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prélévement.
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surface moyenne des limbes avec le nombre de brins équivalents par parcelle, ¢’est-a-dire le nombre de
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Introduction

Le blé tendre, Triticum aestivum L., est une céréale a la base de I’alimentation humaine. Aprés le mais,
le blé est la deuxiéme céréale la plus cultivée et représente environ 1/4 des productions mondiales
(Shiferaw et al., 2013 ; Agreste, 2017), ce qui en fait une culture fondamentale pour la sécurité
alimentaire (Charmet, 2011 ; Lobell et al., 2011). Le rendement est donc le principal critére de sélection
du blé. En France, le rendement moyen en 2018 est de 67,6 g/ha [1]. Ce rendement en grains s’établit
durant la phase végétative — production de parties aériennes et racinaires — puis la phase reproductrice —
apparition de 1’épi de blé et le remplissage des grains en post-floraison. La phase végétative précoce
assure la fixation du nombre de plantes puis d'épis par m2, ensuite s'établit le nombre de grains par épi
(NG/E). A la floraison, le nombre de grains par m2 (NG/m2) est plus ou moins fixé, mais c'est prendant
le remplissage que s'établit le PMG (Poids de Mille Grains). Par ailleurs, la concentration en protéines
du grain est le principal critére qualitatif de la production, en lien avec les caractéristiques rhéologiques
nécessaires a la panification (Goesaert et al., 2005 ; Shewy, 2009). Néanmoins, le rendement en grains
et la concentration en protéines du grain sont des variables négativement corrélées (Monaghan et al.,
2001).

L’Annexe | présente une synthese bibliographique détaillée sur le blé — caractéristiques botaniques,
importance économique et sociale et évaluation de la qualité de la production.

La croissance démographique actuelle de la population mondiale devrait faire augmenter la demande en
blé d’environ 40% d’ici 2030 (CIMMYT, 2009) alors que rendements mondiaux augmentent
faiblement, voire stagnent, comme en Europe [1]. Atteindre les gains de productivité nécessaires pour
assurer la sécurité alimentaire nécessitera donc une intensification durable associant une meilleure
résistance des cultures aux maladies et aux ravageurs, une adaptation aux climats plus chauds et une
utilisation réduite des intrants nécessitant d’améliorer I’efficacité de leur prélévement et de leur
conversion en rendement (Shiferaw et al., 2013).

D'aprés Brisson et Levrault (2010), les rendements en blé devraient en moyenne légérement s’améliorer
grice a I’augmentation du NG/m? et malgré la réduction du PMG. Néanmoins, on peut prévoir un
accroissement de la variabilité interannuelle des rendements (Brisson et Levrault, 2010). Plutét qu’un
potentiel de rendement maximal, les producteurs devront s'attacher a une assurance de rendement élevé.
Il faudra donc sélectionner des variétés capables de maintenir un rendement élevé en présence de stress
multiples et variables plutét que des variétés avec un rendement de référence élevé — rendement
maximum atteint en I’absence de stress (Fischer, 2007). Or, les enjeux économigues, environnementaux,
sociétaux et réglementaires incitent a réduire 1’usage des intrants, au risque d’amplifier les impacts
négatifs des épisodes de stress sur la production quantitative et qualitative des cultures. En effet, les
stress biotiques et abiotiques peuvent pénaliser lourdement les rendements des céréales sans intervention
culturale. Le changement climatique modifie les stress subis par les couverts et met en danger la
durabilité des systemes de production actuels (Semenov, 2009). En effet, la majorité des scénarios de
projection prédisent une augmentation moyenne des températures de surface comprise entre 2 et 5°C
avant la fin du siecle tout comme une augmentation de la fréquence et la variabilité des événements
climatiques extrémes (GIEC, 2018). L’Europe en particulier devrait étre exposée a des étés plus secs et
plus chauds (Shiferaw et al., 2013).

En particulier, une augmentation des stress de fin de cycle sera causée par le changement climatique.
Dans cette étude, trois stress vont étre approfondis en raison de leur importance présente et future : les
stress hydriques et azotés, de natures abiotiques, et le stress biotique causé par la septoriose du blé.

Un stress hydrique est ressenti par la plante lorsque la quantité d’eau transpirée est supérieure a la
ressource en eau disponible facilement dans le sol. Comme un déficit de pluviométrie mais aussi une
augmentation de la température peuvent tous deux conduire a un stress hydrique (Shiferaw et al., 2013),
le réchauffement climatique induira inévitablement une augmentation des stress hydriques au cours de
la culture de blé. En particulier, I’importance du déficit hydrique lors du remplissage devrait au moins
doubler a I’horizon 2070-2099 (Brisson et Levrault, 2010).

L’accroissement des températures d’hiver et de printemps devrait conduire a une anticipation des stades
de développement du blé, et donc a un évitement vis-a-vis des stress hydriques, limitant ainsi les pertes
de rendement liés aux stress hydriques tardifs.
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Figure 1 — Schéma récapitulatif des différentes stratégies mises en place par le blé en réponse a un
stress : (A) résistance totale, (B) résistance partielle, (C) échappement ou évitement et (D) tolérance.



Néanmoins, comme le blé devrait subir deux fois plus de jours a hautes températures autour de la
floraison, stade critiqgue pour I’élaboration du NG/m? (Brisson et Levrault, 2010), des pertes de
rendement substantielles pourraient potentiellement survenir (Shewry, 2009 ; Semenov, 2009).

Par ailleurs, la nutrition azotée a une importance fondamentale dans la production de blé : I'usage
généralisé des engrais azotés a contribué a I’augmentation des rendements en blé observée depuis les
années 60 (Hawkesford et al., 2013), mais également de la teneur en protéine du grain (Jeuffroy et Oury,
2012). De nos jours, les cultures sont généralement fertilisées en trois apports de maniére a limiter I'excés
d'azote dans le sol et les lessivages qui pourraient en résulter, tout en assurant en permanence une
disponibilité en azote permettant une vitesse de croissance maximale des couverts (Gate, 1995 ; Shewy,
2009 ; Jeuffroy et Oury, 2012). Cette vitesse est obtenue lorsque la teneur en azote atteint ou dépasse
une teneur critique dépendant de la biomasse aérienne déja présente (Gastal et Lemaire, 2002). L’INN
(Indice de Nutrition Azotée) permet de quantifier un état de carence ou de suralimentation azotée et
correspond au rapport entre la teneur en mesuré et la teneur critique en azote total: INN =
%Nmesuré + %Ncritique. L'INN cesse d'étre opératoire a I'épiaison, et dans la pratique on s‘autorise
a laisser descendre celui-ci jusque environ 0,8 en fin de montaison (Gate, 1995).

L’absorption racinaire de nitrate nécessite sa mise en solution, si bien que le stress hydrique et le stress
azoté sont fréguemment associés quand les engrais apportés ne sont pas utilisés par les cultures faute
d'eau. L’augmentation de la fréquence du stress hydrique par le réchauffement climatique devrait
favoriser les carences en azote et causer une diminution certaine du rendement et possible de la
concentration en protéines du grain, selon le stade auquel le stress s’applique (Triboi et al., 2006).

Enfin, la septoriose du blé, causée par Zymoseptoria tritici, anamorphe Septoria tritici, est la maladie
foliaire la plus fréequente en Europe (Duveiller et al., 2007). En France, elle cause des pertes moyennes
de 17 g/ha [2]. La primo-infection est déclenchée par la forme sexuée grace a des spores aériennes ou
conservées sur les résidus de culture. Cette primo-infection est extrémement fréquente, si bien qu'on
considére que la septoriose est présente des la levée. La maladie migre ensuite vers le haut de la plante
et vers les plantes voisines lors de chaque pluie : ¢’est I’effet « splash » qui permet la propagation sous
forme asexuée Septoria tritici (Caron, 2000). Cependant, la période de latence, temps entre infection et
expression des symptémes sporulants, est assez longue pour permettre 1’émission de trois nouvelles
feuilles. L'impact effectif de la maladie n’intervient que lorsque la surface foliaire est fixée, apres
I'émission de la derniere feuille (F1) (Lovell et al., 1997 ; AHDB, 2012). Le changement climatique
pourrait réduire la sévérité de la septoriose : ainsi, des projections réalisées par Gouache et al. (2013)
suggeérent une réduction de 2% a 6% en France ; mais celles-ci négligent 1’adaptation des populations
pathogenes aux variations du climat.

L’usage de variétés résistantes — quantitatives ou qualitatives — est a I’heure actuelle le principal moyen
de lutte alternative afin de réduire ’'usage des produits phytosanitaires. Néanmoins, la population de
Zymoseptoria tritici étant génétiquement tres diversifiée (McDonald et Linde, 2002) et le cycle de
reproduction rapide, cette méthode péche par sa durabilité : le risque de contournement de résistance est
élevé, tout comme celui d’acquisition de résistances aux molécules phytosanitaires (McDonald et Linde,
2002 ; Cowger et Mundt, 2002 ; Lucas, 2003). Il est important de noter que les cultivars actuels de blé
ont une tolérance a la septoriose médiocre, sans qu’il y ait un accord sur les traits permettant de modifier
la tolérance. En augmentant I’efficacité d’utilisation des radiations recues avant anthése, il est cependant
probable que la sélection ait aussi augmenté I’'impact métabolique d’une perte de surface verte sur ces
variétés élites (Foulkes et al., 2006). On a aussi cherché a associer la tolérance a trois modifications
génétiques majeures : la translocation 1BL.1RS avec le seigle, la présence de barbes et la réduction de
la taille de la feuille drapeau (Parker et al., 2004 ; Foulkes et al., 2006).

