibilité principale (    ) et totale (     ). Niveau de nutrition non 
limitant : sensibilité principale (       ) et totale (       ). 
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Concernant l’association blé dur-minette, il y a un effet prépondérant de la masse de 
semence du blé dur notamment sur la biomasse totale mais également un effet de sa 
profondeur de semis au niveau élevé de nutrition. En revanche, la masse de la semence de 
minette a l’effet le plus fort sur les proportions. 
Pour les trois dernières associations, les effets sur la biomasse totale et les proportions sont 
liés à l’espèce ayant la plus forte croissance, i.e. la masse de semence et/ou la densité de 
semis la plus élevée. Dans l’association fétuque-pois de printemps, l’effet de la masse de 
semence du pois est important au niveau faible de nutrition alors que c’est sa profondeur 
de semis qui a un fort effet au niveau élevé de nutrition. Pour les deux autres associations 
avec de la minette, la masse de semence de minette a toujours un effet prépondérant alors 
que sa profondeur de semis a également un fort effet au niveau élevé de nutrition 
lorsqu’elle est associée avec la carotte.  
 

Tableau 17 : Récapitulatif des effets principaux de la masse de la semence (ε) et de la 
profondeur de semis (P) en fonction des indices de sensibilité les plus forts au niveau faible 
de nutrition minérale (C1) et au niveau élevé (C4). Effets sur la biomasse de chaque 
espèce, la biomasse totale et les proportions de biomasse simulées à 25 jours après le 
semis. 

 

 

4.3.2. Valeurs de biomasse 

Les indices de sensibilité ont montré que les différentes espèces étudiées sont assez 
sensibles aux conditions de semis selon leur masse de semence, densité de semis et type de 
levée. Ainsi, il apparaît nécessaire de regarder plus en détail comment les valeurs de 

 

Espèce 

Biomasse  
espèce 1 

Biomasse  
espèce β 

Biomasse 
totale 

Proportions 

 C1 C4 C1 C4 C1 C4 C1 C4 

1 Blé dur ε εP / / ε ε ε / 

β Pois d’hiver / / ε P ε P ε P 

1 Blé dur ε εP / / ε εP / / 

β Minette / / ε P / / ε ε 

1 Fétuque εP εP / / / / / / 
β Pois de printemps / / ε P ε P / P 

1 Fétuque εP εP / / / / / / 

β Minette / / ε ε ε ε ε ε 

1 Carotte εP εP / / / / / / 

β Minette / / ε ε εP εP εP εP 
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biomasse et de proportions ont varié en fonction des conditions de semis et des espèces. 
La figure β4 montre en exemple la variation de la biomasse pour l’association blé dur-pois 
d’hiver en fonction de la masse de semence et de la profondeur de semis. Concernant la 
biomasse de blé dur, elle est positivement impactée par la masse de la semence. En 
revanche, l’effet de la profondeur de semis montre qu’un maximum est atteint aux environs 
de γ,5 cm. Ensuite, l’effet devient négatif.  
 

 

 

 

Figure 24 : Variations des biomasses aériennes (g m-2) et des proportions de chaque 
espèce dans la biomasse totale (%) simulées pour l’association blé dur - pois d’hiver en 
fonction  de la profondeur de semis (P, cm) et de la masse de semence (ε, mg). Surfaces 
en couleur : niveau élevé de nutrition minérale, surfaces grisées : niveau faible. δes 
valeurs de proportions de blé dur sont indiquées respectivement aux profondeurs de 
semis et masses de semence intermédiaires lorsque ces paramètres sont fixes.   
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La biomasse de pois montre la même tendance que celle de blé excepté que l’effet positif 
maximal de la profondeur de semis est atteint pour une valeur plus élevée soit aux environs 
de 4,5 cm.   
En outre, la biomasse totale des deux espèces à β5 jours après le semis correspond à un 
LAI variant de 0,ββ à 0,γ1 au niveau faible de nutrition et de 0,γ5 à 0,51 au niveau élevé.  
La proportion de blé dur en fonction de la masse de semence des deux espèces (pour la 
profondeur de semis moyenne) montre logiquement une corrélation positive entre la masse 
de semence d’une espèce et sa proportion d’autant plus que la masse de semence de l’autre 
espèce diminue. Au niveau élevé de nutrition, la proportion de blé dur diminue légèrement 
du fait d’une augmentation moins forte de son RGR par rapport au pois grâce à la nutrition 
minérale. 
La proportion de blé dur en fonction de la profondeur de semis des deux espèces indique, 
au niveau élevé de nutrition, une forte augmentation lorsque la profondeur du semis du blé 
dur augmente et que celle du pois diminue. Mais cette augmentation n’est pas constante 
selon les valeurs de profondeur de semis des deux espèces. Les mêmes tendances 
s’observent au niveau faible de nutrition mais de façon plus atténuée. 
 

   

Tableau 18 : Valeurs des paramètres de masse de semence (ε) et de profondeur de semis 
(P) nécessaires pour atteindre les biomasses maximale et minimale simulées à 25 jours 
après le semis au niveau élevé de nutrition minérale. 

 Biomasse maximale Biomasse minimale 

Blé dur 
ε élevée: 68,9 mg  
P moyenne : γ cm  

17,9 g m-β 
ε faible: 45,9 mg  
P faible: 1,5 cm  

10,8 g m-β 

Pois 
d’hiver 

ε élevée: β05,β mg  
P élevée: 4,5 cm  

16,β g m-β 
ε faible: 1γ6,8 mg  
P faible: 1,5 cm  

8,5 g m-β 

Pois de 
printemps 

ε élevée: β67,β mg  
P élevée: 4,5 cm  

65,β g m-β 
ε faible: 178,β mg  
P faible: 1,5 cm  

γ4,0 g m-β 

Fétuque 
ε élevée: β,9 mg  
P faible: 0,5 cm  

β,6 g m-β 
ε faible: 1,9 mg  
P élevée: β cm  

1,γ g m-β 

Minette 
ε élevée: 1,44 mg  
P faible: 0,5 cm  

4,5 g m-β 
ε faible: 0,96 mg  
P élevée: β cm  

β,0 g m-β 

Carotte 
ε élevée: 0,84 mg  
P faible: 0,5 cm  

0,7 g m-β 
ε faible: 0,56 mg  
P élevée: β cm  

0,γ g m-β 
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Pour chaque espèce, la biomasse a fortement varié en fonction des conditions de semis 
comme présenté pour le blé dur et le pois d’hiver (Figure β5). Ainsi, les biomasses 
spécifiques ont varié du simple au double mais pour des conditions de semis différentes 
selon les espèces. Le tableau 18 récapitule pour chaque espèce les valeurs de masse de 
semence et de profondeur de semis qui permettent d’atteindre les biomasses maximales et 
minimales au niveau élevé de nutrition minérale. Ainsi, les espèces à petite semence, 
fétuque, minette et carotte ont une biomasse maximale pour une masse de semence élevée 
et une profondeur de semis faible tandis qu’elles ont une biomasse minimale pour une 
masse de semence faible et une profondeur de semis élevée. 
Les espèces à grosse semence ont une biomasse maximale pour une masse de semence 
élevée et pour une profondeur de semis moyenne dans le cas du blé et une profondeur de 
semis élevée dans le cas du pois. La biomasse minimale est obtenue pour la masse et la 
profondeur de semis faibles à la fois pour le blé et le pois.  
En outre, les mêmes résultats ont été obtenus pour le niveau faible de nutrition minérale 
(données non montrées).  
 

 

Tableau 19 : Gammes de variation des proportions de biomasses et des δAI simulés à 25 
jours après le semis en fonction des conditions de semis au niveau faible de nutrition 
minérale (C1) et au niveau élevé (C4). 

 
Espèce 

Proportion espèce 1 (%) 
LAI total 

(mβ de feuilles m-β de sol) 
 C1 C4 C1 C4 

1 Blé dur 
46,6 – 65,4 γ9,9 – 67,8 0,β1 – 0,γ1 0,γ5 – 0,6β 

β Pois d’hiver 
1 Blé dur 

78,5 – 91,6 70,5 – 89,9 0,15 – 0,ββ 0,β5 – 0,4γ 
β Minette 

1 Fétuque 
1,8 – 4,8 β,0 – 7,0 0,44 – 0,68 0,5 – 1,0 

β Pois de printemps 
1 Fétuque 

γ1,6 – 6γ,5 ββ,9 – 55,9 0,0β- 0,05 0,05 – 0,11 
β Minette 

1 Carotte 
1β,7 – 40,9 9,9 – γ6,0 0,01 – 0,0γ 0,0γ – 0,06 

β Minette 

 

 

Le tableau 19 présente les gammes de variations des proportions de biomasse et des LAI à 
β5 jours après le semis pour chaque association. Ainsi, les variations de biomasses 
constatées dans le tableau 18 aboutissent à des variations de proportion importantes en 
fonction des conditions de semis. La gamme de variation est d’autant plus importante 
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lorsque les deux espèces associées sont dans des proportions assez équilibrées, e.g. blé dur-
pois d’hiver, fétuque-minette et carotte-minette.  
Concernant les valeurs de LAI, elles indiquent une forte hétérogénéité selon les conditions 
de semis ce qui aura un impact sur le moment du début de la compétition aérienne entre les 
espèces associées. Ces variations sont à mettre en relation avec les variations de biomasse. 
Les valeurs de LAI sont ainsi plus élevées au niveau C4 de nutrition par rapport au niveau 
C1 signifiant que la compétition pourrait commencer plus tôt au niveau C4. De plus, les 
LAI sont d’autant plus élevés que les espèces qui composent les associations ont une masse 
de semence élevée.  
 

4.4. Discussion 

4.4.1. Retour sur la sensibilité des associations à la croissance précoce 

Les ordres de grandeurs de valeurs de biomasse modélisées sont comparables à des valeurs 
observées au champ dans d’autres études. C’est notamment le cas pour l’association blé 
dur-pois d’hiver pour laquelle la biomasse totale du couvert est proche des valeurs 
observées par Naudin et al. (β010) en sortie d’hiver. Thiébeau et al. (β011) ont mesuré des 
biomasses précoces de luzerne (εedicago sativa L.) comparables à celles modélisées pour 
la minette si on prend en compte la densité de semis.  
 

Les résultats d’indices de sensibilité, de biomasses et de proportions de biomasse ont mis 
en évidence les impacts des différentes conditions de semis, i. e. masse de semence et 
profondeur de semis, et de choix des espèces sur l’implantation d’un couvert de cultures 
associées. Selon les espèces associées, la sensibilité aux paramètres tels que la masse de la 
semence et la profondeur de semis a été variable d’une association à l’autre comme 
l’indiquent les fortes différences d’indices de sensibilité. L’intérêt du modèle et des 
simulations réalisées a donc été de pouvoir combiner les niveaux des facteurs de variation 
de la croissance précoce pour obtenir des valeurs de biomasse, de proportion et de LAI en 
situation de couverts mixtes. 
Sur l’association blé dur-pois d’hiver, les résultats ont mis en évidence l’importance de la 
masse de semence mais aussi l’importance croissante de la profondeur de semis lorsque la 
nutrition minérale est élevée. Cela peut s’expliquer par les valeurs du RGR qui ont un effet 
exponentiel sur la biomasse. En effet, bien que le RGR augmente en fonction de la 
profondeur de semis de la même manière aux deux niveaux de nutrition et pour les deux 
espèces, son augmentation a un effet démultiplié sur la biomasse au niveau élevé de 
nutrition du fait de sa valeur plus élevée. Si on compare le blé dur et le pois d’hiver, l’effet 
stimulant plus important de la profondeur de semis sur la biomasse du pois par rapport à 
celle de blé dur peut s’expliquer d’une part par l’effet positif qu’elle a à la fois sur MS0 et 
le RGR du pois, et d’autre part par la pénalisation de la biomasse de blé aux profondeurs 
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de semis trop importantes qui aboutissent à une durée de levée plus longue non compensée 
par l’augmentation du RGR.  
Les résultats obtenus pour les autres associations mettent également en évidence 
l’importance de la masse de la semence et l’importance croissante de la profondeur de 
semis pour le niveau de nutrition élevé. En outre, si pour des associations telles que 
fétuque-minette, blé dur-minette et carotte-minette les conditions de semis ont un impact 
significatif sur la proportion de chaque espèce, les proportions de l’association fétuque-

pois de printemps ont été moins sensibles. Cela peut s’expliquer par la faible proportion de 
fétuque au départ.  
Ainsi, un bon niveau de précision est nécessaire pour les paramètres du modèle de la 
croissance précoce dans la mesure où aussi bien la masse de la semence que la profondeur 
de semis ont effet significatif et de façon variable selon les conditions de semis et les 
espèces associées. En outre, étant donné son impact toujours très significatif sur la 
biomasse, il est nécessaire de bien prendre en compte la nutrition minérale. 
Les résultats des simulations sont cohérents avec ceux obtenus en serre et au champ. Ils 
sont complémentaires car ces simulations permettent à la fois d’analyser la croissance 
précoce à l’échelle d’un couvert mixte, et aussi de prendre en compte les effets cumulés et 
les interactions de différentes variables sur les valeurs des paramètres MS0 et RGR. 
Les valeurs modérées des indices de sensibilité sur les biomasses totales et sur les 
proportions indiquent que les conditions de semis ont un effet significatif mais limité. Les 
analyses ont été effectuées sur la biomasse à β5 jours après le semis et les variations créées 
par les conditions de semis pourraient tendre à s’amplifier avec le temps et avec la mise en 
place de la compétition. 
 

Les valeurs de LAI total du couvert calculées à partir de la biomasse à β5 jours après le 
semis ont montré une forte disparité selon les espèces associées. Ainsi, dans l’ensemble le 
LAI total était deux fois plus élevé au niveau élevé de nutrition qu’au niveau faible du fait 
de l’augmentation de la biomasse. Le LAI total a davantage varié selon les combinaisons 
d’espèces. Par exemple, l’association carotte-minette a montré un LAI total environ 50 fois 
moins élevé par rapport à l’association fétuque-pois de printemps. Selon les combinaisons 
d’espèces et l’itinéraire technique, la compétition des parties aériennes ne va pas 
commencer au même moment. Plus le couvert se refermera de façon tardive et plus les 
variations de croissance précoce entraînées par les variations de conditions de semis seront 
amplifiées au moment de la mise en place de la compétition. 
 

4.4.2. Conséquences pour l’implantation des associations de cultures 

Des leviers agronomiques pour la gestion de l’implantation des cultures associées peuvent 
être dégagés des simulations réalisées sur la variation de la croissance précoce.  
Ainsi, l’apport d’éléments minéraux au semis va pouvoir jouer sur la vitesse de croissance 
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du couvert au départ tout en ayant un impact modéré sur la proportion de chaque espèce à 
la fin de la phase précoce. Par ailleurs, le modèle de la croissance précoce a été établi à 
partir d’essais réalisés dans du sable fin et en conditions hydriques non limitantes. Les 
éléments minéraux sont facilement accessibles à la plante (Dodd et Lauenroth, 1997), peut-
être plus qu’en conditions de sol cultivé. 
Outre la fertilisation, la disponibilité en éléments minéraux pendant la phase précoce sera 
également déterminante. Selon les sols et les cultures précédentes, cette disponibilité 
pourra varier. Par exemple, la disponibilité en N peut fortement diminuer dans les horizons 
de surface au cours de l’hiver à cause du lessivage et avoir un effet sur un semis de 
printemps. 
 

De par la diversité des associations existantes (Tableau β, p. 6), l’implantation des cultures 
pourra être raisonnée en fonction des caractéristiques des semences et des plantules des 
espèces et des variétés associées. La combinaison d’espèces ayant des caractéristiques de 
semences et plantules contrastées, e.g. hypogée et épigée, petite et grosse semence, aura 
ainsi des conséquences sur le raisonnement des conditions de semis (profondeur de semis, 
disponibilité en éléments minéraux). Le choix peut être de maîtriser le début de croissance 
d’une des deux espèces pour qu’elle ne soit pas trop compétitive par rapport à l’autre ou au 
contraire de mettre les deux espèces dans des conditions optimales en faisant par exemple 
augmenter ou diminuer la durée de levée et le RGR. Le choix de profondeurs de semis 
décalées ou identiques va conditionner la croissance précoce de chaque espèce. Le choix 
des masses de semences est également important à prendre en compte à des fins de 
maîtrise de la proportion de chaque espèce à la fin de la phase précoce. On peut, par 
exemple, réduire la compétitivité ou la proportion d’une espèce en choisissant une variété 
avec une faible masse de semence. On peut également, si c’est une espèce à petite 
semence, augmenter sa profondeur de semis. On peut aussi augmenter la compétitivité 
d’une espèce à grosse semence en augmentant sa profondeur de semis tout en faisant 
attention à ne pas trop retarder sa date de levée par rapport à l’espèce associée. 
Les choix des conditions de semis sont d’autant plus importants pour les associations où 
les deux espèces sont semées en même temps et pour lesquelles les profondeurs de semis 
optimales sont différentes. Un compromis est alors souvent utilisé et peut pénaliser plus ou 
moins l’implantation d’une des deux espèces. Deux passages de semis peuvent être 
nécessaires dans le cas où les conditions semis pour une croissance maximale sont très 
différentes entre les espèces associées et qu’une bonne compétitivité des deux espèces est 
souhaitée. 
 

Comme le montrent les indices de sensibilité qui sont parfois faibles, d’autres facteurs que 
la masse de la semence et la profondeur de semis doivent être pris en compte pour 
raisonner l’implantation d’une culture associée. Ainsi, des leviers comme les densités de 
semis sont également à considérer. Néanmoins, le modèle de la croissance précoce peut 
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être utilisé pour mieux adapter les densités de semis pour compenser des écarts de 
croissance précoce prévisibles en fonction des conditions de semis et des espèces.  
Il convient également de prendre en compte les processus intervenant en amont de la 
croissance précoce, à savoir la germination et la levée. En effet, en fonction de facteurs 
biotiques, tels que les maladies telluriques, ou abiotiques, tels que la disponibilité en eau et 
la structure du sol, les vitesses et le taux de germination et de levée peuvent être variables 
(Dürr et Aubertot, β000; Finch-Savage et al., β001). 
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Dans ce second chapitre, nous avons étudié l’impact de variations de la croissance précoce 
sur la suite du cycle de la culture. Les sources de variations de la croissance précoce 
étudiées sont la masse des semences, la durée de levée et l’alimentation minérale car elles 
ont été identifiées au chapitre précédent comme modifiant l’état du peuplement au moment 
où la compétition s’instaurait entre plantes. 
 

Cette étude d’impact a été réalisée expérimentalement, puis par simulation en utilisant le 
modèle AZODYN-IC. 
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1. Impacts de la croissance précoce sur la compétition dans deux 
associations: blé dur-luzerne et blé dur-pois 
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Note au lecteur 
Cet article a été soumis indépendamment du premier présenté au chapitre 1 et n’en 
mentionne pas les résultats. La discussion ne tient pas compte des résultats obtenus sur la 
croissance précoce. Les facteurs de variation de la croissance précoce évoqués dans cet 
article (masse de la semence, durée de la levée et nutrition) ont été étudiés dans le chapitre 
1. Leurs effets ont été chiffrés et modélisés. 
 

 

mailto:g.hellou@groupe-esa.com


 

 

 Chapitre 2 – Expérimentations sur la suite du cycle 

- 94 - 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Summary 

 
Competition between component species is important to consider in intercrops as it can 
have an impact on their performance. Early growth, i.e. from emergence to the beginning 
of competition between plants, is a key step in determining the initial competitive ability of 
each species. This phase depends on sowing conditions such as seed mass, duration of 
emergence and soil nitrogen availability. We investigated the impact of variations in early 
growth on subsequent aboveground competition in two legume-based intercrops: durum 
wheat-alfalfa and durum wheat-pea in a greenhouse. Variations were created by the two 
intercrops and by using two different pea genotypes (small and large seeds) and two 
sowing depths for alfalfa. Impacts on aboveground biomass, proportions, and the relative 
competitive ability of each species were measured at the end of early growth and during 
subsequent growth under two levels of nitrogen availability. Consequences for nitrogen 
absorption and Nβ fixation were also analysed at the end of the experiment. Variations in 
seed mass for pea and sowing depth for alfalfa led to significant differences in biomass and 
in the proportions of each species at the end of early growth and had a significant impact 
on their competitive ability during subsequent growth. Early differences in the proportion 
of each species persisted throughout the vegetative phase. Nitrogen fertilization increased 
the competitive ability of durum wheat. Additional factors, namely the phenology and 
aboveground architecture, influenced the competitive ability of each species after the end 
of early growth. Soil nitrogen accumulation and Nβ fixation were also impacted by sowing 
conditions through their effect on aboveground biomass. This study highlighted the 
importance of taking the early growth of intercrops into consideration to better manage the 
interactions and to predict their performance. 
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1.1. Introduction 

Interest in increasing the biodiversity and sustainability of agro-ecosystems through the use 
of legume-based intercrops has grown in Europe in the past decade (Altieri, 1999; 
Malézieux, β01β). Different types of intercrops can be designed depending on the objective 
and outlet. For example, associating a cereal and a grain legume allows wheat (Triticum 
aestivum L.) to be grown with a smaller supply of nitrogen (N) than wheat grown as a sole 
crop (Naudin et al., β010; Pelzer et al., β01β) or to produce grain legumes without the 
limiting factors usually observed in sole crops such as lodging and weeds (Corre-Hellou et 
al., β011). In other types of non legume-legume intercrops, the legume is not harvested but 
provides services (e.g. increasing the amount of available resources, reducing pests and 
diseases) for the main crop as for example in wheat-forage legume intercrops (Hiltbrunner 
et al., β007), oil crop-legume intercrops (Schröder et Köpke, β01β) and carrot (Daucus 
carota L.)-legume intercrops (Ramërt et Ekbom, 1996). In the first type of intercrops, e. g. 
wheat-pea (Pisum sativum L.), in which both species are harvested, an equivalent 
competitive ability of the two species can be expected in order to obtain a significant 
amount of biomass of both species at harvest. In contrast, in the second type of intercrops, 
e. g. wheat-alfalfa (εedicago sativa L.), in which alfalfa can be used as a non-harvested 
species, moderate competitive ability of alfalfa is needed to combine a high biomass 
production by wheat and significant services of alfalfa. Nevertheless, intercrop 
performances often vary and are difficult to predict. Intercrop performance often depends 
on the ability of each species to differentiate in the use of available resources such as 
nutrients, light and water (Willey, 1979). The degree of complementarity and competition 
between component species have to be well understood and managed to reach different 
production objectives. Indeed, intercropping involves complex dynamic interactions 
between the component species that vary depending on environmental conditions and crop 
management practices (Vandermeer, 1989). For example, in non legume-legume 
intercrops, N availability has been shown to be a determining factor in the proportion of 
each species in the final mixture (Hauggaard-Nielsen et Jensen, β001; Bedoussac et Justes, 
β010; Naudin et al., β010).  
Recent studies on barley (Hordeum vulgare L.)-pea intercrops underlined the potential 
impact of early growth of each component species on the establishment of competition 
(Bellostas et al., β00γ; Andersen et al., β007). In these studies, the authors attributed the 
higher competitive ability of barley to its higher initial aboveground biomass. Early growth 
could have a significant impact on the relative competitive ability of the associated species, 
but few studies have analysed early growth in intercrops. By influencing the biomass of 
each species during the vegetative phase, early growth could also influence subsequent 
sharing of soil N and Nβ fixation.  
Several studies highlighted the impact of sowing conditions on early growth in sole crops. 
A number of authors reported a positive correlation between seed mass and seedling mass 
at emergence (Black, 1956b; Gross, 1984; Dürr et Boiffin, 1995; Tamet et al., 1996) within 
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or among species. Moreover, studies on several epigeal species revealed a negative impact 
of the duration of emergence on the relative growth rate during early growth because of a 
decrease in cotyledon specific mass at emergence (Shanmuganathan et Benjamin, 199β; 
Tamet et al., 1996). In hypogeal species, some studies highlighted the importance of 
sufficient seminal reserves remaining at emergence to ensure growth during the first stages 
of development (Cooper et MacDonald, 1970; Hanley et al., β004). Moreover, mineral 
nutrition and especially N availability at sowing could have an impact on the early growth 
of associated species depending on their capacity to absorb nutrients. Indeed, differences in 
the beginning of N absorption have been observed between some species (Dürr et Mary, 
1998).  
The aim of the present study was to investigate the effects of variations in early growth 
caused by different sowing conditions (N availability, seed size and duration of emergence) 
on subsequent growth and competition in two intercrops: durum wheat (Triticum turgidum 
L.)-alfalfa and durum wheat-pea. Aboveground biomass, N accumulation and Nβ fixation 
at the beginning of competition and afterwards, were investigated throughout the 
vegetative phase under controlled conditions.  
 

1.2. Materials and Methods 

1.2.1. Greenhouse experiment 

The experiment was conducted in a greenhouse in spring β01β in Angers, France (47.5 °N, 
0.6 °W). The durum wheat-alfalfa and durum wheat-pea intercrops were grown in γβ x γβ 
x β6 cm containers (l x w x h). Durum wheat cv. Dakter, alfalfa cv. Vermont and pea cv. 
Champagne and cv. Standal were used.  All seeds were calibrated at ± 10% of the mean 
seed mass of the lots used which were 57.4 mg for durum wheat, β.1 mg for alfalfa, 10β.6 
mg for pea cv. Champagne and β71.6 mg for pea cv. Standal. Durum wheat and pea 
corresponded to hypogeal species while alfalfa was an epigeal species, i. e. with emerging 
cotyledons. Containers were filled with a sandy clay loam soil (17.8% clay, γ9.β% loam 
and 41.β% sand). Organic content was 1.β% and N mineral content was 19.4 mg kg-1 of 
dry soil corresponding to 60 kg ha-1. P and K contents were respectively 94 and 1γ5 mg kg-

1 of dry soil. 
For the first intercrop, durum wheat-alfalfa, four different treatments were used: two levels 
of N supply (low and high) and two sowing depths for alfalfa (Table β0). With the low 
level of N supply, no N was added to the soil. With the high level of N supply, a nutritive 
solution containing β.8 mM KNOγ, β.6 mM Ca(NOγ)β and γ mM NH4NOγ with a pH 
adjusted to 6.5 was incorporated in the soil before sowing to reach an equivalent of 180 kg 
ha-1 of N mineral content. Alfalfa was sown at a depth of 0.γ and of γ cm to obtain a 
significant difference in the duration of emergence, as previous studies highlighted the 
negative impact of this factor on the early growth of epigeal species. 
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Table 20 : Experimental treatments and durations of emergence. 

 

 

For the durum wheat-pea intercrop, three treatments were used: two levels of N supply (low 
and high) and two seed masses of pea for the low level of N supply (Table β0). The N 
supply was similar to the first intercrop. Pea cv. Champagne corresponded to a small 
seeded genotype while pea cv. Standal corresponded to a large seeded genotype. 
Rhizobium leguminosarum strain P221 (for pea) and Sinorhizobium meliloti (for alfalfa) 
were added in all containers at an estimated rate of 108 cells per plant to allow Nβ fixation 
(Naudin et al., β011). Sowing densities were chosen so that the density of the associated 
small seeded species was twice that of the associated large seeded species. For the durum 
wheat-alfalfa intercrop, sowing density corresponded to 6 seeds of durum wheat and 1β 
seeds of alfalfa per container, this corresponded to 117 seeds m-β of alfalfa and 58 seeds m-

β of durum wheat. For the durum wheat-pea intercrop, 6 seeds of pea and 1β seeds of durum 
wheat were sown per container, corresponding to 117 seed m-β of durum wheat and 58 
seeds m-β of pea. The species were mixed within rows for both intercrops. 
The temperature was recorded hourly by thermocouples linked to a weather station 
(CR10X, Campbell scientific, Logan, USA). The mean air temperature in the greenhouse 
during the experiment was β0.5 ± 1.8°C.  

Code 
Species 
common 
name 

Genotype 
Nitrogen 
content 
(kg ha-1) 

Sowing 
depth 
(cm) 

Duration of 
emergence 
(°Cd after 
sowing) 

Duration of 
emergence 
(days after 

sowing) 

N60_Dw_A0.γ 
Durum wheat Dakter 

60 

β 101 5.5 

Alfalfa Vermont 0.γ 71 4.8 

N60_Dw _Aγ 
Durum wheat Dakter β 101 5.5 

Alfalfa Vermont γ 9γ 6.γ 

N180_Dw _A0.γ 
Durum wheat Dakter 

180 

β 101 5.5 

Alfalfa Vermont 0.γ 79 5.4 

N180_Dw _Aγ 
Durum wheat Dakter β 100 5.5 

Alfalfa Vermont γ 98 6.6 

N60_Dw _Pc 
Durum wheat Dakter 

60 β 

99 5.4 

Pea Champagne 1β1 7.5 

N60_Dw _Ps 
Durum wheat Dakter 109 5.9 

Pea Standal 1β4 7.8 

N180_Dw _Pc 
Durum wheat Dakter 

180 β 
104 5.7 

Pea Champagne 1γβ 8.1 
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Emergence was checked daily and defined as 80% of observable plants in each container. 
Three samples of aboveground biomass were taken at the following phenological stages of 
durum wheat: at the three leaf stage (BBCH 1γ, Lancashire et al., 1991) corresponding to 
the end of early growth (just before plants began to overlap and compete for light), at 
tillering (BBCH βγ) and at the beginning of ear emergence (BBCH 51). Four replicates (or 
containers) per treatment and sampling date were used for the durum wheat-alfalfa 
intercrop and three replicates for the durum wheat-pea intercrop. At each sampling date, 
the aboveground biomass of all plants was dried at 80°C for 48 hours and weighed. At the 
last sampling date, samples were ground to analyse total N content and 15N content using a 
CHN analyser (EAγ000, Euro Vector, Milan, Italy) and a mass spectrometer (IsoPrime, 
Elementar, Hanau, Germany). These analyses were conducted by UMR EVA, INRA, Caen, 
France.  
  

2.1.1. Calculations  

Using the appropriate base temperature for each species, thermal time from sowing was 
calculated at each sampling date as follows: 
 

    ܶ ௗܶ = ∑ ሺ ௜ܶ − ௕ܶሻ௜=ௗ௜=଴     (14) 
 

where TTd is cumulated thermal time (°Cd) at sampling date d, Ti is daily mean 
temperature (°C) and Tb is base temperature (°C). Base temperatures during early growth 
(from sowing to the first sampling date) and during subsequent growth were chosen 
according to the results of previous studies at our laboratory for durum wheat (1.4°C and 
0°C) and for pea (γ.7°C and 0°C). Base temperature for alfalfa was chosen according to 
Thiébeau at al. (β011) and considered constant throughout the experiment (5°C). 
  
To analyse growth and competition between associated species, growth rate and 
comparative absolute growth rate (CGR; Bedoussac et Justes, β011) were calculated for 
each sampling date: 
 

ܴ�ܥ                                 = ((�ெ�೟మ−�ெ�೟భ) ሺ௧�మ−௧�భሻ⁄ )((�ெ೗��೟మ−�ெ೗��೟భ) (௧೗��మ−௧೗��భ)⁄ )  (15) 

 

where DMwt1 and DMwtβ are durum wheat aboveground biomass (g m-β) at time tw1 and twβ 
(°Cd from emergence) and DMlegt1 and DMlegtβ are alfalfa or pea aboveground biomass (g 
m-β) at time tleg1 and tlegβ. The numerator corresponds to the growth rate of durum wheat 
and the denominator corresponds to the growth rate of the associated legume. A CGR 
higher than 1 means that the growth rate of durum wheat was higher than the growth rate 
of the associated legume.  
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The percentage of accumulated N derived from the air (%Ndfa) was determined at the third 
sampling date using the 15N natural abundance method (Amarger et al., 1979). Durum 
wheat was used as a reference crop to calculate Nβ fixation in alfalfa and pea:  
 %݂ܰ݀� = ͳͲͲ × ଵ5ߜ)) ௟ܰ௘�௨௠௘ − (ଵ5ܰ�ℎ௘௔௧ߜ ሺ݂ߚ�� − ⁄ଵ5ܰ�ℎ௘௔௧ሻߜ )  (16) 
 

where į15Nlegume  and į15Nwheat are 15N enrichment of the aboveground part of the legume 
and of durum wheat, respectively. βfix is the isotopic fractionation factor and considered 
equal to 1.00 for pea and to 1.01 for alfalfa (Mariotti et al., 1980; Roscher et al., β011).  
 