Les parades génétiques ou culturales contre les stress biotiques ou abiotiques subis par les céréales a
pailles visent essentiellement a éviter I’apparition de symptdmes, soit grice a la résistance, soit grace a
I’évitement. En effet, la résistance permet de réduire les symptdémes gréace a la présence de genes de
résistance et I’évitement consiste a échapper a la contrainte en placant les stades ou les organes sensibles
hors période ou lieu de stress (Gouache et al., 2014) ; I’évitement est donc une forme de résistance
phénologique. Par ailleurs, les stress multiples mettent souvent en défaut ces stratégies ciblées
d’évitement et de résistance (Atkinson et Urwin, 2012) de par la diversité de leur timing et des cibles
génétiques nécessaires.
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Figure 2 — Rendement en grains en fonction de la note de résistance a Septoria tritici, du génotype
considéré et du traitement — ou non — des maladies cryptogamiques — congu d’apreés des données Arvalis
(2018). Les variétés choisies ont été sélectionnées pour étre représentatives des panels de rendement a
Ouzouer-le-marché et de résistance a Septoria tritici. Plus la note de résistance est élevée, moins la
variété de blé est sensible a I’infection par le champignon.

Pour un niveau de résistance donné, il existe toute une gamme de potentiel de rendements. En I’absence
de traitements fongiques, les pertes de rendements sont, elles aussi, variables. Par exemple, la variété
Complice posséde un rendement supérieur a la variété Lipari mais sans traitement contre les maladies
cryptogamiques, elles ont le méme rendement in fine. Ainsi, pour un méme niveau de symptomes, la
variété Lipari maintient mieux son rendement que la variété Complice ; Lipari est donc plus tolérante
aux stress cryptogamiques que Complice.



La tolérance au stress est un levier d’action qui permet le maintien d’une production en quantité et/ou
en qualité en présence de symptomes de stress. Autrement dit, pour un méme niveau de symptdmes,
une variété tolérante aura un rendement supérieur a une variété intolérante. La tolérance est un
concept anthropocentré : stratégie généraliste de réponse au stress, elle améliorerait 1’assurance de
production face a de multiples aléas biotiques ou abiotiques (Foulkes et al, 2006), comportement
d’intérét pour les sélectionneurs et les producteurs. La tolérance varie conjointement avec le génotype
considéré mais aussi avec les conditions environnementales ; ainsi, des leviers variétaux comme
agronomiques sont a considérer en combinaison pour 1’amélioration de la tolérance (Gouache et al.,
2014).

La Figure 1 récapitule les différentes stratégies mises en place par les plantes pour lutter contre le stress
biotique ou abiotique. La Figure 2 présente un exemple concret pour mieux comprendre ces concepts.

La sélection de traits de tolérance par les sélectionneurs a longtemps été délaissée pour les trois raisons
principales suivantes :

M la tolérance permettant a la maladie de se développer, la pression en inoculum augmente,
faisant craindre des pertes de rendement plus importantes in fine,
(i) la tolérance a longtemps été considérée comme une caractéristique des cultivars a faible

potentiel de rendement (Parker et al., 2004) ; néanmoins, aucun trade-off entre rendement
et tolérance n’a été identifié a ce jour (Foulkes et al., 2006 ; Bancal et al., 2015 ; Collin,
2017),

(iii) la résistance et 1’évitement ayant souvent un déterminisme génétique plus simple a mettre
en ceuvre en sélection, la tolérance semble avoir été contre sélectionnée a leur profit car son
évaluation est fastidieuse et complexe (Gouache et al., 2014).

A priori, le gain attendu en sélectionnant des variétés tolérantes est de I’ordre de 5-10% du rendement
stressé soit 1 a 10 g/ha, mais réside aussi probablement dans une plus grande stabilité des rendements
observés (Bancal, données non publiées).

Néanmoins, la tolérance pourrait s’opposer a d’autres voies de contournement des stress — échappement
et résistance (Bancal, données non publiées) ; il est donc primordial de travailler conjointement sur ces
différentes stratégies afin de s’assurer qu’elles ne sont pas antagonistes, dans le cas d’un méme stress,
et également entre stress. En effet, les stratégies de tolérance sont amenées a s’additionner aux luttes par
résistance et par échappement préexistantes (Ney et al., 2013), grace a I’identification de marqueurs
génetiques ou physiologiques.

La tolérance semble résulter d’une combinaison de trés nombreux mécanismes a effets partiels faibles
impliqués dans les relations sources x puits a 1’échelle du couvert végétal (Parker et al., 2004 ; Foulkes
et al., 2006). Globalement, deux grands phénomenes permettent la tolérance aux stress des couverts :
un impact du stress sur des organes et/ou fonctions non essentiels et une compensation des pertes liées
au stress (Ney et al., 2013). Au vu du nombre de mécanismes impliqués, de leur effet partiel faible et de
leur probable interaction, une explication analytique a court terme n’est pas envisageable. Cependant,
une approche corrélative par modélisation statistique a permis de mettre en évidence des traits lies &
I’expression de la tolérance : établissement et maintien de la surface verte, NG/m2 ou encore PMG
(Bancal et al., 2015 ; Christopher et al., 2016).

Les variétés de blé possédent des phénotypes, c’est-a-dire des caractéristiques visibles contrastées
dépendant de leur combinaison GXE qui sont mesurées par phénotypage. L objectif est d’évaluer des
traits fonctionnels, autrement dit une caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique

d’un organisme mesuré a 1’échelle des individus et qui affecte sa performance individuelle (Violle et
al., 2007).

Le phénotypage classique au champ est généralement destructif, chronophage et demandeur en main-
d’ceuvre, ce qui pose de nombreuses problématiques pour le phénotypage simultané de nombreux
phénotypes (Ney et al., 2013). Dans ce cas, une méta-analyse de plusieurs expérimentations en réseau
sur plusieurs sites et/ou années est souvent menée. Cependant, cette réponse s'avére insuffisante dans le
cas de la tolérance a cause de la répétitivité insuffisante des stress a appliquer (Bancal et al., 2015).






Une alternative est donc de combiner plusieurs stress sur un méme site trés instrumentalisé, comme
PhénoField®, en utilisant les techniques de phénotypage a haut-débit utilisées depuis peu en
amélioration variétale qui permettent d’analyser précisément et sans destruction un grand nombre de
phénotypes avec une haute résolution spatio-temporelle (Araus et Cairns, 2014). Le phénotypage haut-
débit utilise des proxys, c’est-a-dire des variables faciles @ mesurer qui possedent une corrélation,
linéaire ou non, avec la variable d'intérét. Plus la corrélation est forte, plus le proxy est fiable, mais pour
que le proxy soit robuste, il faut aussi que la corrélation soit stable, et cela nécessite de 1’établir sur une
large gamme de génotypes et d’environnements.

L’influence de I’ensemble des stress biotiques et abiotiques passe par leur responsabilité dans la baisse
prématurée de surface verte (Gouache et al., 2014 ; Christopher et al., 2014). Le phénotypage du stay-
green, ¢’est-a-dire de la capacité d’une combinaison GxE a rester verte durant le remplissage est donc
un moyen d’évaluer la tolérance. En pratique, la surface foliaire verte (m2 feuille /m2 sol) est estimée a
de multiples reprises entre 1’épiaison, ou elle est maximale, et la récolte, ou méme si elle n'a pas encore
disparue, elle cesse d'impacter le rendement. Il est ensuite possible de calculer I’'TFVT (Indice Foliaire
Vert Intégré), intégrale de la surface foliaire verte, qui est un bon indicateur pour appréhender des stress
multiples et évaluer la tolérance globale des variétés de blé (Gouache et al., 2014). L’intolérance globale
d’un couvert stressé est en effet calculée par le rapport de la perte de rendement en référence a un couvert
témoin non stressé a la perte d’TFVI que le stress a occasionné (Foulkes et al., 2006).