2.1.2. Statistical analyses 

Differences in aboveground biomass, proportions of aboveground biomass, growth rates, 
CGR values, Nβ fixation and N accumulation among treatments were tested at each 
sampling date and in each species. Thus, for the durum wheat-alfalfa intercrop, a two-way 
ANOVA was performed (N supply x sowing depth) at a probability level of 5%. For the 
durum wheat-pea intercrop, a one-way ANOVA was used to separately test the effect of N 
supply and the effect of seed mass at a probability level of 5%. Normality of residues and 
homoscedasticity were tested using a Shapiro-Wilk test and a Bartlett test respectively. All 
statistical analyses were performed using R software, version β.15.0 (R Development Core 
Team, β01β). 
 

2.2. Results 

2.2.1. Emergence 

Durum wheat emerged on average at 10β °Cd after sowing, which corresponded to 5.6 
days with no differences among treatments (Table β0). Pea emerged on average βγ.γ °Cd 
(β.β days) later than wheat. No differences were observed between pea cultivars. Alfalfa 
emerged at the same time (5.1 days after sowing) as durum wheat when it was sown at a 
depth of 0.γ cm. Sowing alfalfa deeper resulted in delay of β0.β °Cd, which corresponded 
to 1.4 days. 
 

2.2.2. Biomass at the end of early growth 

The first sampling of both intercrops was performed at the same time under all treatments 
just before plants overlapped and competed for light. It corresponded to γ81 °Cd after 
sowing for durum wheat, to γ14 °Cd for alfalfa and to about γβ0 °Cd for the two pea 
cultivars. 
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In the durum wheat-alfalfa intercrop, alfalfa biomass was very low compared to that of 
durum wheat (Table β1). Durum wheat biomass contributed more than 80% of the total 
biomass of the mixture. Moreover, alfalfa biomass was significantly lower (-β5%) when it 
was sown deeper (P = 0.00β). Thus, sowing alfalfa deeper led to a significant decrease in 
its proportion in the total biomass of the mixture (P = 0.0005). In the durum wheat-pea 
intercrop, the proportion of wheat in the total biomass was lower than in the durum wheat-
alfalfa intercrop. There was a significant increase (+47%) in aboveground biomass (P = 
0.0β) and in the proportion (P = 0.01) of pea with the increase in seed mass. 
The aboveground biomass of durum wheat was not impacted by any of the factors studied 
in any of the intercrops (P > 0.05; Table β1). In the durum wheat-alfalfa intercrop, total 
biomass was not significantly impacted by any of the factors tested (P > 0.05), while in the 
durum wheat-pea intercrop, total biomass was nearly significantly impacted by the seed 
mass of pea (P = 0.06).  
At the end of early growth, no significant effect of N fertilization was observed in any of 
the intercrops (P > 0.05; Table β1). Finally the total biomass of the durum wheat-pea 
intercrop was much higher than that of the durum wheat-alfalfa intercrop.  
 

 

Table 21 : Aboveground biomass and proportions at the end of early growth for the two 
intercrops durum wheat – alfalfa and durum wheat – pea. SE: standard error (n = 3 or 4). 
N60, low nitrogen supply; N180 high nitrogen supply; Dw, durum wheat; A0.3, alfalfa 
sown at 0.3 cm; A3, alfalfa sown at 3 cm; Pc, small seeded pea cv. Champagne; Ps, large 
seeded pea cv. Standal. 

 

Code 
Aboveground biomass (g m-β) SE Proportion (%) 

Durum wheat Alfalfa Total Durum wheat Alfalfa 

N60_Dw _A0.γ 5.0 (0.8) 1.β (0.1) 6.β (0.8) 81.1 18.9 

N60_Dw _Aγ 5.β (0.7) 0.9 (0.1) 6.1 (0.7) 85.8 14.β 

N180_Dw _A0.γ 5.1 (0.6) 1.β (0.1) 6.γ (0.6) 81.4 18.6 

N180_Dw _Aγ 6.0 (0.5) 0.9 (0.2) 6.9 (0.6) 87.0 1γ.0 

Code Durum wheat Pea Total Durum wheat Pea 

N60_Dw _Pc 7.6 (0.2) 5.1 (0.2) 1β.7 (0.4)  59.8 40.β 

N60_Dw _Ps 7.β (0.6) 7.5 (1.1) 14.7 (1.3) 48.9 51.1 

N180_Dw _Pc 8.0 (0.4) 5.0 (0.5) 1γ.0 (0.8) 61.8 γ8.β 
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2.2.3. Subsequent competition 

Aboveground biomass was investigated in the two intercrops throughout the experiment. 
The second sampling date was 64γ °Cd after sowing for durum wheat, 51γ °Cd for alfalfa 
and about 605 °Cd for pea. The third sampling date was 1 100 °Cd, 917 °Cd and 1 049 °Cd 
respectively. 
 

 

Table 22 : Growth rate for the two intercrops durum wheat – alfalfa and durum wheat – 
pea. D1, D2, D3: first, second and third sampling dates. N60, low nitrogen supply; N180 
high nitrogen supply; Dw, durum wheat; A0.3, alfalfa sown at 0.3 cm; A3, alfalfa sown at 3 
cm; Pc, small seeded pea cv. Champagne; Ps, large seeded pea cv. Standal. SE: standard 
error (n = 3 or 4). 

 

 
 
 

  Growth rate (g m-β °Cd-1)   (SE) 
Species Code Emergence – D1 D1 - Dβ Dβ - Dγ 

Durum 
wheat 

N60_Dw _A0.γ 0.018 (0.003) 0.087 (0.015) 0.1γ9 (0.042) 

N60_Dw _Aγ 0.019 (0.002) 0.069 (0.024) 0.148 (0.036) 

N180_Dw _A0.γ 0.018 (0.002) 0.089 (0.016) 0.β56 (0.018) 

N180_Dw _Aγ 0.0ββ (0.002) 0.087 (0.011) 0.166 (0.028) 

Alfalfa 

N60_Dw _A0.γ 0.005 (0.001) 0.0β6 (0.006) 0.168 (0.034) 

N60_Dw _Aγ 0.004 (0.001) 0.0β1 (0.004) 0.1β7 (0.027) 

N180_Dw _A0.γ 0.005 (0.000) 0.0β8 (0.004) 0.15β (0.041) 

N180_Dw _Aγ 0.004 (0.000) 0.0β5 (0.003) 0.144 (0.036) 

Durum 
wheat 

N60_Dw _Pc 0.0γβ (0.001) 0.089 (0.015) 0.116 (0.009) 

N60_Dw _Ps 0.0γβ (0.003) 0.07β (0.015) 0.145 (0.014) 

N180_Dw _Pc 0.0γ5 (0.002) 0.101 (0.019) 0.156 (0.003) 

Pea 

N60_Dw _Pc 0.0β5 (0.001) 0.05γ (0.013) 0.ββ4 (0.022) 

N60_Dw _Ps 0.0γ8 (0.006) 0.065 (0.020) 0.β67 0.018) 

N180_Dw _Pc 0.0β6 (0.003) 0.054 (0.010) 0.β10 (0.027) 
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In the durum wheat-alfalfa intercrop, the growth rate of alfalfa between emergence and D1 
decreased significantly (-β0%) when alfalfa was sown deeper (P = 0.004; Table ββ). This 
decrease remained constant and was still observed at later stages even if it was not 
significant (P > 0.05). In the durum wheat-pea intercrop, the growth rate of pea between 
emergence and D1 was higher (+50%) in the large seeded genotype than in the small 
seeded one (P = 0.01). These differences were also observed at later stages but to a lesser 
extent (P > 0.05).   
In both intercrops, after Dβ, the growth rate of durum wheat increased significantly 
(+44%) with N fertilization, whereas alfalfa and pea were not affected (Table ββ).  
 

 

 

 

 

Durum wheat was more competitive than the associated legume crop as shown by CGR 
values which were mostly greater than 1 (Fig. β5). However, the dominance of durum 
wheat decreased over the crop cycle in both intercrops. In addition, its dominance was 
higher in the durum wheat-alfalfa intercrop than in the durum wheat-pea intercrop. Sowing 

Figure 25 : Comparative 
growth rate values (CGR) as a 
function of days from sowing 
for the durum wheat – alfalfa 
intercrop (A) and the durum 
wheat – pea intercrop (B). 
Durum wheat – alfalfa:           
 treatment with alfalfa 
sown at 0.3 cm,    treatment 
with alfalfa sown at 3 cm. 
Durum wheat – pea:   
 treatment with the small 
seeded pea cv. Champagne,  
treatment with the large seeded 
pea cv. Standal. Open symbols 
and dotted lines denote the low 
level of N supply (N60). Closed 
symbols and solid lines denote 
the high level of N supply 
(N180). Vertical bars are 
standard errors (n = 3 or 4). 
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alfalfa deeper resulted in a significant increase in CGR at the beginning of the cycle (P = 
0.0004; Fig. β5A) not only due to the delay in emergence of alfalfa but also to the decrease 
in the growth rate of alfalfa between emergence and the first sampling date (Table ββ). At 
later stages, significant differences in CGR between the two sowing depths decreased and 
disappeared. At the third sampling date, durum wheat was more competitive with the high 
supply of N, i.e. higher CGR values (P = 0.0γ; Fig. β5A). In addition, the effect of N 
supply on CGR interacted with the sowing depth of alfalfa (P = 0.0γ) with a greater effect 
on the growth rate of durum wheat when alfalfa was sown at 0.γ cm than at γ cm (Table 
ββ).  
In the durum wheat-pea intercrop, the competitive ability of durum wheat decreased when 
it was associated with the large seeded pea cv. Standal, a significant effect being observed 
at the first sampling date (P = 0.004; Fig. β5B). The differences decreased and disappeared 
at later stages. At the end of the experiment and under the low N treatment, equivalent 
CGR values were obtained with the small seeded pea cv. Champagne and the large seeded 
pea cv. Standal (P > 0.05; Fig. β5B) because pea cv. Champagne created a lot of branches 
which competed with durum wheat. Finally, durum wheat was more competitive under the 
high N treatment (P = 0.0β). 
 

 

Figure 26 : Proportion of 
aboveground biomass as a 
function of days from sowing 
for the durum wheat – alfalfa 
intercrop (A) and the durum 
wheat – pea intercrop (B). 
Durum wheat – alfalfa:
 treatment with alfalfa 
sown at 0.3 cm,     treatment 
with alfalfa sown at 3 cm. 
Durum wheat – pea:
 treatment with the small 
seeded pea cv. Champagne,  
treatment with the large seeded 
pea cv. Standal. Open symbols 
and dotted lines denote the low 
level of N supply (N60). Closed 
symbols and solid lines denote 
the high level of N supply 
(N180). Vertical bars are 
standard errors (n = 3 or 4).



 

 

 Chapitre 2 – Expérimentations sur la suite du cycle 

- 104 - 

In both intercrops, the proportion of durum wheat decreased dramatically between the 
second and the last sampling dates (Fig. β6). Although the proportion of durum wheat was 
much higher at the first sampling date when it was associated with alfalfa than with pea, 
the difference between the two intercrops was lower at the last sampling date.  
In the durum wheat-alfalfa intercrop, at both first and last sampling dates, the lowest 
proportion of durum wheat was obtained when alfalfa was sown at a depth of 0.γ cm with 
the low N treatment (Fig. β6A).  
In the durum wheat-pea intercrop, the final proportion of durum wheat was highest when it 
was sown with the small seeded pea cv. Champagne with the high N treatment (P = 0.0β; 
Fig. β6B). Conversely, the final proportion was lowest when it was sown with the large 
seeded pea cv. Standal with the low N treatment. However, the proportion of the small 
seeded pea cv. Champagne increased remarkably between the second and the third 
sampling dates.   
 

2.2.4. N accumulation and N2 fixation 

N accumulation in the shoot at the end of the experiment differed among treatments and 
species (Fig. β7). Durum wheat accumulated much more N from the soil than the 
associated legume. It also accumulated significantly more N with the high N treatment in 
both the durum wheat-alfalfa intercrop (P < 0.0001) and in the durum wheat-pea intercrop 
(P = 0.0008). In addition, when all sources of N (from the soil and from the air) were taken 
into consideration, the contribution of durum wheat to total N accumulated by the intercrop 
was higher in the durum wheat-alfalfa intercrop than in the durum wheat-pea intercrop. 
Alfalfa and pea mainly took up N from Nβ fixation and the proportion of N derived from 
the air (%Ndfa) was always more than 60%. There was no difference in N accumulation by 
alfalfa among treatments (Fig. β7A). However, %Ndfa was significantly lower with the 
high N treatment (P = 0.000β) and also when alfalfa was sown at a depth of γ cm (P = 
0.00γ). N supply had no effect on the amount of N accumulated by pea (Fig. β7B). %Ndfa 
was also not impacted by any of the factors studied in pea even if it tended to be lower 
with the high N treatment. 
 

Differences in %Ndfa among treatments were mainly correlated with the level of soil N 
depletion represented by the amount of N in the soil at the third sampling date (R = -0.7γ; 
P < 0.0001; Fig. β8A). The higher the amount of N available in the soil, the lower the rate 
of Nβ fixation. No significant differences were found between alfalfa and pea. In addition, 
N accumulation from Nβ fixation was correlated with aboveground biomass (r = 0.88; P < 
0.0001; Fig. β8B), which explains the larger amount of N accumulated via Nβ fixation by 
pea than by alfalfa, and also explains the trend for alfalfa sown at a depth of 0.γ cm to 
accumulate more N from Nβ fixation than alfalfa sown at γ cm.   
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Figure 27 : N accumulated at the last sampling date in the durum wheat-alfalfa intercrop (A) and in 
the durum wheat-pea intercrop (B).      N accumulated by durum wheat,       N accumulated from N2 
fixation by the legume and       N accumulated from N soil absorption by the legume. Percentages 
are proportions of N derived from the air (Ndfa) by the legume. N60: low level of N supply, N180: 
high level of N supply, Dw: durum wheat, A0.3: alfalfa sown at 0.3 cm, A3: alfalfa sown at 3 cm, 
Pc: small seeded pea cv. Champagne, Ps: large seeded pea cv. Standal. Vertical bars are standard 
errors for total N accumulated by the intercrop (n = 3 or 4). 

Figure 28 : Percentage of N derived from the air (%Ndfa) as a function of inorganic N soil content 
at the last sampling date (A) and N accumulated by N2 fixation as a function of aboveground 
biomass at the last sampling date (B) for alfalfa and pea.     alfalfa sown at 0.3 cm,      alfalfa sown 
at 3 cm,      small seeded pea cv. Champagne,    large seeded pea cv. Standal. Open symbols denote 
the low level of N supply (N60). Closed symbols denote the high level of N supply (N180). 
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2.3. Discussion 

2.3.1. Impact of early growth on aboveground biomass 

The present study showed that differences in aboveground biomass at the end of early 
growth continued to have an effect until the end of the vegetative phase, especially on the 
proportion of each species in the total biomass. Sowing conditions such as sowing depth 
and seed size had a significant impact on the early growth of each component species and 
on subsequent competition between them.  
Initial seed mass was a determining factor for early growth. Increase in seed mass of pea 
increased its biomass at the end of early growth and had continued to have an effect until 
the end of the experiment. A positive impact of seed mass on seedling mass was expected 
according to several studies (Black, 1956b; Gross, 1984; Tamet et al., 1996). However, the 
effect in intercrops was not referenced in the literature. The effect of seed mass was also 
highly observable when comparing pea with alfalfa. Indeed, at the beginning of the cycle, 
the biomass and proportion of pea was higher than that of alfalfa even if sowing density of 
alfalfa was higher. However, the high competitive ability of alfalfa at the end of the cycle 
increased its final proportion.  
The longer duration of emergence of alfalfa decreased its ability to compete, not only due 
to the later emergence of alfalfa compared to durum wheat but also to the decrease in the 
growth rate from emergence of alfalfa when it was sown deeper. Some authors reported a 
negative impact of the duration of emergence on growth in several epigeal species 
including cabbage (Brassica oleracea L.) and carrot (Shanmuganathan et Benjamin, 199β; 
Tamet et al., 1996). The authors explained the negative impact of the duration of 
emergence by the decrease in cotyledon specific mass during heterotrophic growth. El 
Amrani et al. (1994a; 1994b) found in sugarbeet (Beta vulgaris L.) that a prolonged 
duration of emergence led to the use of the etioplasts as a source of carbon when reserves 
were exhausted causing a loss of greening capacity of the cotyledons at emergence.  
N supply had no impact on aboveground biomass during early growth in any of the 
intercrops. That means that N nutrition was not limiting for early growth even in low N 
treatment (no added N). The high supply of N at sowing increased the competitiveness of 
durum wheat but only after early growth. This effect was observed earlier in the durum 
wheat-pea intercrop because of the higher biomass of durum wheat in this intercrop 
compared to the durum wheat-alfalfa intercrop. Thus, early growth influences the 
subsequent response of each species to N availability, as suggested by Bedoussac and 
Justes (β010) and Naudin et al. (β010). 
 

Even if early growth had a significant impact on the two intercrops, complex interactions 
occurred throughout the cycle. Indeed, differences in phenology between durum wheat and 
the two legumes resulted in a higher competitive ability of the legumes at the end of the 
cycle while durum wheat largely dominated at the beginning of the crop cycle. This was 
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also observed by Naudin et al. (β010) in a winter pea-wheat intercrop. In addition, at the 
end of the cycle in our study, the small seeded pea cv. Champagne had many more 
branches than the large seeded pea cv. Standal, thereby increasing its competitiveness. 
Thus, canopy structure can have an additional major effect on light partitioning between 
component species which, in turn, can have an impact on the dynamics of the interactions 
(Sinoquet et Bonhomme, 199β). Root competition should also be taken into account as it 
affects the ability of each species to absorb water and nutrients (Tofinga et al., 199γ). In a 
barley-winter pea intercrop, Corre-Hellou et al. (β007) found  that under low N availability, 
the faster root growth of barley gave it access to more N during the vegetative phase. 
However, in the case of higher N supplies, the authors reported that the higher N 
requirements of barley compared to pea had a significant effect on its dominance in the 
sharing of soil N due to its faster growth at the beginning of the crop cycle.  
In our experiment, competition appeared to begin before the plants started to overlap in the 
durum wheat-pea intercrop. At the first harvest, a two-fold higher biomass of durum wheat 
was expected in the durum wheat-pea intercrop compared to the durum wheat-alfalfa 
intercrop because of the different sowing densities. However, the biomass of durum wheat 
was lower than expected in the durum wheat-pea intercrop, meaning that competition 
could have already begun. Further investigations are needed to define the onset of 
competition between associated species more precisely. 
 

2.3.2. N accumulation and N2 fixation 

N accumulation was highly correlated with aboveground biomass. The contribution of 
durum wheat to total N accumulation was higher in the durum wheat-alfalfa intercrop than 
in the durum wheat-pea intercrop. In the durum wheat-alfalfa intercrop, durum wheat was 
more competitive and accumulated as much N as in the durum wheat-pea intercrop even 
though the sowing density of durum wheat was lower in the durum wheat-alfalfa intercrop. 
In addition, N accumulation in durum wheat was stimulated by N supply in relation with 
the increase in aboveground biomass.  
Nβ fixation at the end of growth also varied with the sowing conditions. First, the 
contribution of Nβ fixation to N accumulation (% Ndfa) was significantly lower with a high 
supply of N as also found for example by Voisin et al. (β00βb) with pea as a sole crop. We 
demonstrated that %Ndfa of the legumes (pea and alfalfa) was correlated with depletion of 
soil N in intercrops. %Ndfa values are usually high in intercrops due to the competition of 
the non-legume species for soil N (Corre-Hellou et al., β006). Nβ fixation also depended on 
aboveground biomass. Nβ fixation by alfalfa was reduced when it was sown at a depth of γ 
cm because of the decrease in aboveground biomass. This decrease in Nβ fixation could be 
due to the impact of the duration of emergence on the growth of alfalfa but also to the 
domination of durum wheat in the canopy, which had a negative impact on the quantity of 
radiation intercepted by the legume which reduced its photosynthetic capacity and its 
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ability to allocate carbon for nodule growth. In pea, Naudin et al. (β011) found that nodule 
growth was negatively affected by a carbon shortage caused by shade. 
Further investigations on the establishment of Nβ fixation during the early stages of growth 
are needed. Sprent and Thomas (1984) reported that in epigeal legumes such as common 
bean (Phaseolus vulgaris L.), N absorbed by the seedling is first allocated to the shoot to 
increase its photosynthetic capacity rather than to the roots for nodule growth. In hypogeal 
legumes such as pea, Sprent and Thomas (1984) reported that seminal N and carbon are 
sufficient and partly allocated to the root and to nodules but less to the shoot than in 
epigeal legumes. Thus, epigeal legumes have a higher probability of suffering from N 
starvation than hypogeal legumes until Nβ fixation is established. These authors also 
suggest that in pea, Nβ fixation starts when seminal reserves are exhausted. Voisin et al. 
(β010) investigated the establishment of Nβ fixation in pea seedlings under hydroponic 
conditions. They found that nodule growth started as soon as cotyledon reserves were 
exhausted. They suggest that nodulation was repressed by a signal from the seed as long as 
seminal reserves were available and until the shoot developed enough. They also observed 
that nodule growth did not occur under a high N supply. We now need to deepen our 
knowledge of the consequences of using legume species with different onsets of Nβ 
fixation and contrasted responses to sowing conditions such as initial N availability and 
sowing depth to better understand their impacts on subsequent competition between 
species.  
 

2.3.3. The need to consider early growth in intercrops 

The importance of early growth in intercrops highlighted in this study underlines the need 
to take into account factors that have an impact on this initial phase. Factors such as seed 
mass, duration of emergence and mineral nutrition should be taken into consideration when 
mixing species together.  
Species with contrasted seed mass or contrasted emergence (epigeal or hypogeal) could be 
mixed and could respond differently to sowing conditions i.e., duration of emergence and 
mineral nutrition. Duration of emergence can vary depending on the sowing depth but also 
on the structure of the seedbed, as shown in sugarbeet (Dürr et Aubertot, β000). We need to 
know the effect of different durations of emergence on the early growth of species with 
contrasted seed and seedling characteristics. Although some authors reported a negative 
impact of the duration of emergence on the growth of small epigeal species 
(Shanmuganathan et Benjamin, 199β; Tamet et al., 1996) other studies on hypogeal species 
showed a negative effect of the partial removal of seminal reserves on subsequent growth 
in maize (Zea mays L.) and pea (Cooper et MacDonald, 1970; Hanley et al., β004), which 
simulated the use of seminal reserves in the case of long emergence durations. 
Mineral nutrition at sowing also needs to be taken into account. Mixed species can respond 
differently to nutrient availability. Durr and Mary (1998) observed that sugarbeet absorbed 
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N as soon as germination occurred resulting in a marked increase in hypocotyl elongation 
during pre-emergence growth. They also observed in wheat that N absorption started later 
and had less impact on elongation of the first leaf after it broke the coleoptile. Other 
nutrients may also be involved. In maize, Nadeem et al. (β011) found that phosphorus is 
critical for seedling growth and concluded that it was mainly supplied by seminal reserves 
during the first stages of growth.  
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2. Analyse de sensibilité d’AZODYN-IC à des variations de la 
croissance précoce 

2.1. Introduction 

Les modèles de cultures sont des outils permettant d’explorer différents scénarios et 
d’obtenir des éléments d’analyse du fonctionnement des cultures (par exemple, Barbottin 
et al., β006; Corre-Hellou et al., β007; Shili-Touzi et al., β010).  
Dans notre travail, il s’agit via l’utilisation d’un modèle de cultures associées simulant le 
fonctionnement sur l’ensemble du cycle, de (i) tester l’impact de la prise en compte d’une 
phase de croissance précoce exponentielle avant le début de la compétition entre plantes et 
de voir l’influence de la durée de cette phase sur les sorties du modèle et (ii) de confirmer 
et quantifier les impacts de variations de la croissance précoce sur les performances finales 
des associations via une analyse de sensibilité.  
A notre connaissance, aucun modèle de cultures associées ne simule la croissance précoce 
en intégrant les paramètres MS0 et RGR étudiés précédemment. En outre, il reste 
également à définir à quel moment intervient la fin de la phase de croissance exponentielle. 
Le modèle SUCROS (Guérif et Duke, 1998), qui est un des rares modèles de culture (pure) 
à intégrer cette équation, maintient son utilisation jusqu’à un indice foliaire (LAI) de 0,75.   
Nous avons étudié l’effet de l’insertion de l’équation de la croissance précoce dans le 
modèle AZODYN-IC (Malagoli, β009) qui simule le fonctionnement d’une association blé 
tendre-pois. Cette intégration a été testée en donnant aussi différentes valeurs de LAI de fin 
de la phase précoce pour mesurer les effets de variations de la durée de cette phase sur les 
sorties du modèle. Les résultats obtenus au champ pour différentes conduites d’association 
ont été comparés à ceux simulés par AZODYN-IC une fois l’équation permettant de 
décrire les variations de croissance précoce intégrée. 
Ensuite, une analyse de sensibilité du modèle à des variations des paramètres MS0 et RGR 
a été effectuée pour quantifier plus largement les impacts de variations de la croissance 
précoce sur la croissance de chaque espèce et les performances de l’association.  
L’analyse de sensibilité a été basée sur la méthode proposée par Monod et al. (β006) déjà 
utilisée et présentée au chapitre précédent (chapitre 1, partie 4, p. 81). Les analyses de 
sensibilité sur des modèles de cultures permettent d’identifier et de quantifier la sensibilité 
des sorties d’un modèle à des variations des valeurs des paramètres (Monod et al., β006). 
Par exemple, Makowski et al. (β006) ont utilisé une méthode d’analyse de sensibilité 
globale pour évaluer la contribution de paramètres génétiques du blé à des variations du 
rendement et du taux de protéines des grains.  
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2.2. Description synthétique d’AZODYN-IC 

AZODYN-IC est un modèle de fonctionnement de l’association blé tendre-pois d’hiver sur 
l’ensemble du cycle de culture avec un pas de temps journalier (Malagoli, β009; Naudin, 
β009). Il est issu des modèles AZODYN pour le blé (Jeuffroy et Recous, 1999) et AFISOL 
pour le pois (Munier-Jolain et al., β010). AZODYN a été conçu pour simuler la déficience 
en azote (N) et ses conséquences sur le rendement et la teneur en protéines du blé tendre 
via la prise en compte de la disponibilité en N, des processus de croissance du blé et des 
prélèvements d’N. En outre, AZODYN a été évalué avec des données acquises au champ 
dans différentes expérimentations et pour différents génotypes, conditions climatiques et 
itinéraires techniques (David et al., β004; Barbottin et al., β006). AFISOL a un principe de 
fonctionnement proche d’AZODYN (Munier-Jolain et al., β010). Il permet la prise en 
compte des deux voies d’acquisition de l’N par le pois : absorption d’N minéral du sol et 
fixation d’Nβ de l’air.  
AZODYN-IC a été conçu à partir de la jonction des deux modèles cités ci-dessus. Pour les 
deux espèces, la croissance repose sur l’équation de Monteith qui prend en compte 
l’interception et la conversion du rayonnement intercepté en biomasse (Monteith et Moss, 
1977).  
La jonction des deux modèles se fait principalement au niveau du partage du rayonnement. 
Il est réalisé en fonction de la surface foliaire de chaque espèce pondérée par le coefficient 
d’extinction du rayonnement. L’interception du rayonnement est décrite par l’équation 
suivante : 
 � = ͳ − ݁−(௞�×௅஺��+௞೛×௅஺�೛)  (17) 

 

où I est le rayonnement intercepté kw et kp sont les coefficients d’extinction (sans unité) du 
blé et du pois, δAIw et δAIp sont les LAI (Lea Area Index;  m² de feuille m-² de sol) du blé 
et du pois. 
 

Le partage du rayonnement est exprimé comme suit : 
  

   � = ௞�/೛×௅஺��/೛௞�×௅஺��+௞೛×௅஺�೛   (18)  

 

où P est la partage du rayonnement pour le blé ou le pois, kw/p est le coefficient d’extinction 
(sans unité) soit du blé soit du pois et δAIw/p est le LAI (m² de feuille m-² de sol) soit du blé 
soit du pois. 
 

Le LAI de chacune des espèces est dépendant de la quantité d’N critique. L’indice de 
nutrition azotée (INN) tel que défini par Lemaire et al. (β007) réduit la surface foliaire 
quand il est inférieur à 1. En association, la teneur en N critique pour chaque espèce est 
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déterminée en prenant en compte à la fois la biomasse de blé et celle de pois : 
 %ܰܿ = � × �ܯܦ) + ௣)−௕ܯܦ

 (19) 
 

où %Nc est le pourcentage d’N critique contenu dans le blé ou le pois, Dεw et Dεp sont 
les biomasses de blé et de pois (kg ha-1), a et b sont les paramètres de la courbe de dilution 
du blé ou du pois. 
Le modèle ne prend pas en compte la répartition horizontale et verticale de la surface 
foliaire dans le couvert. 
La compétition pour l’acquisition de l’N est également prise en compte. AZODYN-IC 
simule la vitesse de l’extension du système racinaire des deux espèces. La profondeur 
d’enracinement de chaque espèce conditionne l’offre disponible. Le partage de l’N du sol 
se fait en fonction de la demande en N de chaque espèce et l’accès à l’offre. La 
disponibilité en N est alimentée par les reliquats, la minéralisation de la matière organique 
et l’apport d’N via des engrais de synthèse.  
La fixation de Nβ par le pois est également prise en compte. La fixation de Nβ potentielle 
est déterminée par le stade de développement et la vitesse de croissance aérienne. Le 
%Ndfa (Nitrogen derived from the air) est limité par la disponibilité en N minéral et un 
déficit hydrique dans la profondeur de présence des nodosités (Voisin et al., β00βa; Corre-

Hellou et al., β006).  
 

La figure β9 présente le fonctionnement global d’AZODYN-IC avec l’acquisition des 
ressources par les deux espèces, les effets de compétition et des conditions 
pédoclimatiques. 
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Figure 29 : Schéma du fonctionnement d’AZODYN-IC. Dε : matière sèche (kg ha-1), δAI ; δeaf 
Area Index (m² feuille m-2 sol)), kw : coefficient d’extinction du blé, kp : coefficient d’extinction 
du pois, İi : efficience d’interception de la lumière, İb : efficience biologique ou de conversion  
du rayonnement en matière sèche, δ0, δ1, δ2 : strates du sol, δe : lessivage, δi : lixiviation de 
N, P : précipitations (mm), I : irrigation (mm), F : apport d’N minéral (kg N ha-1), (d’après 
Naudin, 2009). 
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2.3. Matériels et Méthodes 

2.3.1. Intégration de la croissance précoce 

La croissance précoce a été intégrée dans le modèle sous la forme suivante et telle que 
décrite précédemment: 
 

்்ܵܯ     = ଴ܵܯ × ݁��ሺோ�ோ×்்ሻ  (β0) 
 

où TT est le temps thermique depuis la levée (°Cj), εSTT : la matière sèche aérienne à 
l’instant TT (mg plante-1), εS0 : la matière sèche aérienne à la levée et RGR : le taux de 
croissance relatif de la partie aérienne (mg mg-1 °Cj-1).  
 