Il semble donc fondamental d’affiner la sélection variétale de blé sur des critéres de tolérance au stress
gréce a I’identification par phénotypage haut-débit des traits associés. C’est objectif du projet FSOV
(Fonds de Soutien a I’Obtention Végétal) nommé ‘Phénotol” — Phénotypage variétal de la tolérance et
des traits associés en céréales —, piloté par Arvalis et associant I'INRA et Agri-Obtention. Ce projet
permettra de répondre aux questions suivantes :
(i) Quels dispositifs expérimentaux & moyen et haut-débit permettent de classer les variétés
selon leur tolérance ?
(i) Les traits identifiés pour la tolérance a la septoriose et a la carence en azote sont-ils
généralisables a ’ensemble des stress (stress hydrique ou autres maladies notamment) ?
(iii) Quelle est I’ampleur de la diversité génétique et quels gains attendre de la sélection de la
tolérance ?
(iv) Les traits de tolérance sont-ils transposables entre espéces de céréales a pailles d’hiver (blé
dur, orge ou triticale) ?
L’enjeu se situe au niveau de I’intégration par les sélectionneurs du concept de tolérance et des
connaissances acquises quant a I’(éco)physiologie de la tolérance afin de permettre création de variétés
de blé plus tolérantes aux stress biotiques et abiotiques (Gouache et al., 2014).

Une étape préliminaire consiste a identifier la combinaison de stress la plus susceptible d’exprimer la
variabilité de la tolérance des variétés phénotypées. Simultanément, il faut identifier les traits culturaux
liés a I’élaboration de la tolérance aux stress multiples et évaluer la précision tout comme la robustesse
des différents proxys des traits recherchés. Ce sont les trois objectifs principaux de mon stage de fin
d’étude.

Pour répondre a ces objectifs, 168 couverts de blé tendre — combinaison GXE — ont été placés sous
I’arche de phénotypage haut-débit PhénoField®. Un panel de huit variétés déja caractérisées a été
exposé a sept combinaisons de stress — hydrique, azoté ou pathologique —, simples ou multiples,
intervenant a des stades précoces ou tardifs. L’idée est de générer des gammes de variations des stress
se traduisant par des pertes de rendement et d’TFVI afin de pouvoir phénotyper le stay-green des couverts
et caractériser leur résistance et leur tolérance. De plus, cette caractérisation nécessite aussi d’évaluer
les différents stress subis par les couverts et leur impact sur la mise en place des structures au cours de
la montaison, ce qui a été effectué. En corrélant les résultats avec les traits déja identifiés, il sera possible
d’identifier des proxys ou des traits fiables et robustes de la tolérance, soit en phénotypage classique,
soit en phénotypage haut-débit.

La synthése bibliographique proposée a la section suivante aborde plus en détails 1’impact du
changement climatique sur la prévalence des stress subis par le blé et dans quelle mesure la tolérance
est une réponse durable a envisager pour répondre a ces houveaux enjeux.
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Synthese bibliographique

| — Le changement climatique : quelles modifications de la prévalence des stress subis par le blé et quels
impacts prédictifs ?

1 — Projections climatiques pour le XXle siecle

La majorité des scénarios de projection prédisent une augmentation moyenne des températures de
surface comprise entre 2 et 5°C avant la fin du siecle (Fig. 3 et Fig. 4) (GIEC, 2018). Lobell et al. (2011)
ont montré que I’augmentation des températures entre 1980 et 2008 a déja réduit les rendements en blé
de 5,5% et les prévisions montrent que le blé est I’aliment de base qui souffrira des plus sévéres pertes
de production a la suite du réchauffement climatique (Shiferaw et al., 2013).

Simultanément, la fréquence et la variabilité des événements climatiques extrémes vont augmenter :
sécheresse, inondation, canicules, etc. (Fig. 4) (GIEC, 2018). L’Europe en particulier devrait étre
exposée a des étés plus secs et plus chauds, responsables d une diminution de la saison de production,
d’une salinisation des sols et d’une diminution des terres arables (Shiferaw et al., 2013). Ainsi, la
moyenne des précipitations annuelles en France devrait étre de 10% plus faible sur la période 2080-
2099 que sur 1980-1999 avec des variations trimestrielles de -43% (juin & ao(t) a +23% (décembre a
février) (Christensen et Christensen, 2007). De plus, les modélisations de 1’évolution du climat européen
montrent que le contraste entre les moyennes pluviométriques entre le nord et le sud de I’Europe va
augmenter (Fig. 3). Enfin, le changement climatique va aussi influencer I’aire de répartition des
bioagresseurs du blé, changeant éventuellement leurs prévalences (Duveiller et al., 2007).

Le changement climatique sera donc responsable d’une exposition accrue des plantes a de multiples
stress, ¢’est-a-dire a des « modifications physiologiques causées par des facteurs qui tendent a modifier
1I’équilibre », ces facteurs étant « une contrainte ou des fluctuations hautement imprévisibles imposées
aux régulateurs métaboliques et causant des Iésions, des maladies ou une physiologie aberrante »
(d’aprés Gaspar et al., 2002). Ces modifications environnementales auront probablement des effets
négatifs sur les rendements du blé et sa qualité nutritionnelle (Porter and Semenov, 2005 ; Ortiz et al.,
2008) mais la prédiction de ces effets souffre de nombreuses incertitudes liées aux relations complexes
entre plantes et environnement (Semenov, 2009). Dans cette étude, trois stress vont étre approfondis en
raison de leur importance présente et future : les stress hydriques et azotés, de natures abiotigues, et le
stress biotique causé par la septoriose du blé.

2 — Le stress hydrique
2.1 Qu’est-ce que le stress hydrique ?

La sécheresse est une anomalie climatique temporaire qui se caractérise par une pluviométrie faible sur
une période donnée et qui conduit a une diminution de la réserve hydrique du sol (Tate et Gustard,
2000).

Un sol est caractérisé par sa réserve utile en eau ou RU dont 1/3 est considéré comme aisément
absorbable par la plante : ¢’est la réserve facilement utilisable (RFU) (Tardieu et al., 1990). A un instant
t donné, la teneur en eau du sol est caractérisée par la relation suivante : RH;,y = RH + P +1 —
ETR avec RH la réserve hydrique du sol, comprise entre 0 et RU, P la pluviométrie, I I’irrigation et
ETR 1’évapotranspiration réelle du couvert, comprise entre 0 et ETM. L’évapotranspiration maximale
du couvert ou ETM se calcule en appliquant un coefficient cultural Kc, issu d’abaques, a ’ETP ou
évapotranspiration potentielle : ETM = Kc X ETP. Si RH > RFU alors ETR = ETM sinon, ’ETR
diminue linéairement avec la diminution de la RU afin de limiter les pertes en eau (Jacquart et Choisnel,
1995).

Lorsgue RH < RFU alors la plante entre en stress hydrique (Tardieu et al., 1990) ; en effet, la quantité
d’eau transpirée par la plante est supérieure a la ressource en eau disponible facilement dans le sol.
L’intensit¢ de la pénurie en eau, inversement proportionnelle a I’intensité de la sécheresse, est
responsable de stress hydriques plus ou moins aigus.






L’augmentation de la sécheresse mais aussi de la température peuvent tous deux conduire & un stress
hydrique (Shiferaw et al., 2013), les hautes températures augmentant la demande évaporative et la
sécheresse diminuant les stocks d’eau du sol.

2.2 Réponse du blé a la sécheresse

Afin de limiter les pertes en eau et de maintenir un stress hydrique faible, les plantes mettent en ceuvre
de nombreuses stratégies a court, moyen et long termes. La fermeture des stomates réduit certes le taux
de transpiration, mais également 1’entrée de CO, dans les tissus, ce qui implique une réduction de
I’assimilation nette de la plante et donc de croissance (Hsiao, 1973). Une réponse adaptative est observée
si le stress perdure dans le temps : si le stress hydrique reste modéré, les feuilles s’adaptent afin que les
stomates restent ouverts dans des gammes de potentiels hydriques plus larges que les feuilles non
stressées (Simmelsgaard, 1976) et la réduction de croissance limite la mise en place de la surface foliaire
évaporante, ce qui indirectement limite 1’ampleur du stress percu par la plante. La diminution de
croissance finale observée serait alors majoritairement due a la sénescence des feuilles produites avant
le début du stress, qui ne semble pas capable de s’adapter aux signaux de stress (Simmelsgaard, 1976).
A contrario, un stress hydrique extréme a des conséquences irréversibles; par exemple, la
déshydratation intense des tissus peut conduire a la détérioration de processus métaboliques, notamment
sur I’appareil photosynthétique (Hsiao, 1973).

Le blé présente une réduction linéaire du rendement avec la baisse de disponibilité en eau sauf si un
stress sévere arrive a un stade de développement critique ou lors d’une combinaison de stress, causant
des pertes bien plus importantes de productivité. Par exemple, le déficit en eau est particulierement
préjudiciable lors de la fixation du nombre de grains autour de la floraison (stérilité des épillets,
avortement des grains) ou lors du remplissage des grains, le niveau d’assimilation nette ne comblant pas
les besoins nécessaires pour la croissance des grains (Barnabas et al., 2007).

2.3 Prédiction des impacts de ’augmentation des stress hydriques subis par le blé

Malgré la fréquence croissante de périodes de sécheresse, le blé sera probablement cultivé sans irrigation
(Ortiz et al., 2008). En effet, parmi les principales cultures de base, c¢’est la plus tolérante a la sécheresse
grace a une utilisation efficace des ressources disponibles en eau (Shiferaw et al., 2013). Néanmoins, la
récurrence de la pénurie en eau sera donc d’autant plus préjudiciable au rendement final du blé, sachant
que cette culture perd 3 a 4% de rendement par degré Celsius supérieur a la température journaliére de
15°C (Wardlaw et al., 1989). Ces pertes seront en parties compensées par 1’évaporation qui réduit la
température ambiante a proximité du couvert de plusieurs degrés, limitant I’'impact du réchauffement
climatique.