2.3.2. Acquisition de données au champ 

Trois expérimentations au champ réparties sur deux années ont été réalisées près d’Angers, 
France (47.5°Nord, 0.6°Ouest) sur la période Novembre - Juillet. Le sol était de type 
argileux (51% d’argile et β6% de limons) avec β,4% de teneur en matière organique. La 
teneur en N minéral en sortie d’hiver était de 75 kg ha-1 en β009-10 et 60 kg ha-1 en β010-

11. Aucune fertilisation n’a été effectuée. Les pailles du précédent ont été enfouies avant le 
semis. Deux traitements ont été mis en place faisant varier la proportion au semis de pois et 
de blé. Ainsi, dans la modalité P50B50, pois et blé ont été semés à 50% de leur densité en 
culture pure soit 40 grains m-² pour le pois et 1β5 grains m-² pour le blé (Tableau βγ). Les 
variétés pois cv. Lucy et blé cv. Cézanne ont été utilisées.  
 

Tableau 23 : Traitements expérimentaux au champ. P: pois, B: blé. P50B50 : chaque 
espèce semée à 50% de sa densité en culture pure. 

 

 

 

 

 

 

 

Des placettes de 0,8 m² pour chaque prélèvement ont été utilisées avec 4 répétitions 
réparties sur 4 blocs. La date de levée a été déterminée par des observations régulières. La 
croissance précoce a été suivie, en se basant sur les stades BBCH (Lancashire et al., 1991), 
par γ à 4 prélèvements de la partie aérienne de la levée (BBCH 09), jusqu’au stade début 
tallage du blé (BBCH β1) et 5 feuilles du pois (BBCH 15). Le reste du cycle a été suivi 
avec γ prélèvements du couvert aux stades suivants : épis 1 cm du blé (BBCH γ0), 

Année Traitement 
Densité pois 
(grains m-²) 

Densité blé 
(grains m-²) 

β009-10 
P50B50 40 1β5 

Pγ0B70 β4 175 

β010-11 P50B50 40 1β5 



 

 

 Chapitre 2 – Analyse de sensibilité d’AZODYN-IC 

- 115 - 

floraison du blé (BBCH 65) et à la récolte (BBCH 89). Les données météorologiques ont 
été acquises quotidiennement via une station CR10X (Campbell Scientific, Logan, Etats-

Unis). Ainsi, la pluviométrie et la température moyenne sur l’ensemble du cycle étaient de 
558 mm et 9,5 °C en β009-10 et de γ89 mm et 10,0 °C en β010-11. 
Les valeurs de MS0 et du RGR pour le pois et le blé ont été obtenues pour chaque essai en 
ajustant l’équation (β0) de la croissance précoce aux prélèvements de biomasse. La 
méthode d’ajustement non linéaire nls sous R β.15.0 (R Development Core Team, β01β) a 
été utilisée. 
  

2.3.3. Evaluation de l’intégration de la croissance précoce 

Les simulations ont d’abord été effectuées avec la version du modèle non modifiée (sans 
l’équation β0). Cette version démarre directement avec l’équation de Monteith sans phase 
précoce exponentielle. Le coefficient de conversion du rayonnement pour la biomasse 
aérienne est plus faible pendant une première partie du cycle, allant jusqu’au stade épi 1 
cm pour le blé et floraison pour le pois, du fait que les assimilats sont considérés comme 
allant de façon plus importante vers le système racinaire avant ces stades. 
Ensuite, les simulations ont été réalisées avec la version du modèle comportant l’Equation 
(β0) de la croissance précoce. Pour chaque essai, les valeurs de MS0 et RGR ajustées au 
champ ont été imposées au modèle. La fin de l’utilisation de l’équation (β0) par le modèle 
a été testée pour différentes valeurs de LAI total allant de 0,β à 1. 
Les sorties du modèle qui ont été analysées sont le rendement en grain et l’évolution de la 
biomasse sèche du couvert au cours du temps. Pour chaque essai et année climatique, les 
données observées au champ au cours du cycle ont été confrontées à celles simulées par 
AZODYN-IC.  
Les RMSDP (Root Mean Square Deviation of the Predictions) ont été calculés comme 
suit à partir des γ prélèvements de biomasse effectués après la phase de croissance précoce: 
 

�ܦܵܯܴ     =  √∑ ሺ�೚್ೞ−�ೞ�೘ሻమ೙�=భ ௡    (β1) 

 

où Yobs sont les valeurs observées, Ysim les valeurs simulées et n le nombre de mesures. 
 

2.3.4. Analyse de sensibilité  

L’analyse de sensibilité a été réalisée sur l’association pour laquelle la comparaison des 
résultats observés et simulés a donné les meilleurs résultats : ce sont les valeurs des 
paramètres MS0 et RGR de cette situation qui ont été retenus et autour desquelles une 
gamme de variation a été créée.  
Une méthode systématique a d’abord été réalisée pour prendre en compte la sensibilité 
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totale des sorties du modèle analysées puis une approche « one factor at-a time » a 
également été effectuée. 
La méthode systématique utilisée est identique à celle décrite à la page 81 de ce travail 
(Monod et al., β006). Dans le cas des simulations réalisées avec AZODYN-IC, trois 
niveaux de variation des valeurs des quatre paramètres MS0blé, MS0pois, RGRblé et RGRpois 
ont été retenus aboutissant à γ4 = 81 scénarii. Les valeurs des paramètres ont été variées 
dans des gammes vraisemblables par rapport aux valeurs observées durant les différentes 
expérimentations. Un script a été réalisé sous R (R Development Core Team, β01β) pour 
effectuer les calculs d’indices de sensibilité.  
Une approche “one factor at a time” a été réalisée en faisant varier à tour de rôle les 
paramètres de la croissance précoce selon une gamme de ±40% autour de la valeur 
mesurée au champ. Les impacts sur la biomasse, le rendement et le LER (Land Equivalent 
Ratio, Willey, 1979) ont été étudiés. Les LER ont été calculé comme suit: 
஻ܴܧܮ  = ���೎��ೞ೎ �ܴܧܮ �݁  = ���೎��ೞ೎  (ββ) 

௧௢௧௔௟ܴܧܮ  = ஻ܴܧܮ +  (βγ)  �ܴܧܮ
 

où δERB et δERP sont les LER partiels en blé et pois. YBic and YPic sont les rendements en 
grains (q ha-1) du blé et du pois en situation de cultures associées (ic) et YBsc et YPsc sont les 
rendements en grains en situation de culture pure (sc). Chaque scénario a donc été simulé 
en culture pure dans les mêmes conditions d’itinéraire technique que la culture associée. 
 

2.4. Résultats 

2.4.1. Evaluation de l’intégration de la croissance précoce et choix d’une situation 
pour l’analyse de sensibilité 

Les données acquises au champ ont permis d’obtenir les valeurs de MS0 et RGR pour 
chaque essai et chaque espèce (Tableau β4). 
 

Tableau 24 : Valeurs de εS0 et RGR obtenues au champ. Entre parenthèses: écart-type. 

Année Traitement 
MS0 (mg plante-1) RGR (mg mg-1 °Cj-1) R² 
pois blé pois blé pois blé 

β009-10 
P50B50 (n =16) 

15,6 

(1,9) 
5,9 

(0,6) 

0,0115 

(0,0003) 
0,0080 

(0,0007) 
0,95 0,97 

Pγ0B70 (n = 16) 

β010-11 P50B50 (n = 1β) 
0,0094 

(0,0004) 
0,006β 

(0,0001) 
0,99 0,99 
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L’ancienne version du modèle (sans l’équation de la croissance précoce) a sous-estimé la 
production finale pour le blé dans le cas de l’essai P50B50 β009-10 (Figure γ0) et de 
l’essai P50B50 β010-11, et surestimé cette biomasse en fin de cycle pour l’essai Pγ0B70 
β009-10. Les simulations avec l’ancienne version ont eu tendance à plutôt surestimer la 
production finale du pois, surtout dans le cas de l’essai P50B50 β010-11. Cela peut être dû 
aux conditions plus sèches qui ont pénalisé la croissance du pois et dont l’impact a été mal 
pris en compte par le modèle. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 30 : Evolution de la biomasse aérienne sèche. Données observées du pois (    ) et du 
blé  (    ). Données simulées par le modèle sans intégration de la croissance précoce pour le 
pois (      ) et le blé (      ) et avec intégration de la croissance précoce pour un δAI total de fin 
d’utilisation de l’équation de la croissance précoce de 0,3 et 0,7 pour le pois (        ) et le blé   
(        ). δes barres verticales représentent l’écart-type des valeurs observées. 
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L’intégration de la croissance précoce jusqu’à différentes valeurs de LAI total (0,γ et 0,7 
présentées, Figure γ0) tend globalement à augmenter la production du blé, et à diminuer 
celle du pois. Cela a permis une meilleure approximation des valeurs observées dans le cas 
de l’essai Pγ0B70 β009-10 et de l’essai P50B50 β010-11 malgré une surestimation 
modérée. Il y a toujours cependant une surestimation de la biomasse finale du blé pour 
l’essai P50B50 β009-10. 
 

Les valeurs de RMSDP sur l’ensemble des γ prélèvements de biomasse aérienne 
permettent d’évaluer la performance des différentes simulations (Figure γ1). 
On retrouve que les prévisions sont améliorées pour le pois et globalement pour la 
production totale dans deux des trois essais, et cela en intégrant la prise en compte de 
l’équation de la croissance précoce jusqu’à un LAI inférieur à 0,7-0,8.  

 

 

 

 

 

 

Figure 31 : Valeurs des RεSDP  sur l’ensemble des 3 prélèvements de biomasse effectués 
après la croissance précoce en fonction du δAI total déterminant la fin de la croissance 
précoce. Pois (     ), blé (     ) et total (     ). Anc. ver. : ancienne version du modèle ne 
prenant pas en compte l’équation de la croissance précoce. 
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On peut également regarder les résultats de simulations des rendements en grains (Figure 
γβ). D’une manière générale, on observe que par rapport à l’ancienne version du modèle, 
et jusqu’à un LAI compris entre 0,4 et 1, l’intégration de l’équation de la croissance 
précoce améliore la simulation en établissant une meilleure prévision des rendements 
relatifs en grain des deux espèces  

Figure 32 : Rendements en grains observés et simulés en fonction du δAI total en fin de 
phase précoce. Pois (     ) et blé (     ). Anc. ver. : ancienne version du modèle sans prise en 
compte de l’équation de la croissance précoce pour le blé (       ) et le pois (       ). δes barres 
verticales représentent l’écart-type des rendements observés. 
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Pour l’essai P50B50 β009-10, l’ancienne version du modèle à légèrement surestimé le 
rendement en blé et bien simulé le rendement en pois. L’intégration de la croissance 
précoce jusqu’à un LAI de 0,γ simule mieux l’écart entre les rendements des deux espèces. 
Au-delà d’un LAI de 0,8 les valeurs simulées se sont plus fortement éloignées des 
rendements observés avec une surestimation pour le blé et une sous-estimation pour le 
pois.  
Pour l’essai Pγ0B70 β009-10, l’ancienne version du modèle a sous-estimé le rendement en 
blé et surestimé celui en pois. L’intégration de la phase précoce a permis l’amélioration des 
prédictions de rendement en grains notamment à partir d’un LAI de 0,4.  
Enfin, pour l’essai P50B50 β010-11, l’ancienne version du modèle a largement sous-estimé 
le rendement en blé et surestimé celui en pois. L’intégration de la croissance précoce a 
permis l’amélioration des prédictions de rendements mais toujours avec une sous-

estimation du rendement en blé et une surestimation de celui en pois. Les meilleures 
prévisions ont été obtenues pour un au-delà de LAI de 0,γ. 

 

Ainsi, sur l’ensemble des simulations et des sorties évaluées, l’intégration de l’équation de 
la croissance précoce a permis une amélioration des prévisions notamment en termes de 
rendements en grains relatifs pour les deux espèces. Le modèle initial intégrait déjà une 
prise en charge d’une première phase du fonctionnement des plantes différent. L’intérêt de 
l’intégration de la croissance précoce par le biais de l’équation (β0) est de permettre de 
faire varier les valeurs des deux paramètres caractérisant cette étape, variant selon les 
espèces, et pour lesquels nous avons établi un modèle de prévision des valeurs. Par 
ailleurs, les meilleurs résultats ont été obtenus en donnant pour fin de phase précoce des 
valeurs de LAI comprises de 0,4 à 0,7 ce qui est différent des stades auxquels le modèle 
dans sa version actuelle change les valeurs d’efficience de conversion du rayonnement 
Nous avons poursuivi l’évaluation de l’impact de cette étape précoce sur la production des 
deux cultures associées en faisant varier les valeurs données aux paramètres MS0 et RGR. 
Pour cela, il a été choisi de faire varier les valeurs de MS0 et RGR autour de celles retenues 
pour le paramétrage de l’essai Pγ0B70 β009-10, qui donnaient un bon ajustement aux 
données observées, avec un LAI de fin de croissance précoce à 0,5. 
 

2.4.2. Analyse de sensibilité 

Les trois niveaux des paramètres utilisés pour l’analyse de sensibilité systématique 
correspondent à 0% et ±β0% des valeurs mesurées au champ sur l’année β009-10 (Tableau 
β5).  
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Tableau 25 : Gammes de variation des paramètres de la croissance précoce utilisées pour 
l’analyse de sensibilité. 

  
Méthode systématique 

Méthode 
 “one factor at a time” 

MS0 (mg) Blé 4,7 / 5,9 / 7,1 - 
Pois 1β,5 / 15,6 / 18,7 - 

RGR (mg mg °Cj-1) Blé 0,0064 / 0,0080 / 0,0096 de 0,0048 à 0,011β 
Pois 0,009β / 0,0115 / 0,01γ8 de  0,0069 à 0,0161 

 

 

 

 

Les indices de sensibilité obtenus (Figure γγ) indiquent une sensibilité élevée et de fortes 
interactions entre les paramètres de la croissance précoce sur les sorties du modèle 
analysées. En effet, les indices de sensibilité principale sont faibles comparés aux indices 
de sensibilité totale qui sont toujours supérieurs à 0,6.  
La biomasse aérienne du pois en fin de phase végétative (remplissage des grains) est la 
plus sensible au RGR du pois avec un indice de sensibilité totale de 0,96. La biomasse du 
pois est légèrement moins sensible au RGR du blé et aux variations de la biomasse à la 
levée (MS0 du pois et du blé ) des deux espèces. La biomasse de blé est moins sensible à la 
croissance précoce que celle de pois avec tout de même une prédominance du RGR du blé 
(0,8β) et du pois (0,78). La biomasse de blé est également assez sensible à MS0 du blé et 
du pois avec des indices principaux de 0,60 et 0,61. Comme pour les deux autres sorties du 
modèle, la biomasse aérienne totale est la plus sensible au RGR du pois (0,90) et du blé 
(0,84). Néanmoins, les sensibilités à MS0 du blé et du pois (0,71 et 0,7β respectivement) 
sont non négligeables. 
Les indices de sensibilité des rendements en grains (Figure γγ) montrent les mêmes 
tendances que pour les biomasses aériennes. Le RGR du pois a les indices de sensibilité les 
plus forts suivi par le RGR du blé. Les effets des MS0 sont tout de même significatifs. Sur 
les trois sorties de rendement en grains étudiées, celui en blé est le moins sensible aux 
variations des paramètres de la croissance précoce même s’il affiche une sensibilité élevée. 
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La méthode « one factor at-a-time » n’a été réalisée que sur les RGR du blé et du pois du 
fait de leurs indices de sensibilités élevés, MS0 du blé et du pois restant fixées à leur valeur 
initiale.  
 

La proportion de pois dans la biomasse totale en fin de phase végétative est fortement 
dépendante du RGR des deux espèces avec une amplitude allant de 10 à 5β% (Figure γ4). 
Une diminution du RGR du pois ou une augmentation du RGR du blé diminue la 
proportion de pois dans le couvert. Néanmoins, pour des faibles valeurs du RGR du pois, 
les variations du RGR du blé ont peu d’impact.  

Figure 33 : Indice de sensibilité de la biomasse en fin de phase végétative (kg ha-1) et 
du rendement en grains (q ha-1) aux deux paramètres de la croissance précoce, εS0 

(masse aérienne à la levée) et RGR (taux de croissance relatif). Indice de sensibilité 
principale (       ) et totale, i. e. avec prise en compte des interactions (        ). 
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L’évolution de la biomasse totale en fin de phase végétative montre une augmentation 
lorsque le RGR des deux espèces augmente avec une amplitude allant de 14 450 à 18 β60 
kg ha-1 de matière sèche. La biomasse totale augmente fortement en réponse à 
l’augmentation du RGR d’autant plus lorsque le RGR de l’autre espèce est faible montrant 
ainsi l’interaction entre les deux paramètres. En outre, pour des valeurs de RGR du blé 
élevées, la biomasse totale atteint un plateau sauf si le RGR du pois augmente.  
Les valeurs de rendement total en grains varient de 78 à 9β q ha-1. Elles montrent la 
prédominance de l’influence du RGR du pois sur celui du blé. En effet, l’augmentation du 
RGR du pois aboutit à une augmentation du rendement en grains alors que le RGR du blé 
n’a d’impact que pour de faibles valeurs de RGR du pois. Néanmoins, il semble qu’un 
plateau soit atteint, voir une baisse du rendement lorsque le RGR des deux espèces est très 
élevé. 
 

Les valeurs de LERs total et partiels montrent une sensibilité aux variations du RGR du blé 
et du pois ce qui est à mettre en relation avec la sensibilité du rendement en grains (Figure 
γ5). Lorsque le RGR du blé augmente, le LER partiel du pois diminue fortement de 0,41 à 
0,15 et celui du blé augmente de 0,6γ à 0,8γ. En outre, l’augmentation du LER du blé ne 
compense pas la diminution du LER du pois aboutissant à une baisse du LER total de 1,04 
à 0,97.  
Les changements de valeurs du RGR du pois aboutissent à de plus fortes variations des 
LERs. L’augmentation du RGR du pois fait varier le LER partiel du blé de 0,9β à 0,67 et 
celui du pois de 0,09 à 0,45. De plus, cela aboutit à une augmentation du LER total de 
l’association avec une amplitude allant de 1,01 à 1,1β.  
Ainsi, le LER total le plus élevé est obtenu pour un RGR du pois élevé.   
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Figure 34 : Sensibilité de la proportion de pois en fin de phase végétative (dans la 
biomasse totale), de la biomasse totale en fin de phase végétative et du rendement 
total en grains à des variations du RGR du pois et du blé. εS0blé fixé à 5,9 mg et 
εS0pois à 15,6 mg. 
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2.5. Discussion 

2.5.1. Intégration de la croissance précoce 

Les résultats d’intégration de l’équation de la croissance précoce montrent l’intérêt de la 
prise en compte de cette phase dans les modèles de cultures associées. Le modèle initial 
intégrait déjà une prise en charge de la première partie du cycle mais seulement via une 
efficience de conversion du rayonnement en matière sèche plus faible. L’intérêt de 
l’intégration de la croissance précoce par le biais de l’équation (β0), outre l’amélioration 
signalée dans plusieurs situations, est de permettre de faire varier les valeurs de deux 
paramètres caractérisant cette étape, variant selon les espèces, et pour lesquels nous avons 
établi un modèle de prévision (chapitre 1, partie β).  
La phase exponentielle de croissance se termine lorsque la compétition entre plantes se met 
en place mais cette date de fin de croissance précoce est difficile à caractériser. Dans notre 
cas, les meilleurs résultats ont été obtenus pour un LAI de fin de phase précoce situé entre 
0,4 et 0,8. Ainsi, la compétition se mettrait en place entre ces deux valeurs de LAI. Un 
modèle de fonctionnement en culture pure, SUCROS, intègre déjà l’équation de la 
croissance précoce. Dans ce modèle, la croissance précoce dure jusqu’à un LAI de 0,75 
(Guérif et Duke, 1998) ce qui concorde avec nos résultats. 
Néanmoins, le LAI optimal de fin de phase précoce a pu dépendre fortement de la valeur 
du RGR. Cette valeur est notamment dépendante de la durée sur laquelle est ajustée 

Figure 35 : Sensibilité aux variations de RGR des δERs totaux (  ) et partiels des 
rendements en grains (q ha-1) du blé (      ) et du pois (       ). a : variation du RGR du 
blé, avec εS0blé, εS0pois et RGRpois fixés à 5,9 mg ; 15,6 mg et 0,0115 mg mg-1 °Cj-1. b : 
variation du RGR du pois, avec εS0blé, εS0pois et RGRblé fixés à 5,9 mg ; 15,6 mg et 
0,0080 mg mg-1 °Cj-1. 
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l’équation (β0) de la croissance précoce. De plus, le LAI optimal peut également être 
dépendant de l’architecture des plantes associées, du type d’arrangement spatial et de la 
conduite du semis (Tofinga et al., 199γ; Andersen et al., β007). 
 

2.5.2. Analyse de sensibilité 

L’analyse de sensibilité systématique a mis en lumière l’influence de la masse à la levée et 
du RGR des deux espèces et des interactions entre ces paramètres sur les performances de 
l’association. Ainsi, la croissance précoce est bien une phase déterminante du cycle d’une 
association comme cela avait été suggéré par quelques études sur les associations céréale-

légumineuse (Bellostas et al., β00γ; Andersen et al., β007). Elle influence non seulement la 
proportion des deux espèces  pendant le cycle mais aussi la production de biomasse et de 
grains.  
Cette analyse a notamment mis en évidence l’importance du RGR dans ce type 
d’association pois d’hiver-blé tendre et plus particulièrement du RGR du pois sur les 
sorties analysées. Ainsi, si l’augmentation du RGR des deux espèces permet une 
augmentation du rendement total, le RGR du pois a un fort impact sur le LER total. Plus le 
pois est compétitif à l’issue de la phase précoce plus le LER est élevé. Ainsi, si la biomasse 
de pois devient trop faible cela diminue la complémentarité entre les deux espèces 
aboutissant à un LER plus faible. Cela confirme à nouveau l’intérêt des associations 
céréales-légumineuses dans les systèmes à bas niveaux d’intrants azotés, des situations qui 
permettent de réduire l’écart de compétitivité de la légumineuse par rapport à la céréale et 
favoriser leur complémentarité pour l’utilisation de l’azote (Bedoussac et Justes, β010; 
Naudin et al., β010). 
Cette analyse de sensibilité souligne également les fortes interactions qui surviennent entre 
les deux espèces ; l’augmentation de la compétitivité d’une espèce via l’augmentation de 
MS0 ou du RGR a des impacts sur l’ensemble du cycle aussi bien sur cette même espèce 
que sur l’espèce qui lui est associée. 
 

2.5.3. Conclusion 

Au vu des résultats obtenus, il apparaît important de prendre en compte les variations de 
croissance précoce dans les systèmes des cultures associées. L’intégration d’une  
modélisation de cette phase dans un modèle de cultures associées permet une prise en 
compte des variations de croissance précoce et ouvre la possibilité d’améliorer la prévision 
des performances des cultures associées via des simulations.  
Dans le cas étudié, l’association était pois d’hiver-blé tendre. Les parties précédentes ont 
montré que, sur d’autres associations, les proportions entre espèces pouvaient également 
être fortement influencées par les différences initiales des masses de semences ainsi que 
par les profondeurs de semis des deux espèces. 
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Discussion générale et perspectives 

 

1. Synthèse et discussion générale des résultats de thèse 

1.1. Réponses aux hypothèses de travail 

Les expérimentations et les travaux réalisés dans le cadre de cette thèse ont permis de 
répondre aux hypothèses de travail émises. Les résultats obtenus recoupent et complètent 
ceux listés à partir de l’étude bibliographique. Ils permettent d’établir les éléments 
génériques inter-spécifiques qui nous ont permis de construire le modèle de la croissance 
précoce. 
Les essais réalisés ont permis de confirmer l’impact positif de la masse de la semence sur 
MS0. En outre, ils ont permis d’établir une relation inter-spécifique pour une gamme 
d’espèces ayant des morphologies de plantule variées et de montrer la différence entre les 
espèces à levée hypogée et celles à levée épigée.  
La durée de levée a bien eu un impact négatif sur MS0 des espèces à levée épigée en lien 
avec la vidange des cotylédons. De plus, les travaux réalisés ont permis de montrer que la 
durée de levée n’avait pas d’impact sur MS0 des monocotylédones et un impact positif sur 
les dicotylédones à levée hypogée comme le pois du fait du développement de la plantule 
pendant la phase pré-levée. 
L’étude de l’effet de la nutrition minérale sur MS0 a mis en évidence un impact positif chez 
la minette, espèce à levée épigée. Néanmoins, l’origine de cet effet reste difficile à élucider 
et doit être probablement en lien avec une modification de l’utilisation des réserves des 
cotylédons lorsque le niveau de nutrition minérale est élevé. Chez les espèces à levée 
hypogée (monocotylédone ou dicotylédone), la nutrition minérale n’a eu aucun effet sur 
MS0.  
La nutrition minérale a en revanche fortement stimulé le RGR pour toutes les espèces 
étudiées. Les expérimentations sur la phase pré-levée ont mis en évidence que l’absorption 
d’éléments minéraux et notamment d’azote (N) pouvait commencer plus ou moins tôt. 
Cependant, que cette absorption commence avant ou après la levée, cela a abouti au même 
résultat : une augmentation nette du RGR. Cet impact n’était pas bien documenté dans la 
littérature et est à rapprocher de nombreux essais de fertilisation localisée à proximité de la 
semence et des premières racines montrant un effet stimulant sur le début de croissance des 
plantes (Duval, 1997; Legrand et Vanstallen, β000). 
La durée de levée a eu un effet sur le RGR aussi bien pour les espèces à levée hypogée que 
pour celles à levée épigée. Les travaux réalisés ont permis de montrer un effet stimulant de 
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la durée de levée jusqu’à un certain seuil d’utilisation des réserves séminales, qui une fois 
dépassé, abouti à un effet dépréciatif de la durée de levée sur le RGR. Cet effet seuil a pu 
être mis en évidence pour les espèces à levée hypogée. Cependant, cet effet doit être encore 
étudié chez les espèces à levée épigée pour lesquelles une gamme plus importante de 
valeurs de masse spécifique des cotylédons doit être prise en compte. 
 

Les expérimentations réalisées en serre sur les associations blé dur-luzerne et blé dur-pois 
ainsi que l’analyse de sensibilité effectuée sur AZODYN-IC ont permis de conforter 
l’hypothèse d’un impact important des premières étapes de la croissance sur la suite du 
cycle et la production des associations. En effet, les expérimentations en serre ont montré 
que des écarts de croissance précoce pouvaient se maintenir dans la suite du cycle avec un 
impact sur la biomasse, la proportion de chaque espèce et l’N accumulé par absorption ou 
fixation symbiotique. Bellostas et al. (β00γ) avaient mis en évidence une forte 
compétitivité de l’orge par rapport au pois dès deux semaines après la levée. Nos résultats 
sur blé dur indiquent qu’en effet la céréale est compétitive dès le début du cycle mais cette 
compétitivité a diminué vers la fin du cycle en raison d’une phénologie différente entre la 
céréale et la légumineuse. Andersen et al. (β007) avaient quant à eux conclu que la plus 
forte compétitivité de l’orge par rapport au pois était due à sa plus grande biomasse initiale. 
Nos résultats indiquent que ce n’est pas à l’échelle de la plante individuelle que la céréale a 
une plus forte masse initiale mais bien à l’échelle du peuplement en lien avec la densité de 
semis et une croissance en début de cycle plus rapide que le pois.  
L’analyse de sensibilité a montré quant à elle un effet significatif des variations de la 
croissance précoce sur la biomasse aérienne et le rendement en grains des espèces 
associées.  
 

1.2. Le modèle de la croissance précoce 

La figure γ6 présente un schéma du modèle de la croissance précoce en lien avec la phase 
pré-levée (hétérotrophe) et les conséquences à la récolte. Ce schéma vient en particulier 
compléter les éléments de modélisation proposés par le modèle SIMPLE (Dürr et al., 
β001). Dans ce modèle différents aspects étaient déjà pris en compte, y compris relatifs au 
début de croissance après levée. Nos travaux sont venus complétés et renforcer certains 
formalismes. Ainsi, la vitesse d’allongement de la plantule et la distance qu’elle a à 
parcourir (profondeur de semis, obstacles à la levée) conditionnent la durée de levée 
(TTem). De plus, la nutrition minérale peut avoir un effet positif sur la vitesse 
d’allongement comme cela avait été montré sur betterave (Dürr et Mary, 1998). Cependant, 
comme l’ont montré les essais sur la croissance pré-levée, l’effet de la nutrition minérale 
ne serait significatif que dans le cas de distances à parcourir longues.  
La masse de la semence a un effet positif direct sur MS0 quelle que soit l’espèce. Si 
plusieurs travaux avaient bien mis en évidence cet effet (Black, 1956b; Gross, 1984; Tamet 
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et al., 1996) aucune relation inter-spécifique n’avait, à notre connaissance, été établie entre 
MS0 et la masse de la semence. Cet effet est en interaction avec la durée de levée sauf pour 
les monocotylédones. Le développement de la plantule chez les dicotylédones hypogées, e. 
g. pois, aboutit à un effet positif de la durée de la levée sur MS0 tandis que la vidange des 
cotylédons chez les espèces à levée épigée aboutit à un effet négatif. Si les effets de la 
durée de levée sur MS0 avaient été mis en évidence dans la bibliographie pour les espèces à 
levée épigée (Black, 1956b; Shanmuganathan et Benjamin, 199β; Dürr et Boiffin, 1995; 
Tamet et al., 1996), les résultats sont nouveaux pour les espèces à levée hypogée. En outre, 
la nutrition minérale pendant la phase pré-levée a un effet positif sur MS0 pour les espèces 
à levée épigée.  
La phase hétérotrophe est une phase d’utilisation des réserves séminales qui détermine 
donc la masse spécifique des cotylédons à la levée (CSMem, pour les épigées) et la quantité 
de réserves séminales restantes à la levée (Rsrem, pour les hypogées). Ces deux paramètres 
ont un effet positif sur le RGR jusqu’à une valeur seuil, mais elle reste à déterminer pour 
les espèces à levée épigée. De plus, nos résultats ont montré que la nutrition minérale 
stimule le RGR. 
 

Le modèle de la croissance précoce proposé permet une quantification de l’impact des 
conditions de semis pour différentes associations d’espèces. Etant basé sur les traits 
d’espèces, le modèle a pour but d’être générique et donc adaptable à différentes espèces. Il 
faudrait le tester et évaluer sa capacité à prévoir la croissance précoce sur une plus large 
gamme d’espèces. Cependant le travail présenté permet d’ors et déjà de souligner l’intérêt 
de disposer d’un tel outil pour envisager a priori, dans différentes conditions climatiques, 
les effets des différentes associations et conditions de semis sur l’évolution du couvert 
associé. 
 



 

 

Figure 36 : Schéma de synthèse du modèle de la croissance précoce en lien avec la phase pré-levée (hétérotrophe) et les conséquences à la récolte. 
TTem, temps thermique pour lever (°Cj depuis 50% de germination); CSεem, masse spécifique des cotylédons à la levée (mg mm-2); Rsrem, quantité 
de réserves séminales restantes à la levée (% de réserves initiales); εS0, matière sèche aérienne à la levée (mg); RGR,  taux de croissance relatif 
(mg mg-1 °Cj-1). 