Malgré la diminution importante des précipitations prévues pour 2050 en Europe, les pertes de
rendement causées par la sécheresse devraient néanmoins diminuer : la floraison et la maturation du blé
seront plus précoces, engendrant un évitement des stress hydriques les plus séveres (Semenov et Shewry,
2011). En dépit de cette anticipation, le risque de stress thermique a floraison — court mais extréme ¢’est-
a-dire +5°C a +10°C au-dela de I’optimum & 21°C d’apres Porter et Gawith (1999) — va augmenter
significativement, aboutissant potentiellement a des pertes de rendement substantielles (Shewry, 2009 ;
Semenov, 2009).

Il existe une gamme de conditions de stress hydriques ou un potentiel de rendement élevé est maintenu ;
mais a mesure que le stress hydrique s'intensifie, potentiel de rendement élevé et résistance a la
sécheresse deviennent mutuellement exclusifs (Blum, 1986). La sélection variétale est I'un des
principaux leviers d’action envisagé pour maintenir le rendement du blé face au réchauffement
climatique : potentiel racinaire plus profond, traits spécifiques de la canopée — cire épicuticulaire,
composition en pigment, angle d’inclinaison et enroulement de la feuille — ou augmentation de
I’efficacité d’utilisation du rayonnement recu ou RUE (Radiation Use Efficiency) sont des pistes
envisagées (Shiferaw et al., 2013), permettant en cas de stress imprévisibles de compléter les stratégies
d’évitement par une optimisation de I’efficience d’utilisation des ressources.

A contrario, le stress hydrique devrait permettre d’augmenter la concentration en protéines du grain,
améliorant ainsi la qualité de la récolte (Triboi et al., 2006) ; cette augmentation viendrait d’un impact
plus fort du stress hydrique sur le rendement que sur la nutrition azotée (Fathi et al., 1997).






3 — Conséquence du stress hydrique sur la nutrition azotée
3.1 Importance de la nutrition azotée dans la production de blé et conséquences des pratiques agricoles

L’usage systématique d’engrais azotés a largement contribué a 1’augmentation des rendements en blé
observée depuis les années 60 (Hawkesford et al., 2013), mais également de la teneur en protéine du
grain (Jeuffroy et Oury, 2012), principal critére qualitatif de la récolte. Le blé est la culture consommant
le plus d’engrais azoté a 1’échelle mondiale — 18,1% (Heisey et Norton, 2007), essentiellement en raison
des surfaces cultivées en blé dans le monde — 18,13% de 1’ensemble des surfaces cultivées en 2017
d’apres les données FAOSTAT [1]. La quantité d’azote a apporter est calculée par la méthode du bilan,
en tenant compte du reliquat d’azote du sol en sortie d’hiver, au moment ot les peuplements vont entrer
en phase de croissance exponentielle ; en moyenne le blé nécessite 3 kgN.q™ récolté. La dose d’azote
totale nécessaire a atteindre un rendement objectif est fractionnée pour maximiser 1’absorption et la
valorisation de 1’azote en rendement (Gate, 1995).

Une part non négligeable de I’azote serait perdue chaque année en Europe de 1’ouest : 50-70 kg.ha?
(Shewry, 2009). Ces pertes représentent un colt élevé pour les agriculteurs mais aussi pour
I’environnement. Les deux principaux impacts environnementaux causés par cet exceés d’azote sont
I’augmentation de la teneur en nitrates dans les cours d’eau par lessivage du sol (Di et Cameron, 2002)
et la production de N,O par dénitrification, gaz a effet de serre dont le potentiel de réchauffement global
est 265 fois supérieur au CO- (Greenhouse gas protocol, 2016).

3.2 Absorption et assimilation de I’azote

Lors de la montaison, la vitesse d’absorption de I’azote est maximale, ainsi, le blé accumule
concomitamment la quasi-totalité — environ 75% — de la matié¢re séche et de I’azote total. Les stades
compris entre ‘Epi 1cm’ et ‘floraison’ sont les plus demandeurs en azote, c’est pourquoi I’itinéraire de
culture classique du blé conseille de faire des apports aux stades suivants : Z25, 230, Z32 et Z55 (Gate,
1995). Ce dernier apport au stade épiaison est le principal levier d’action mis en ceuvre pour obtenir une
concentration en protéines élevée (Jeuffroy et Oury, 2012) alors que les trois premiers visent a améliorer
la croissance végétative afin que les différentes composantes du rendement puissent exprimer tout leur
potentiel. La proportion d’accumulation d’azote post-anthése est trés variable en fonction du cultivar
mais aussi des conditions environnementales (Monaghan et al., 2001) : de 8% (Slafer et al., 1990) a plus
de 50% (Harper et al., 1987).

L’INN (Indice de Nutrition Azotée) est le rapport entre la teneur en azote total des parties aériennes et
la teneur critique en azote total : INN = %Nmesuré -+ %Ncritique avec, pour le blé d’hiver,
%Ncritique = 5,35 x MS™0442 si MS > 1,55 t.ha™! et %Ncritique = 0,44 sinon (Justes et al.,
1994). La teneur en azote critique correspond a la quantité d’azote minimale nécessaire pour maximiser
la croissance en matiére seche de la plante ; au-dela, le couvert végétal est en consommation de luxe.
Ainsi, ’optimum de nutrition azotée est obtenu pour INN=1. Cette courbe, indépendante de la variété
de blé considérée, permet de quantifier un état de carence ou de suralimentation azotée et 1’absorption
d’azote a un instant donné, mais aussi de prédire le nombre de grains élaborée a la floraison (Gate, 1995 ;
Gastal et Lemaire, 2002). Comme cet indicateur dépend de I’absorption active de 1’azote par le couvert
végétal, il n’est utilisable que jusqu’a la floraison ou les processus de remobilisation de I’azote sont
faibles par rapport a I’absorption. Ensuite, la remobilisation de l’azote vers les grains devient
prédominante. De méme, cet indicateur n’est valable que pour les peuplements denses, car il dépend de
la limitation de I’absorption d’azote par I’énergie entrant par la photosynthése du peuplement (Lemaire
etal., 2008 ; Gastal et al., 2015).

3.3 Remobilisation de 1’azote

Lors de I’entrée en sénescence des organes du blé, une partie de 1’azote contenu sous forme de protéines
est dégradée puis remobilisée vers des organes en croissance, partie végétative puis grains aprés la
floraison. Lors du remplissage des grains, environ 75% de 1’azote contenu dans les grains a la récolte
provient de la remobilisation de 1’azote absorbé avant floraison (Simpson et al., 1983).

Selon Acreche et Slafer (2009), la sélection variétale aurait déséquilibré le rapport puits de carbone —
source d’azote en faveur de la remobilisation depuis les organes végétatifs vers les grains, au détriment
de la photosynthese.
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Figure 5 — Symptomes causes par I’agent de la septoriose Zymoseptoria tritici sur feuille de blé et
représentation de la nuisibilité et de la fréquence de la maladie comparativement aux autres
bioagresseurs du blé — d’apres Arvalis [3]
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Figure 6 — Représentation schématique du développement polycyclique de Zymoseptoria tritici —
d’apres Caron (2000)



3.4 Prédiction des impacts de I’augmentation du stress azoté

L’absorption racinaire de nitrate repose sur des processus actifs nécessitant des apports énergétiques
issus du métabolisme carboné (Taulemesse, 2015). Or, lors d’un stress hydrique, la plante referme ses
stomates, réduit ainsi sa photosynthése et sa production de photoassimilats (Hsiao, 1973), dont I’ATP
(Adénosine triphosphate). Ainsi, le stress hydrique et le stress azoté sont indissociables : I’augmentation
du stress hydrique par le réchauffement climatique devrait favoriser les carences en azote du blé et causer
une diminution certaine du rendement et possible de la concentration en protéines du grain (Triboi et
al., 2006). La diminution de la qualité de la production sera d’autant plus forte que 1’accumulation
d’azote post-anthése diminue fortement dans un environnement sec et chaud : Slafer et al. (1990) a
mesuré que seulement 8% de 1’azote du grain provenait d’une accumulation post-anthése en Argentine
contre une moyenne de 34% au Royaume-Uni (Monaghan et al., 2001).

4 — Le pathosystéme blé-septoriose
4.1 L’agent de la septoriose du blé (Zymoseptoria tritici)

La septoriose du blé est causée par Zymoseptoria tritici, anamorphe Septoria tritici, anciennement
nommée Mycosphaerella graminicola. La septoriose est la maladie foliaire du blé la plus fréquente et
causant actuellement le plus de dégats sous climats tempérés et humides d’Europe, d’Amérique du sud,
Afrique du nord et Asie centrale (Duveiller et al., 2007). En France, elle génere des pertes moyennes de
17 g.ha! qui peuvent atteindre jusqu’a 50 g.ha™* [2], soit environ 50% du rendement potentiel (Fig. 5).
Ces cas extrémes se produisent en cas d’infection précoce : le nombre de grains et le poids des grains
sont diminués (Robert et al., 2004), avec un impact majeur sur le poids des grains. Les pertes annuelles
en France sont évaluées de 350 a 700 millions d’euros (Fones et Gurr, 2015).

4.2 Cycle de développement de la septoriose

La représentation schématique du cycle de développement de I’agent de la septoriose du blé est présenté
Figure 6. La primo-infection par la septoriose est causée par la forme sexuée Zymoseptoria tritici grace
a des spores aériennes ou conservées sur les résidus de culture. L’effet « splash » permet la propagation
vers le haut de la plante et vers les plantes voisines sous forme asexuée Septoria tritici.

Autrement dit, les pycnidiospores sont transportées vers les étages foliaires supérieurs grace aux
¢claboussures lors de la rencontre d’une goutte de pluie avec une feuille malade (Caron, 2000).
L’infection de la nouvelle feuille est suivie par une période de latence asymptomatique, dépendante de
la température, de 14 a 28 jours ou aucun symptome n’est visible sur la feuille malade (AHDB, 2012).
Les conditions d’infection résultent de la présence d’une humidité élevée voire d’eau liquide pendant
au moins 20h (Ponomarenko et al., 2011) avec une température optimale comprise entre 15°C et 20°C
(GRDC, 2014).

La maladie, souvent présente des la levée, a donc un effet assez tardif : une plante infectée a le temps
d’émettre 2 a 3 nouvelles feuilles avant que les symptomes n’apparaissent ; la diminution de la surface
verte des feuilles n’a donc que peu d’impact sur la photosynthése effective car 75% a 90% de la lumiére
est capté par les étages foliaires supérieurs — F1 a F4 (Bancal et al., 2007). Lors d’une saison culturale
classique, I’agent de la septoriose n’atteint ces feuilles que tardivement, environ Z39, lorsque la surface
foliaire est maximale et fixée (Lovell et al., 1997 ; AHDB, 2012). Bancal et al. (2007) ont observé une
relation linéaire entre la perte de surface verte liée a 1’agent de la septoriose et la diminution de la
photosynthese : autrement-dit une perte de 1% de surface verte est responsable d’une diminution de 1%
de la photosynthése au niveau de la feuille concernée.

4.3 Lutte contre la septoriose

La lutte contre ce pathogéne correspond a environ 70% de I’utilisation annuelle des fongicides en Europe
(Fones et Gurr, 2015). L’usage de variétés résistantes — quantitatives ou qualitatives — est a I’heure
actuelle le principal moyen de lutte alternative afin de réduire 1’usage des produits phytosanitaires.
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radiation élevés, stress hydrique et stress azoté —, sur la relation négative entre rendement et
concentration en protéines — modifié d’aprées Triboi et al. (2006)



Néanmoins, la population de Zymoseptoria tritici est génétiquement trés diversifiée (McDonald et
Linde, 2002) et le champignon se reproduit sexuellement plusieurs fois durant une saison de production
de blé, ce qui augmente fortement le risque de contournement de résistance ou I’acquisition de
résistances aux molécules phytosanitaires (McDonald et Linde, 2002 ; Cowger et Mundt, 2002 ; Lucas,
2003). L’obtention de méthodes de lutte durable est donc une nécessité !

4.4 Impacts du changement climatique sur le pathosystéme blé-septoriose

Le changement climatique devrait réduire la sévérité de la septoriose : ainsi, des projections realisées
par Gouache et al. (2013) suggerent une réduction de 2% a 6% en France. La nuisibilité devrait aussi
réduire de 20% a I’horizon 2070-2099 en ne considérant pas la capacité d’adaptation du pathogéne, ce
qui implique que la diminution sera probablement moindre. La constitution de 1’inoculum primaire
semble favorisée par la diminution de fréquence des gels hivernaux mais parallélement le climat
printanier et estival, a la fois plus chaud et sec, défavorisera le développement du champignon (Brisson
et Levrault, 2010).

L’extrapolation sur I’ensemble de 1’aire de répartition de Zymoseptoria tritici est néanmoins délicate a
cause des incertitudes sur ’effet local du changement climatique sur des surfaces géographiques si
importantes (Fones et Gurr, 2015). Par ailleurs, I’impact du pathogéne sera toujours important dans les
régions du monde ou I’accés au produits phytosanitaires n’est pas généralisé (Duveiller et al., 2007).

5 — Impacts conjoints de la variation des stress hydrique, azoté et cryptogamique

Dans la réalité, le stress subi par la plante correspond généralement a une combinaison de plusieurs
stress. L’analyse fine de I’impact de chacun de ces stress est souvent trés complexe mais la réponse
globale a 1’échelle de la plante est généralement simple. Il faut impérativement se prémunir de toute
hypothése rapide sur I’effet d’une association de stress. Au-dela de la simple additivité des symptomes,
I’application de stress multiples donne plus fréquemment lieu a 1’observation d’effets antagonistes ou
multiplicateurs (Atkinson et Urwin, 2012).

Les stress thermiques, azotés et hydriques, généralement indissociables dans le cas du réchauffement
climatique, réduisent tous la durée de remplissage du grain et donc le rendement (Fig. 7) (Tiboi et al.,
2006). L’agent de la septoriose causant aussi la diminution du rendement par réduction de la surface
verte, il semble cohérent de penser que I’association d’un stress hydrique, azoté et cryptogamique va
diminuer le rendement. En revanche, comme les effets des différents stress sont variables sur la
concentration en protéines (cf. 2.3, 3.4 et 4.3), il est difficile de conclure concernant I’impact de
I’association des stress. Ces combinaisons doivent impérativement étre testées expérimentalement avant
de valider les hypothéses ci-dessus.

Par ailleurs, I’état nutritionnel de la plante tout comme les conditions abiotiques ont un effet sur [’agent
de la septoriose (Lovell et al., 1997 ; Gouache et al.,2013), et par conséquent la sévérité des symptdmes
causés. Donc en cas d’infection par Zymoseptoria tritici et de sécheresse, le stress cryptogamique cause
par la septoriose est indissociable des stress hydriques et azotés.

Lors d’un stress hydrique précoce, la mise en place des structures est modifiée : la diminution d’énergie
disponible est responsable d’une diminution de la surface de feuilles (Leaf Area Index ou LAI) (Quarrie
et Jones, 1977) et de la hauteur finale de la plante de blé (Praba et al., 2009). La diminution du LAI est
responsable d’une réduction des symptomes de la septoriose. A contrario, la diminution de hauteur
réduit I’espacement entre les feuilles et facilite la progression de la septoriose par splashing (Robert et
al., 2004). Néanmoins, la forte diminution de 1’évapotranspiration induit ’augmentation de la
température et la diminution de I’humidité relative, changements microclimatiques défavorables a la
septoriose (Calonnec et al.,, 2013), bien qu’il existe des mécanismes compensatoires limitant
I’augmentation de température dans la canopée comme I’enroulement des feuilles — diminuant la
température jusqu’a 2°C (Rebetzke et al., 2016). Par ailleurs, la diminution de 1’absorption d’azote
diminue la concentration en azote dans les feuilles (Evans, 1983), ce qui conduit a une remobilisation
de mauvaise qualité (Masclaux-Daubresse et al., 2010), et in fine, une diminution du rendement.
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La diminution des ressources foliaires disponibles comme substrat pour le champignon en carbone —
sucres issus de la photosynthese — et en azote est défavorable au développement de la septoriose et
retarde I’apparition de symptomes (Leitch et Jenkins, 1995 ; Shetty et al., 2007). L’impact de la nutrition
carbonée du champignon est cependant a nuancer car Zymoseptoria tritici aurait la capacité d’induire la
production de sucres solubles pour se nourrir (Shetty et al., 2007).

A I’inverse, en cas de stress tardif, la mise en place du couvert n’est pas modifiée car la croissance a été
définie a 1’épiaison. Seules des modifications de fonctionnement, assez semblables au cas du stress
précoce, seront observables.

Un schéma bilan présentant les liens entre stress hydrique précoce ou tardif, stress azotée et stress lié a
la septoriose est proposé Figure 8.

Il — La tolérance au stress : une réponse possible aux enjeux du changement climatique
1 — Qu’est-ce que la tolérance ?
1.1 Définition de la tolérance

La tolérance au stress est un levier d’action qui permet le maintien d’une production en quantité et/ou
en qualité en présence de symptdmes de stress. Autrement dit, pour un méme niveau de symptémes,
une variété tolérante aura un rendement supérieur a une variété intolérante. La tolérance est un
concept anthropocentré : elle améliore I’assurance de production face a de multiples aléas biotiques ou
abiotiques (Foulkes et al, 2006). Néanmoins, elle semble avoir été contre sélectionnée au profit de
I’évitement et de la résistance (Gouache et al., 2014), ces derniers ayant souvent un déterminisme
génétique plus simple a mettre en ceuvre en sélection.