Masse

semence

Vitesse 

d’alloŶgeŵeŶt

MS0

TTem

Phase hétérotrophe

Utilisation réserves séminales

Développement plantule

CSMem

(Epigées)

RGR

Nutrition 

minérale

Phase autotrophe

Rsrem

(Hypogées)

Seuil critique

Dicots épigées (minette, tournesol)

Dicots hypogées (pois)

Monocots hypogées (blé dur, fétuque)

Espèces à faible teneur en N 

séminal (blé dur, fétuque)

Espèces à petite semence 

(minette, luzerne)

Espèces à grosse semence 

et forte teneur en N séminal 

(pois)

à

Espèces à réserves lipidiques 

(tournesol, carotte)

Effet négatif

Effet positif

Pas d’effet

Paramètre du modèle

Facteur du milieu

Profondeur 

de semis 

Structure du 

lit de 

semence Trait d’espèce

Nutrition minérale

Effet pour les durées de 

levée longues

Nutrition 

minérale

(Epigées)

Croissance 

précoce des 

espèces 

associées

Récolte

• Biomasse totale

• Proportions

• Rendement en 

grains

Compétitivité 

relative de 

chaque espèce



 

 
- 1γ1 - 

 Discussion générale et perspectives 

2. Conséquences pour le raisonnement des cultures associées 

2.1. Des conséquences de la croissance précoce sur la conduite du semis… 

La diversité des cultures associées peut être très importante selon les pratiques et les 
objectifs de production (Malezieux et al., β009 ; Tableau β, p. 6). Dans le cas des 
associations de cultures annuelles, les caractéristiques des semences et des plantules 
peuvent être très contrastées: pois-orge (Hauggaard-Nielsen et al., β006), maïs-colza 
(Carruthers et al., β000), fétuque-luzerne (Barillot et al., β011). En outre, les conditions de 
semis peuvent également être très variables : reliquats en éléments minéraux, structure du 
lit de semence (Dürr et Aubertot, β000), profondeur de semis. Les variations constatées de 
croissance précoce selon les espèces et les conditions initiales de croissance permettent 
d’apporter des éléments pour la conduite du semis dans les associations de cultures et 
mettent également en évidence la nécessité de prendre en compte cette phase.  
La figure γ7 illustre les effets de la conduite du semis sur la croissance précoce en fonction 
d’objectifs de récolte des différentes cultures associées en ne prenant en compte que les 
facteurs liés aux variations de MS0 et du RGR mis en évidence dans ce travail. Le premier 
scénario présente une association où les deux espèces sont récoltées avec des proportions 
équivalentes et où l’espèce 1 (épigée) est nettement moins compétitive que l’espèce β 
(hypogée). En partant de conditions de semis conventionnelles pour les deux espèces (et à 
densité de semis constante), il s’agit de faire varier MS0 et le RGR pour atteindre les 
objectifs de récolte. Pour augmenter la compétitivité de l’espèce 1, une variété à grosse 
semence est choisie. L’itinéraire technique étant composé de β passages de semoirs, la 
compétitivité de l’espèce β est réduite en diminuant MS0 avec une variété à petite semence 
et en retardant la levée. Le RGR est aussi diminué avec une profondeur de semis plus 
importante par rapport à une profondeur habituelle. La structure fine du lit de semence doit 
tout de même permettre une bonne levée de l’espèce β. Les reliquats élevés vont favoriser 
la croissance précoce des deux espèces.  
Dans le deuxième scénario, l’espèce 1 (hypogée) est un peu moins compétitive que 
l’espèce β (épigée) mais une plus forte proportion de l’espèce 1 est attendue à la récolte. 
L’itinéraire technique ne comporte qu’un seul passage de semoir. L’espèce 1, à grosse 
semence, est donc semée à une profondeur moyenne pour augmenter le RGR tandis qu’une 
variété avec une masse de semence assez élevée est choisie pour augmenter MS0. La 
compétitivité de l’espèce β est réduite. MS0 est diminué en choisissant une variété à petite 
semence et une profondeur de semis élevée pour augmenter la durée de levée et donc la 
vidange des cotylédons. Le RGR est également diminué avec la durée de levée longue. La 
structure fine du lit de semence doit permettre une bonne levée des deux espèces. A noter 
que la profondeur de semis moyenne pour l’espèce 1 correspond à une profondeur de semis 
élevée pour l’espèce β qui a une petite semence.  



 

 

Figure 37 : Scénarios de conduite de semis dans les associations de culture en lien avec les paramètres de la croissance précoce. TTem, 
durée de levée (°Cj depuis 50% de germination); εS0, matière sèche aérienne à la levée (mg); RGR, taux de croissance relatif (mg mg-1 
°Cj-1). =, équivalent;   , augmentation;    , diminution par rapport à une pratique de semis conventionnelle. 
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Le meilleur compromis pour la conduite du semis doit donc être trouvé en fonction des 
profondeurs de semis optimales de chaque espèce, du nombre de passages de semoir, de la 
structure du lit de semence, de la compétitivité des espèces associées et des objectifs de 
récolte. Par exemple, dans le cas d’un lit de semence avec une structure grossière, une 
espèce à petite semence n’aura pas besoin d’être semée trop profondément pour augmenter 
sa durée de levée. 
 

2.2. …à la nécessité de prendre en compte d’autres facteurs 

Même si les expérimentations réalisées ont mis en évidence que des écarts de croissance 
précoce pouvaient se retrouver jusqu’à la fin du cycle, d’autres facteurs sont à prendre en 
compte pour déterminer plus finement la compétitivité des espèces associées.  
Ainsi, le modèle de la croissance précoce a mis en évidence que la nutrition minérale 
augmentait le RGR de toutes les espèces. Cependant, il convient de relativiser cet effet au 
regard de chaque élément minéral et des quantités disponibles. En effet, Hauggaard-

Nielsen et Jensen (β001) ont mis en évidence qu’un apport élevé d’N minéral au semis (50 
kg ha-1) favorisait à la fin du cycle le rendement en orge au détriment de celui du pois. 
Cependant, ils avaient également apporté γ0 kg ha-1 de P et 50 kg ha-1 de K. Ainsi, si ces 
apports ont pu favoriser la croissance précoce des deux espèces, l’orge a été finalement 
favorisée à la fin du cycle. Des apports d’N plus tard dans le cycle peuvent également avoir 
un effet significatif sur la compétitivité de la céréale au détriment de celle de la 
légumineuse (Naudin et al., β010) mais également un effet sur la fixation symbiotique 
(Naudin et al., β011).  
Pour bien maîtriser la compétition entre les espèces associées, il est également nécessaire 
de prendre en compte la compétition pour la lumière via l’architecture aérienne des espèces 
et génotypes cultivés. En effet, la hauteur et la surface foliaire des espèces associées 
déterminent le partage de la lumière entre elles (Sinoquet et al., β000). L’architecture des 
parties aériennes peut être très variable selon les espèces et les génotypes (Tofinga et al., 
199γ; Barillot et al., β011) mais aussi selon la quantité et la qualité de la lumière qui 
peuvent jouer sur l’élongation des entre-nœuds et les ramifications (Stuefer et Huber, 1998; 
Kahlen et Stützel, β011). Un facteur tel que la densité de semis peut également jouer sur la 
mise en place de la compétition et avoir un effet sur le partage et la qualité de la lumière au 
sein de la canopée. 
La compétition racinaire est également un élément à prendre en compte via son impact sur 
le partage des ressources du sol (éléments minéraux et eau) notamment dans le cas de 
faibles disponibilités. Ainsi, Tofinga et al. (199γ) ont trouvé que la compétition racinaire 
entre le pois et le blé augmentait significativement la part d’N du pois provenant de la 
fixation symbiotique indiquant ainsi que la compétition pour l’N minéral était 
déterminante. Mais ils n’ont pas étudié les effets de la compétition pour l’eau. Dans leur 
travail sur l’association pois-orge, Corre-Hellou et al. (β007) ont trouvé que l’orge avait un 
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système racinaire avec une croissance plus rapide et plus profonde que le pois mais que 
cela lui donnait un avantage compétitif pour l’acquisition d’N seulement dans le cas de 
faibles disponibilités. Ce serait en fait la plus forte demande en N de l’orge par rapport au 
pois qui serait à l’origine de sa plus grande compétitivité pour l’absorption d’N.  
 

3. Perspectives de recherche 

3.1. De plus amples recherches sur la croissance précoce nécessaire 

3.1.1. δa prise en compte des traits d’espèces 

Le modèle de la croissance précoce montre l’intérêt de se baser sur les traits d’espèces 
pour la modélisation en agronomie. Pour évaluer sa généricité, il serait utile de le tester 
avec d’autres espèces et génotypes, sachant que la gamme étudiée a permis de balayer une 
gamme de possible, choisie de telle manière que les autres espèces doivent pouvoir y être 
replacées. 
Les traits masse de semence et type de levée se sont avérés indispensables pour l’étude de 
la croissance précoce. Il faudrait approfondir l’effet du type des réserves séminales et 
mieux évaluer si cela a un impact sur la croissance différentielle des espèces en début de 
cycle. Un complément d’étude sur la croissance précoce d’espèces à levée épigée mais 
ayant des cotylédons avec une faible activité photosynthétique, e. g. haricot (Phaseolus 
vulgaris L.), soja (Glycine max L.), pourrait aussi être intéressant. En outre, l’étude d’un 
plus grand nombre d’espèces permettrait également de définir quels sont les traits qui 
déterminent la valeur spécifique du RGR chez les plantes cultivées. Par exemple, plusieurs 
études ont établi une corrélation négative entre le RGR et le SLA (Specific Leaf Area) chez 
des espèces sauvages provenant de différents écosystèmes (Reich et al., 1997; Ryser et 
Wahl, β001; Poorter et Garnier, β007). Néanmoins, un nombre important d’espèces est 
nécessaire pour établir une telle corrélation. 
 

Enfin, il faudrait étudier la mise en place de la fixation symbiotique chez les légumineuses 
en lien avec des traits comme le type de levée (Sprent et Thomas, 1984), la masse de la 
semence ainsi que la teneur en N séminal en interaction avec les conditions de semis, i. e. 
la durée de levée et la nutrition minérale. 
  

3.1.2. δa prise en compte des conditions de semis 

En plus des traits, des recherches supplémentaires sur l’impact des conditions physico-

chimiques du lit de semence sont nécessaires, comme par exemple, l’effet de la nutrition 
minérale. Pour l’élaboration du modèle de la croissance précoce, la nutrition minérale a été 
prise en compte avec seulement deux niveaux et en faisant varier tous les éléments à la 
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fois. Pour mieux prendre en compte cet impact, il est nécessaire de regarder l’effet de 
chaque élément minéral sur la croissance précoce notamment en étant capable d’établir des 
courbes de réponse à des quantités en différents éléments minéraux en lien avec les teneurs 
des réserves séminales. 
Il serait également utile d’étudier les effets de la nutrition hydrique sur la croissance 
précoce. En effet, les stress hydriques peuvent aboutir à une réduction de la croissance via 
leurs effets sur la turgescence des cellules, le métabolisme et la nutrition minérale 
(Shangguan et al., β000; Munns, β00β) avec différentes réponses selon les espèces. 
Le pH peut avoir un impact sur la disponibilité en certains éléments minéraux comme le 
phosphore, le cuivre et le zinc (Smith, 1994; George et al., β00β; Hinsinger et al., β011) ou 
sur la fixation symbiotique (Vargas et Graham, 1988). 
La rencontre de différents obstacles (mottes, croûtes de surface) peut aussi altérer la 
croissance précoce, soit en retardant la levée (cet effet est alors pris en compte dans le 
modèle proposé), mais aussi en altérant directement MS0 et RGR (Dürr et al., 199β; Dürr et 
al., β001). Ces effets ne sont pas actuellement évalués et pris en compte dans la prévision 
des valeurs des deux paramètres étudiés. 
Les phénomènes d’allélopathie (Rizvi et Rizvi, 199β) sont également à prendre en 
considération dans certains cas. Cependant, peu de données sont disponibles sur ces 
phénomènes dans les associations de cultures même si c’est un sujet qui mériterait d’être 
sérieusement étudié. 
 

3.2. Des liens à faire avec des modèles de simulation de la levée et des cultures 
associées 

Même s’il reste des améliorations à apporter au modèle de la croissance précoce, il serait 
intéressant, à terme, de le relier avec d’autres modèles notamment des modèles de levée et 
des modèles de simulation du fonctionnement des cultures associées.  
SIMPLE est un modèle de simulation de la levée qui permet de prendre en compte les 
effets des conditions de semis, des conditions climatiques et des caractéristiques 
biologiques de chaque espèce sur la vitesse de germination et sur le taux et la vitesse de 
levée (Dürr et al., β001). Le lien avec le modèle de la croissance précoce permettrait de 
bien estimer la durée de levée pour ensuite l’injecter dans le modèle (Figure γ8). SIMPLE 
ne prend pas en compte l’effet de la nutrition minérale sur la vitesse de la levée et les 
résultats obtenus permettraient d’améliorer ce modèle sur ce point. 
En outre, le modèle de la croissance précoce pourrait également être intégré dans des 
modèles de fonctionnement des cultures associées (Figure γ8) comme STICS (Corre-

Hellou et al., β009) ou AZODYN-IC (Malagoli, β009; Naudin, β009). Cela permettrait de 
prendre en compte les effets de la variation de la croissance précoce sur la suite du cycle. 



 

 

 

 

 

 

 

Figure 38 : Intégration possible du modèle de la croissance précoce avec des modèles de simulation de la levée 
(SIεPδE; Dürr et al., 2001) et de simulation des cultures associées. TTem: durée de levée (°Cj depuis 50% de 
germination). εS0: masse aérienne sèche à la levée (mg), RGR: taux de croissance relatif (mg mg-1 °Cj-1). 
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Figure 9 : Balance azotée correspondant au ratio (x 100) entre la quantité d’azote total au 
sein de la plantule à un instant t et la quantité d’azote total contenu initialement dans 
la semence. Les symboles vides indiquent le traitement C0. Les symboles pleins 
indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non significatif ; *: P < 0,05; **: P < 
0,001; ***: P < 0,0001. Les barres verticales représentent l’écart-type. ................ - γ7 - 

 
Figure 10 : Teneur en azote des futurs organes photosynthétiques (cotylédons pour 

minette, luzerne, carotte et tournesol; premières feuilles et tige pour pois, blé dur et 
fétuque). a: luzerne ( ), minette ( ) et pois ( ). b: blé dur ( ) et fétuque ( ). c: 
carotte ( ) et tournesol ( ). Les symboles vides indiquent le traitement C0. Les 
symboles pleins indiquent le traitement C4. Test C0 vs C4, ns: non significatif ; *: P < 
0,05; **: P < 0,001; ***: P < 0,0001. Les barres verticales représentent l’écart-type. .. - 
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Figure 11 : a : Balance azotée (%) à 100°Cj depuis 50% de germination dans le cas du 

traitement C4 en fonction de la teneur initiale en N séminal (%). b : Gain de teneur en 
N du futur organe photosynthétique (%) à 100°Cj au traitement C4  par rapport au 
traitement C0 en fonction de la teneur initiale en N séminal (%). c : Gain 
d’allongement de la tige (%) à 100°Cj, traitement C4 par rapport au traitement C0, en 
fonction de la teneur initiale en N séminal (%). Fétuque ( ), blé dur ( ), pois ( ), 
carotte ( ), tournesol ( ), minette ( ) et luzerne ( ). Les barres verticales 
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Figure 12 : Aboveground biomass as a function of thermal time from 80% emergence. 