De plus, selon Gouache et al. (2014), la tolérance dépend de traits complexe, fonction du potentiel
génetique de la variété mais aussi des conditions environnementales (traitements fongicides ou apports
azotés par exemple). En conséquence, des leviers variétaux et agronomiques semblent conjointement
mobilisables pour générer un comportement tolérant.

Il est important de noter que plusieurs définitions de la tolérance sont proposées dans la bibliographie,
ce qui peut donc parfois conduire a des confusions. D’autant plus que le terme « tolérance » est parfois
utilisé comme synonyme de « résistance » ou « évitement », alors qu’il est primordial de distinguer ces
trois caractéristiques variétales (Ney et al., 2013).

1.2 Distinction avec la résistance et 1’évitement

La résistance permet de réduire les symptomes de la maladie grace a la présence de génes de résistance
(Gouache et al., 2014). Dans le cas d’un géne de résistance majeur, la résistance est dite qualitative et
la résistance totale — aucuns symptomes visibles car ’infection par le pathogéne est impossible. Si la
résistance ne confére qu’une diminution et non une suppression des symptomes, la résistance est dite
partielle ou gquantitative ; elle est généralement liée a des QTL (Quantitative Trait Loci) de résistance
(Chartrain et al., 2004).

L’évitement consiste a échapper a la contrainte en plagant les stades ou les organes sensibles hors
période ou lieu de stress (Gouache et al., 2014). Il n'y a donc pas de contrainte en conditions ordinaires
de culture, bien que la plante puisse étre sensible a un stress artificiellement ciblé dans le cas d’une
inoculation par exemple.

Les stress multiples mettent souvent en défaut les stratégies ciblées d’évitement et de résistance,
notamment en raison du caractére aléatoire de la réponse de la plante (Atkinson et Urwin, 2012). La
tolérance semble donc étre un levier d’action pour maintenir la production lors de stress multiples.

1.3 Les mécanismes pouvant conduire a la tolérance

Tout d’abord, il existe deux types de tolérants nuls : une variété ayant un rendement nul et une variété
saine ont une perte de rendement nulle. Elles ont donc, par construction, une tolérance élevée mais qui
ne présente que peu d’intérét.
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Tableau 1 — Sources possibles de tolérance en fonction du niveau écologique considéré — modifié d’aprés
Ney et al. (2013).

Niveau -
) . Organe Plante Couvert végétal
écologique
o Augmentation de
I’assimilation des tissus o Augmentation de
sains, l’asgsimilation ar les - Architecture favorable,
e Modification du organes sains p o Efficience de
Sources mé lism ranspor O ' I’interception lumineuse
. étabolisme et transport - Emission de nouveaux . [OLeReepron i
possibles des sucres, initialement élevée,
de - Compartimentation des organes, - o Augmentation de
tolérance tissus malades pour limiter | © Augmentation du transfert I’assimilation par les
la dispersion d(fla maladie des réserves vers les puits, plantes sainesp
Inactir\)/ation de toxine our' o Ratio source:puit .
, P initialement élevé.
retarder la nécrose
tissulaire.

Légende o Compensation -  Fonctions non essentielles e  Compensation et fonctions non essentielles




De nombreux mécanismes, a diverses échelles écologiques, peuvent conduire a de la tolérance (Tab. 1).
Globalement, deux grands phénomenes permettent la tolérance aux stress des couverts : un impact du
stress sur des organes et/ou fonctions non essentiels et une compensation des pertes liées au stress (Ney
et al., 2013). Ainsi, par exemple, la tolérance a la septoriose durant la phase végétative est liée a la
présence de la maladie sur des organes non essentiels pour la photosynthése (cf. I. 4.2). De plus, la
compensation fonctionnelle correspond a I’augmentation de la fonction physiologique touchée par le
bioagresseur a un autre emplacement afin d’en diminuer I’impact. Par exemple, lors d’ une défoliation
du blé de 90%, les organes non-foliaires — gaines, épis, barbes, etc. — peuvent largement compenser les
pertes afin que 75% du rendement potentiel soit atteint (Bancal, données non publiées).

Il est important de noter que des études répétées n’ont pas réussies a mettre en évidence un trade-off,
c¢’est-a-dire un compromis pour I’allocation des ressources, entre rendement potentiel et niveau de
tolérance (Foulkes et al., 2006 ; Bancal et al., 2015 ; Collin, 2017), bien que cette idée perdure toujours
(Parker et al., 2004) probablement en lien avec des corrélations négatives spécifiques au matériel
génétique considéré (Bancal et al., 2015).

Par ailleurs, les traits conférant de la tolérance sont différents de ceux conférant de la résistance et
peuvent étre manipulés indépendamment (Parker et al., 2004) ; méme si des trade-off entre tolérance et
résistance ont déja été observés (Bancal, données non publiées). De plus, la tolérance, ne semble pas
avoir d’effet sur les performances des bioagresseurs, ce qui éviterait les problémes liés a la coévolution
(Espinosa et Fornoni, 2006). La tolérance est donc amenée a s’additionner aux mécanismes de résistance
et d’échappement, non pas a les remplacer (Ney et al., 2013).

1.4 La difficile quantification de la tolérance

De par sa définition (cf. 1.1), I’évaluation de la tolérance nécessite impérativement une référence
comparative. De plus, la tolérance est particulierement difficile a quantifier pour les raisons suivantes :
Q) de nombreux mécanismes potentiels sont impliqués,
(i) la dynamique d’installation du stress en comparaison de celle du développement des plantes
est difficile a reproduire,
(iii) divers mécanismes compensatoires peuvent entrer en jeu (Ney et al., 2013).
Caractériser la tolérance nécessite aussi de caractériser le niveau du stress subi par la plante, ¢’est-a-dire
d’intégrer le niveau de symptémes tout au long de 1’élaboration du rendement (Ney et al., 2013).

Enfin, puisqu’il est possible de définir une tolérance pour différents stress, des trade-off entre tolérances
sont parfois observés : la présence de barbes sur I’épi améliore la tolérance aux stress abiotiques —
sécheresse et températures élevées — (Blum, 1986) mais diminue celle aux stress biotiques — septoriose
(Foulkes et al., 2006). Ces trade-off sont symptomatiques du co(t de fitness que pourrait engendrer la
tolérance ; néanmoins, ce sujet est encore trés peu étudié (Fornoni et al., 2004).

2 — Le phénotypage de la tolérance
2.1 Phénotypage classique et phénotypage haut-débit : quelles problématiques ?

Au sein d’une méme espéce, les plantes possédent des phénotypes contrastés dépendant du génotype et
de D'interaction entre le génotype et I’environnement. Le phénotypage consiste en la mesure des
paramétres visibles d’une plante, a une ou plusieurs échelles (moléculaire, cellulaire, microscopique,
organisme ou parcellaire) ; I’hypothése étant que ces paramétres sont des indicateurs du comportement
des variétés.

Le phénotypage classique au champ consiste généralement en la mesure de nombreux paramétres
(variables aisément mesurables ou échelles de notations). Il est généralement destructif, chronophage et
demandeur en main-d’ceuvre, ce qui pose de nombreuses problématiques pour le phénotypage simultané
de nombreux phénotypes (Ney et al., 2013) : cout, reproductibilité, temps alloué... Dans ce cas, une
méta-analyse de plusieurs expérimentations en réseau sur plusieurs sites et/ou années est généralement
menée. Mais dans le cas de la tolérance, cette réponse s'avere insuffisante a cause de la répétitivité
insuffisante des stress a appliquer (Bancal et al., 2015).
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En conséquence, de nombreuses technologies se développent afin d’analyser précisément et sans
destruction, un grand nombre de phénotypes avec une haute résolution spatio-temporelle (Araus et
Cairns, 2014). Des plateformes de phénotypage a haut-débit se développent, comme PhénoField® (Fig.
9), pour augmenter ’efficience de la sélection variétale et répondre aux défis du changement climatique
(Gueye et al., 2017).

Ces méthodes posent néanmoins de nouvelles problématiques pour évaluer les traits fonctionnels, ¢’est-
a-dire une caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique d’un organisme mesuré a
I’échelle des individus et qui affecte sa performance individuelle (Violle et al., 2007). En effet, les traits
culturaux responsables de 1’expression de la tolérance sont généralement non observables ou non
mesurables rapidement au champ. Le phénotypage utilise donc des proxys, ¢’est-a-dire des variables qui
possédent une corrélation, linéaire ou non, avec la variable a prendre en considération. Plus la corrélation
est forte, plus le proxy est robuste et fiable.

2.2 Phénotypage classique de la tolérance grace a 1’évaluation du stay-green

Les stress biotiques et abiotiques ont comme principal levier la réduction prématurée de la surface verte
foliaire (Gouache et al., 2014 ; Christopher et al., 2014). Or, certaines variétés ont la capacité de
maintenir leur surface verte plus longtemps : ce phénotype dit stay-green est robuste et répétable. Les
variétés concernées semblent plus tolérantes aux stress dans des environnements variés (Rebetzke et al.,
2016) ; cette adaptation écologique améliorait la fitness des especes en cas de sécheresse tardive
(Christopher et al., 2016).

L’augmentation de la durée de la photosynthése grace a cette sénescence retardée permet un rendement
élevé (Spano et al., 2003 ; Bancal et al., 2015). Néanmoins, si ce maintien tardif de la surface verte se
fait au détriment de la remobilisation de I’azote, cela conduit a une concentration en protéine plus faible
(Spano et al., 2003). Plus généralement, il est important de noter que le stay-green est la traduction
phénotypique de la dynamique de surface verte de la feuille, sous-tendue par des caractéristiques
fonctionnelles diverses (Christopher et al., 2016), parfois difficilement identifiables.

Le phénotypage de la surface verte des feuilles permet de calculer I'TFVI (Indice Foliaire Vert Intégré)
qui est I’intégrale de la surface foliaire verte (m? feuille/m? sol) entre 1’épiaison — moment ou la surface
verte est maximale — et la récolte — ou le maintien possible de surface verte chez les stay-green ne peut
plus avoir d'impact sur le rendement (Gouache et al., 2014). La relation entre le rendement et I'TFVI
montre une certaine stabilité, bien que cet indicateur soit variété-dépendant (Gate et al., 2006), ce qui
en fait un bon indicateur pour appréhender des stress multiples et évaluer la tolérance globale des
variétés de blé. Le caractére saturant de cette relation (Fig. 10) permet & une variété avec un IFVI élevé
de maintenir son rendement en cas de stress, alors qu’une variété avec un IFVI plus faible présentera un
impact beaucoup plus important sur le rendement.

Cet impact majeur de I'lFV1 sur la tolérance permet a Gouache et al. (2014) de décomposer celle-ci en
deux éléments : la tolérance intrinseéque est directement associée au niveau d'IFV1 de la culture saine,
tandis que la résiduelle — tolérance spécifique — dépendra d'autres traits.

2.3 Phénotypage haut-débit grace aux indices issus des capteurs

Outre le LIDAR (Light Detection and Ranging), qui donne des informations sur la hauteur des couverts
grice a la réflexion d’un laser, il existe deux grands types de télémesures pour le phénotypage haut-
débit : la photographie et la spectrophotométrie. Pour obtenir des données de qualité, il faut apporter un
soin tout particulier a I’étalonnage (Rundquist et al., 2014).

Les photographies verticales (ou obliques) permettent une résolution élevée mais sont typiquement
restreintes a trois couleurs (RVB) de spectre assez large. En I'absence de procédures de reconnaissance
de formes, la haute résolution des images n'est pas valorisée et leur exploitation ne conduit au mieux
qu'a distinguer sol, organes desséchés et organes verts (Tilling et al., 2007). On estime ainsi une surface
verte du couvert, c’est-a-dire un GAI (Green Area Index) qui ne distingue pas les limbes de tous les
autres organes verts, lesquels peuvent représenter la moitié du GAI (Bancal, communication
personnelle).
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Tableau 2 — Exemples d’indices issus des mesures par spectrophotométrie — modifié¢ d’aprées CIMMY T
(2012) et complété d’apres Devadas et al. (2009), Rundquist et al. (2014) et Christopher et al. (2016).

Abréviation Nom Type Formule Intéréts
- Estimation du LAI et du PAR,
Normalized Indice de Rooo — Rego | - Estimation de la densité du
NDVI difference végétation NDVI = Rooo F Reas couvert, .
vegetation index - Estimation du niveau de stress
subi par le couvert.
Indice de L . .
Plant senescence | végétation Rgzs — Rsgp | EStimation du ratio molaire
PSRI ; PSRI = ———— — | chlorophylle/caroténoide i.e. du
reflectance index | et de R7s50 . .
. niveau de sénescence du couvert.
pigment
Indice de
Photochemical végétation Rs31 — Rs70 | Estimation de la concentration en
PRI : PRl = ————— .
reflectance index | et de Rs31 + Rsyo | Xanthophylle i.e. de la RUE.
pigment
Green - Estimation de la concentration
Indice de _ Rgss en chlorophylle,
Clgreen Chiorophyll pigment Clgreen = Rss L. Corrélation au GLAI (Green
index Leaf Area Index)
Ratio analysis of
. R o .
RARSC reflectance Ir_1d|ce de RARSc = 760 Estlrr!atlgg de la concentration en
spectra y pigment 500 caroténoides.
carotenoi
Indice de . .
R
Wi (s | wes g S
hydrique 900 ydriq p -




La littérature ne simplifie pas les choses puisque GLAI (surface verte des limbes), LAI (surface totale
des limbes) et GAI (surface verte de tous les organes) y sont réguliérement confondus. Or, chaque organe
a sa dynamique de sénescence propre selon les stress rencontrés. Il n’existe donc pas de lien direct entre
le GAI et ’'TFVI (Gouache et al., 2014), difficile alors d’évaluer la tolérance du couvert... Ce probléme
n'est pas spécifique des photographies, mais impacte I'utilisation de toutes les méthodes de télémétrie.
C'est pourquoi ces derniéres ont été mises au point sur des cultures générant des couverts bien moins
hétérogénes que le blé comme la betterave, le mais ou le soja (Steddom et al., 2005 ; Vifa et Gitelson,
2005).

Les indices de végétation correspondent a des formules diverses prenant en compte la réflectance a
plusieurs des longueurs d'onde accessibles a la photométrie (Baret et Guyot, 1991). Par exemple, les
capteurs de PhénoField® mesurent 256 couleurs dans le visible et le proche infrarouge, avec une
résolution en longueur d’onde de quelques nm.

Il existe de trés nombreux indices de végétation permettant en théorie d’évaluer diverses caractéristiques
du couvert : densité, sénescence, stress hydrique, concentration en chlorophylle, xanthophylles ou
caroténoides (CIMMYT, 2012)...

Le plus utilisé et le plus connu est le NDVI, qui combine réflectances dans le rouge et le proche infra-
rouge. Cet indice est dit équilibré car sa formulation le rend peu sensible & un mauvais étalonnage du
spectrophotometre (Baret et Guyot, 1991), un critére important pour des mesures a haut-débit. Il n’existe
pas de consensus sur le choix exact des longueurs d’ondes, et la littérature doit étre lue avec précaution
afin de comparer les résultats. Malgré sa forte non-linéarité (Vifa et Gitelson., 2005), le NDVI permet
une comparaison qualitative entre couverts et donc la détection de stress (Christopher et al. 2016), et
inversement, il permet une mesure quantitative du GAI aux phases précoces de culture (Baret et Guyot,
1991). Il a en particulier la capacité de distinguer et sélectionner avec justesse le stay-green (Rebetzke
etal., 2016).

Le tableau 2 présente une série d'indices devant étre étudiés dans le cadre du projet. Comme le NDVI,
ils sont équilibrés, mais certains sont assez imprécis quant au choix des longueurs d'onde utilisées. Si
I'on veut dépasser le stade de la comparaison entre parcelles pour obtenir des données gquantitatives
permettant d'estimer une tolérance, les longueurs d'ondes utilisées devront étre précisees.

Un autre probléeme résulte de l'aspect non linéaire des relations observées. Ainsi, la loi de Monteith
définissant I'absorption de lumiére en fonction du LAI sature pour des LAI supérieurs a 3 (Pradhan et
al., 2018). Donc l'estimation inverse du LAI par I'absorption, comparable aux télémesures, ne sera
possible que pour des couverts en phase d'installation. Parmi les trés nombreux indices de végétation
proposés par la littérature, beaucoup correspondent & un souci de linéarisation et d'extension du domaine
de validité (Vifia et Gitelson., 2005).
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Tableau 3 — Caractéristiques des variétés présentes dans 1’essai — d’aprés Arvalis [3]. Les variétés A a
D appartiennent au groupe « tardive » et les variétés E a H, au groupe « précoce ». nb : non barbu, b :
barbu, li : lignée et h : hybride

Les échelles de notation sont les suivantes :

Alternativité : 1 = Trés hivers a 9 = Printemps

Précocité montaison : 0 = Tres tardif a 6 = Ultra précoce

Maladies et accidents climatiques : 1 = Tres sensible a 9 = Résistant

PMG (Poids de Mille Grains) : 1 = Tres petit a 9 = Trés gros

GPD (Grain Protein Deviation) : 1 = Trés faible écart positif a 9 = Trés fort écart positif

RGT Soverdo | Montecristo .

Nom Lear Cyclo Annecy Cs Cs Rebelde  Hybiza Hydrock
Codage A B C D E F G H
Obtenteur ou LG  RAGT Lemaire Caussade Caussade Agri Saaten Saaten
Représentant Deffontaines  Semences Semences Obtention ~ Union Union
CAMEe o607 2017 2018 2018 2017 2015 2014 2016

d'inscription
Type li li li li li li h h
Avistation nb b b b b b nb nb
Alternativité 6 3 4 4 5 3 5 5
Precocite 0 1 2 2 6 5 4 S
montaison
Precocité | 45 55 5,5 5 8 75 75 75
épiaison
Septoriose | g5 g 6 5,5 45 5,5 5,5 5
Z. tritici
PMG 3 3 6,5 5 4 2 7 8
GPD 3 6 4 8 3 9 5 7

Valeur élevée

Valeur faible

Tableau 4 — Description des modalités ou environnements présents dans 1’essai. La fertilisation X est la
concentration en azote critique pour une croissance non limitante par 1’azote.