Shallow sowing depth , medium depth  , deep depth . Open symbols and dashed 
lines are for the low level of mineral nutrition (C1). Closed symbols and solid lines 
are for the high level of mineral nutrition (C4). Lines are fitted exponential functions. 
Vertical bars are standard errors. ............................................................................ - 51 - 

 
Figure 13 : Aboveground biomass at emergence (DM0) as a function of initial seed dry 

mass (SDM). Pea ( ), durum wheat ( ), tall fescue ( ), sunflower ( ), black medick 
( ) and carrot ( ). Lines are fitted power function (solid line is for hypogeal species, 
dashed line is for epigeal species). Vertical and horizontal bars are standard errors.- 5γ 
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Figure 14 : Effect of duration of emergence on DM0. A: pea (C4 , C1 ), solid line is 

fitted to a linear function. B: black medick (C4 ,  C1 ) and sunflower (C1 ). 
Lines are fitted to a power function, solid line is for the high level of mineral nutrition 
(C4) and dashed lines are for the low level of mineral nutrition (C1). Vertical bars are 
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Figure 15 : Changes in the use of seminal reserves with thermal time from 50% 

germination. A – Hypogeal species: Percentage of remaining useable reserves in the 
seed as a function of thermal time for the three sowing depths and the two mineral 
nutrition treatments for pea ( ), durum wheat ( ) and tall fescue ( ). Durations of 
emergence are indicated for each species. Solid line is fitted to an exponential 
function. B – Epigeal species: Cotyledon specific mass at emergence as a function of 
duration of emergence for sunflower (C1 ), black medick (C4 , C1 ) and carrot 
(C4 , C1 ). Solid lines are fitted to a power function. Vertical bars are standard 
errors. ...................................................................................................................... - 55 - 

 
Figure 16 : Relationships between the use of seminal reserves and relative growth rate 

(RGR). A – Hypogeal species: RGR as a function of the percentage of remaining 
useable reserves at emergence in pea (C4 , C1 ), durum wheat (C4 , C1 ), and 
tall fescue (C4 , C1 ). Lines are fitted to a Gaussian function, the dashed line is for 
the low level of mineral nutrition (C1) and solid line is for the high level of mineral 
nutrition (C4).  B – Epigeal species: RGR as a function of cotyledon specific mass at 
emergence for black medick (C4 , C1 ), sunflower (C1 ) and carrot (C4 , C1 
). Lines are fitted to a power function, dashed lines are for the low level of mineral 
nutrition (C1) and solid lines are for the high level of mineral nutrition (C4). Vertical 
bars are standard errors. .......................................................................................... - 56 - 

 
Figure 17 : Observed (Obs) and simulated (Sim) values of aboveground biomass at the 

end of early growth for the durum wheat (Dw, , ) – alfalfa (A, , ) intercrop 
and the durum wheat (Dw, , ) – pea (P, , ) intercrop. Alfalfa sown at 0.γ 
cm (A0.γ) and γ cm (Aγ). Small seeded pea Champagne (Pc) and large seeded pea 
Standal (Ps). Percentages are proportions of total aboveground biomass. Vertical bars 
are standard errors. ................................................................................................. - 60 - 

 
Figure 18 : Simulated sowing conditions (A) and simulations of aboveground biomass (B) 

for the durum wheat (Dw, ) - pea (P, ) intercrop and the durum wheat (Dw, ) 
- black medick (B, ) intercrop. Growth was simulated β8 days after sowing as a 
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Figure 19 : Ajustements de l’équation de la croissance précoce sur la biomasse aérienne 
sèche en fonction du temps thermique depuis la levée pour la fétuque et le pois. Durée 
de levée la plus courte ( ) et durée de levée la plus longue ( ). Les 
symboles vides et les pointillés représentent l’absence de fertilisation azotée, les 
symboles noirs et les traits pleins représentent la présence de fertilisation azotée. Pour 
l’essai « Pois Hardy β009 » : les symboles vident représentent le bloc 1, les symboles 
gris le bloc β. Les barres verticales représentent l’écart-type................................. - 7γ - 

 
Figure 20 : Ajustements de l’équation de la croissance précoce sur la biomasse aérienne 

sèche en fonction du temps thermique depuis la levée pour la carotte, la minette, le blé 
tendre, le blé dur et le pois d’hiver. Durée de levée la plus courte ( ) et durée 
de levée la plus longue ( ). Les symboles vides et les pointillés représentent 
l’absence de fertilisation azotée, les symboles noirs et les traits pleins représentent la 
présence de fertilisation azotée. Les barres verticales représentent l’écart-type. ... - 74 - 

 
Figure 21 : Corrélation entre MS0 et la masse sèche initiale de la semence (SDM) toutes 

durées de levée moyennées. Carotte ( ), minette ( ), fétuque ( ), blés dur et tendre (
), pois ( ). Les barres verticales représentent l’écart-type. ................................. - 75 - 

 
Figure 22 : Indice de calibration pour le paramétrage au champ de MS0 pour les espèces à 

levée hypogée en fonction de la masse sèche initiale de la semence (SDM). ........ - 77 - 
 
Figure 23 : Indices de sensibilité de la biomasse aérienne sèche (à β5 jours après le semis) 

à la masse de semence et à la profondeur de semis pour l’association blé dur-pois 
d’hiver. Niveau de nutrition limitant : sensibilité principale ( ) et totale ( ). 
Niveau de nutrition non limitant : sensibilité principale ( ) et totale ( ). ........ - 8γ - 

 
Figure 24 : Variations des biomasses aériennes (g m-β) et des proportions de chaque espèce 

dans la biomasse totale (%) simulées pour l’association blé dur - pois d’hiver en 
fonction  de la profondeur de semis (P, cm) et de la masse de semence (M, mg). 
Surfaces en couleur : niveau élevé de nutrition minérale, surfaces grisées : niveau 
faible. Les valeurs de proportions de blé dur sont indiquées respectivement aux 
profondeurs de semis et masses de semence intermédiaires lorsque ces paramètres 
sont fixes. ................................................................................................................ - 85 - 

 
Figure 25 : Comparative growth rate values (CGR) as a function of days from sowing for 

the durum wheat – alfalfa intercrop (A) and the durum wheat – pea intercrop (B). 
Durum wheat – alfalfa:  treatment with alfalfa sown at 0.γ cm,  treatment with 
alfalfa sown at γ cm. Durum wheat – pea:  treatment with the small seeded pea cv. 
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Champagne,  treatment with the large seeded pea cv. Standal. Open symbols and 
dotted lines denote the low level of N supply (N60). Closed symbols and solid lines 
denote the high level of N supply (N180). Vertical bars are standard errors (n = γ or 
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Figure 26 : Proportion of aboveground biomass as a function of days from sowing for the 

durum wheat – alfalfa intercrop (A) and the durum wheat – pea intercrop (B). Durum 
wheat – alfalfa:  treatment with alfalfa sown at 0.γ cm,  treatment with alfalfa 
sown at γ cm. Durum wheat – pea:  treatment with the small seeded pea cv. 
Champagne,  treatment with the large seeded pea cv. Standal. Open symbols and 
dotted lines denote the low level of N supply (N60). Closed symbols and solid lines 
denote the high level of N supply (N180). Vertical bars are standard errors (n = γ or 
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Figure 27 : N accumulated at the last sampling date in the durum wheat-alfalfa intercrop 

(A) and in the durum wheat-pea intercrop (B).  N accumulated by durum wheat,       
 N accumulated from Nβ fixation by the legume and  N accumulated from N 

soil absorption by the legume. Percentages are proportions of N derived from the air 
(Ndfa) by the legume. N60: low level of N supply, N180: high level of N supply, Dw: 
durum wheat, A0.γ: alfalfa sown at 0.γ cm, Aγ: alfalfa sown at γ cm, Pc: small seeded 
pea cv. Champagne, Ps: large seeded pea cv. Standal. Vertical bars are standard errors 
for total N accumulated by the intercrop (n = γ or 4). .......................................... - 105 - 

 
Figure 28 : Percentage of N derived from the air (%Ndfa) as a function of inorganic N soil 

content at the last sampling date (A) and N accumulated by Nβ fixation as a function 
of aboveground biomass at the last sampling date (B) for alfalfa and pea.  alfalfa 
sown at 0.γ cm,  alfalfa sown at γ cm,  small seeded pea cv. Champagne,  large 
seeded pea cv. Standal. Open symbols denote the low level of N supply (N60). Closed 
symbols denote the high level of N supply (N180). ............................................. - 105 - 

 
Figure 29 : Schéma du fonctionnement d’AZODYN-IC. DM : matière sèche (kg ha-1), 

LAI ; Leaf Area Index (m² feuille m-β sol)), kw : coefficient d’extinction du blé, kp : 
coefficient d’extinction du pois, εi : efficience d’interception de la lumière, εb : 
efficience biologique ou de conversion  du rayonnement en matière sèche, L0, L1, 
Lβ : strates du sol, Le : lessivage, Li : lixiviation de N, P : précipitations (mm), I : 
irrigation (mm), F : apport d’N minéral (kg N ha-1), (d’après Naudin, β009). ...... - 11γ - 
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Figure 30 : Evolution de la biomasse aérienne sèche. Données observées du pois ( ) et du 
blé ( ). Données simulées par le modèle sans intégration de la croissance précoce 
pour le pois ( ) et le blé ( ) et avec intégration de la croissance précoce pour 
un LAI total de fin d’utilisation de l’équation de la croissance précoce de 0,γ et 0,7 
pour le pois ( ) et le blé ( ). Les barres verticales représentent l’écart-type 
des valeurs observées............................................................................................. - 117 - 

 
Figure 31 : Valeurs des RMSDP  sur l’ensemble des γ prélèvements de biomasse effectués 

après la croissance précoce en fonction du LAI total déterminant la fin de la 
croissance précoce. Pois ( ), blé ( ) et total ( ). Anc. ver. : ancienne version du 
modèle ne prenant pas en compte l’équation de la croissance précoce. ................ - 118 - 

 
Figure 32 : Rendements en grains observés et simulés en fonction du LAI total en fin de 

phase précoce. Pois ( ) et blé ( ). Anc. ver. : ancienne version du modèle sans 
prise en compte de l’équation de la croissance précoce pour le blé ( ) et le pois (
). Les barres verticales représentent l’écart-type des rendements observés. ......... - 119 - 

 
Figure 33 : Indice de sensibilité de la biomasse en fin de phase végétative (kg ha-1) et du 

rendement en grains (q ha-1) aux deux paramètres de la croissance précoce, MS0 

(masse aérienne à la levée) et RGR (taux de croissance relatif). Indice de sensibilité 
principale ( ) et totale, i. e. avec prise en compte des interactions ( ). ......... - 1ββ - 

 
Figure 34 : Sensibilité de la proportion de pois en fin de phase végétative (dans la 

biomasse totale), de la biomasse totale en fin de phase végétative et du rendement 
total en grains à des variations du RGR du pois et du blé. MS0blé fixé à 5,9 mg et 
MS0pois à 15,6 mg. ................................................................................................. - 1β4 - 

 
Figure 35 : Sensibilité aux variations de RGR des LERs totaux et partiels des rendements 

en grains (q ha-1) du blé ( ) et du pois ( ). a : variation du RGR du blé, avec 
MS0blé, MS0pois et RGRpois fixés à 5,9 mg ; 15,6 mg et 0,0115 mg mg-1 °Cj-1. b : 
variation du RGR du pois, avec MS0blé, MS0pois et RGRblé fixés à 5,9 mg ; 15,6 mg et 
0,0080 mg mg-1 °Cj-1. ........................................................................................... - 1β5 - 

 
Figure 36 : Schéma de synthèse du modèle de la croissance précoce en lien avec la phase 

pré-levée (hétérotrophe) et les conséquences à la récolte. TTem, temps thermique pour 
lever (°Cj depuis 50% de germination); CSMem, masse spécifique des cotylédons à la 
levée (mg mm-β); Rsrem, quantité de réserves séminales restantes à la levée (% de 
réserves initiales); MS0, matière sèche aérienne à la levée (mg); RGR,  taux de 
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Figure 37 : Scénarios de conduite de semis dans les associations de culture en lien avec les 
paramètres de la croissance précoce. TTem, durée de levée (°Cj depuis 50% de 
germination); MS0, matière sèche aérienne à la levée (mg); RGR, taux de croissance 

relatif (mg mg-1 °Cj-1). =, équivalent; , augmentation; , diminution par rapport à 
une pratique de semis conventionnelle. ................................................................ - 1γβ - 

 
Figure 38 : Intégration possible du modèle de la croissance précoce avec des modèles de 

simulation de la levée (SIMPLE; Dürr et al., β001) et de simulation des cultures 
associées. TTem: durée de levée (°Cj depuis 50% de germination). MS0: masse 
aérienne sèche à la levée (mg), RGR: taux de croissance relatif (mg mg-1 °Cj-1). - 1γ6 - 
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Déterminants de la croissance précoce et impact sur les interactions entre 
espèces dans les associations de cultures à base de légumineuses 

 

Benoit Fayaud 

 

Résumé 

 

Dans l’optique d’une meilleure prévision des performances 
des cultures associées à base de légumineuses, il est 
nécessaire d’accroître nos connaissances sur la mise en 
place de la compétition entre les espèces associées. 
Ainsi, la croissance précoce, de la levée jusqu’au début de 
la compétition, est une phase déterminante de la 
compétitivité initiale de chaque espèce. La croissance 
précoce serait fonction des traits de semence et de 
plantule, i. e. masse de la semence, type de levée (épigée 
ou hypogée) en relation avec les conditions de semis, i. e. 
durée de levée, disponibilité en éléments minéraux. Les 
objectifs de la thèse étaient (i) d’identifier et de modéliser 
les effets des facteurs déterminants de la croissance 
précoce en lien avec les traits de semence et plantule et 
les conditions de semis (ii) et d’évaluer les impacts de 
variations de la croissance précoce sur la suite du cycle. 
Les expérimentations réalisées ont permis de mettre en 
évidence et de modéliser les effets de la masse de la 
semence et du degré d’utilisation des réserves séminales 
(en fonction de la durée de levée) sur la croissance 
précoce. La nutrition minérale a eu un effet stimulant chez 
toutes les espèces étudiées. L’intégration de la croissance 
précoce dans un modèle de fonctionnement de 
l’association pois-blé (AZODYN-IC) a montré que des 
variations de la croissance précoce avaient des 
conséquences sur la biomasse et sur la proportion de 
chaque espèce en fin cycle. Ces impacts ont aussi été 
observés expérimentalement. Les résultats obtenus 
apportent des éléments pour prédire le fonctionnement 
des cultures associées et pour proposer des leviers afin 
d’orienter les performances de ces couverts. 
 

Mots clés 

Azote, croissance précoce, cultures associées, 
légumineuses, semis. 

Abstract 
 

In order to better predict the performances of legume-

based intercrops, it is necessary to increase our 
knowledge on the onset of the competition between 
mixed species. Thus, early growth, from emergence to 
the beginning of competition, is a key step in determining 
initial competitive ability of each species. Early growth 
would depend on seed and seedling traits, i. e. seed 
mass, emergence (epigeal or hypogeal) in relation with 
sowing conditions, i. e. duration of emergence, nutrient 
availability. The objectives of this thesis were (i) to identify 
and model the effects of key factors impacting on early 
growth in relation with seed and seedling traits and 
sowing conditions (ii) and to assess the impacts of early 
growth variations on subsequent growth. Carried out 
experiments enabled analysing and modelling the effects 
of seed mass and of the degree of the emptying of 
seminal reserves (in relation with the duration of 
emergence) on early growth. Mineral nutrition had a 
stimulating effect for all studied species. The integration 
of early growth in a model simulating the functioning of a 
pea-wheat intercrop (AZODYN-IC) showed that variations 
in early growth impacted on the biomass and the 
proportion of each species at the end of the cycle. These 
impacts were also observed experimentally. Obtained 
results provide evidence to predict the functioning of 
intercrops and to propose technics to manage the 
performances of such systems. 
 

Key Words 

Nitrogen, early growth, intercrops, legume species, 
sowing. 
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