Modalité . Irrigation Traitement fongicide
(B) Fertilisation (N) (IE]|20) contre la septo?’iose
1 >X ETM T
2 >X ETM NT
3 X-80kg/ha Carence précoce ETM T
4 X-80kg/ha Carence tardive ETM T
5 >X Sec précoce T
6 >X Sec tardif T
7 X-80kg/ha Carence précoce Sec tardif T




Matériels et Méthodes

| — Description du dispositif expérimental
1 — Mise en place du dispositif expérimental et suivi de culture
1.1 Matériel biologique

Les huit variétés étudiées ont leurs caractéristiques connues et sont récentes : mis a part Lear, elles datent
de 2014 maximum (Tab. 3). Il ne s’agit donc pas de faire de I’amélioration des plantes, mais de créer de
la variabilité vis-a-vis de la tolérance, alors que celle-ci n’est pas quantifiée par les sélectionneurs. Tout
d’abord, deux groupes de précocité ont été sélectionnés, car ce trait a déja été identifié comme fortement
impliqué dans la tolérance (Bancal et al., 2015). Cette gamme de précocité trés variable est
représentative des potentialités en termes de précocité des variétés commercialisées de blé ; elle devrait
donc permettre d’extérioriser les traits phénotypiques entre précocité et tolérance. Néanmoins, elle
induit des contraintes techniques importantes au champ pour les opérations culturales a un stade donné
qui nécessite donc des passages répétés.

Dans chaque groupe, les variétés présentent toutes les combinaisons croisées de poids de mille grains
(PMG) — marqueur possible de tolérance (Collin, 2017) — et de Grain Protein Deviation (GPD) (cf.
Annexe 1) — marqueur d’assimilation tardive (Bogard et al., 2010). En effet, 1’augmentation de
I’assimilation tardive est I’'une des caractéristiques des phénotypes stay-green, qui présente une
tolérance élevée (Rebetzke et al., 2016).

Enfin, les variétés choisies sont assez sensibles a la septoriose et la rouille brune, afin de faciliter une
maladie éventuelle, mais pas a la rouille jaune ni a la fusariose. En effet, la rouille jaune, maladie a foyer
qui est source d’hétérogénéité, doit absolument étre évitée lorsqu’on suit des microparcelles [5]. Quant
a la fusariose, elle peut étre favorisée en cas d’arrosage a épiaison [6], ce qui impacterait spécifiquement
les variétés concernées.

1.2 Description des environnements de culture et suivi agronomique de culture

L’essai était situé & Ouzouer-le-Marché (41) sous I’arche de phénotypage PhénoField®. Construite par
Arvalis — Institut du végétal, ’institut agricole qui mutualise les fonds de recherche et développement
des producteurs francais de céréales, la plateforme haut-débit vise a créer des variétés adaptées au
changement climatique. PhénoField® fait partie de Phénome, le réseau francais de phénotypage des
plantes, et permet d’analyser les couverts par télémétrie.

L’essai a été conduit par Arvalis, selon les pratiques recommandées régionalement pour les dates de
fertilisation et de protection phytosanitaire. Le semis a été réalisé le 24 octobre 2018 a 280 grains/m?,
sur un précédent de colza. L’année 2018 ayant été trés seche, il a fallu humecter le lit de semences par
irrigation pour pouvoir semer a la date prévue. Malgré cela, le taux de levée a été assez médiocre
(80+£7%), mais cependant assez homogéne entre variétés et traitements.

L’essai comptait sept « environnements de cultures », ¢’est-a-dire sept combinaisons de stress qui sont
présentées dans le Tableau 4. Le témoin (E1) correspondait a des cultures bien fertilisées avec des
apports d’engrais proposés par la méthode bilan, selon une procédure agronomique classique. Ces
cultures étaient de plus suivies par des tensiometres et I’irrigation était déclenchée si nécessaire pour les
maintenir proche de ’ETM. Enfin, les maladies y étaient régulées par une couverture fongicide
classique. Le traitement E2 était identique au témoin, sauf concernant la protection fongicide ; il était
donc susceptible de développer des dégats en cas d’épidémie cette année-la. Des carences en azote ont
été induites dans les traitements E3, E4 et E7 en diminuant de 80 unités les apports préconisés par la
méthode bilan. Concrétement, le premier apport a été omis en E3 et E7, provoquant un stress précoce,
tandis que c’était le troisiéme apport qui était supprimé, en E4 ou le stress ne s’est développé que
tardivement.
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Figure 11 — Représentation schématique d’une microparcelle avec le positionnement des cing spots de
télémétrie, des deux zones de prélévement destructif des microparcelles utiles et des dix plantes taguées
pour mesures de surface verte et de chlorophylle surfacique (bloc 1 unigquement).

Figure 12 — Exemple de scan de (A) limbes, (B) tiges et gaines et (C) épis.



Concernant les stress hydriques, la combinaison des données des sondes tensiométriques et TDR (Time
Domain Reflectometry), d’un suivi météorologique et d’un modéele dynamique de bilan hydrique
ETR/ETM (Bancal, non publié) a permis de piloter le stress de maniére a le faire intervenir pendant la
montaison avec récupeération ultérieure (E5) ou pendant le remplissage (E6 et E7), comme prévu dans
les scénarios théoriques. Pour cela, a pas de temps hebdomadaire, des consignes de couverture des
parcelles grace aux toits roulants et/ou des séquences d’irrigation étaient données pour chaque
environnement.

Chacun des sept traitements a été appliqué sur une grande parcelle de 13,8 x 36,3 m. La variabilité inter-
parcelle des réserves utiles (RU) était assez importante mais la variabilité intra-parcelle généralement
assez faible (cf. Annexe Il), ce qui a permis de piloter des modalités homogeénes. La parcelle sous E7
¢tait la seule modalité avec une grosse variabilité interne de la RU, d’ou le choix d’y appliquer une
sécheresse tardive plus modérée qu’en E6, mais en combinaison avec une carence azotée précoce.
Chaque grande parcelle était subdivisée en 24 microparcelles utiles (8 génotypes x 3 répétitions)
entourées de 24 microparcelles de bordure (cf. Annexe Il). Chaque microparcelle (520 x 122,5 cm, soit
6,37 m2) est composeée de 7 lignes de semis, espacées de 17,5 cm. Les bordures ont été semées avec la
variété Rubisko, variété de précocité intermédiaire. Les microparcelles utiles étaient réparties en trois
« blocs » complétement randomisés. En fait, comme I’indique le plan, il s’agissait de répétitions plutot
gue de blocs agronomiques classiques qu’on ne peut pas réaliser puisque les traitements sont forcément
appliqués aux grandes parcelles.

2 — Mesure par phénotypage classique

Les microparcelles étant tres petites, on y évite au maximum les prélévements destructifs qui alterent la
structure du couvert et les mesures de télédétection.

2.1 Suivi des stades de développement du blé

Les stades suivants ont été releves : Z37, Z39, Z45, Z55 et Z65. En effet, ces stades sont les plus
importants pour le suivi de culture et la compréhension finale de I’impact des environnements sur les
couverts. Les stades Z37 et Z39 — respectivement, étalement complet de la F2 et la F1 — ont été évalués
grace a la notation hebdomadaire du pourcentage d’étalement du limbe supérieur sur 30 plantes par
microparcelles (bloc 1) et par une notation globale par microparcelle sur I’ensemble de I’essai. Le stade
Z45 a été estimé sur la variété de bordure Rubisko uniguement, lors du dernier prélévement au cours de
la montaison. L.’estimation du pourcentage de distance restant a parcourir par 1’épi, entre le dernier nceud
et la F1, a permis d’extrapoler la date d’éclatement de la gaine. La date d’épiaison (Z55) et de floraison
(Z65) ont été estimées par un passage journalier sur les microparcelles, permettant une notation globale.

2.2 Suivi de croissance : mise en place du LAI et de 'INN

Une cinétique de mise en place du LAI et de I'INN a été établie avec deux microparcelles de bordure
par environnement. Ces microparcelles étaient également analysées par télémesure toutes les deux
semaines environ, a raison de 5 spots de 50 x 50 cm par microparcelle. Pendant la montaison, en semaine
10, 12, 15, 17 et 19, une placette de 50 cm de longueur sur les trois rangs centraux (0,2625 m?) a été
prélevée par arrachage. Ces prélévements ont été effectués exactement sous les spots de télémesure T1,
T2, T3, T4 et T5 (Fig. 11). On espérait ainsi pouvoir mettre en correspondance les télémesures et les
prélévements destructifs.

Les plantes ont été rincées si nécessaire puis séparées et comptées. Une fois que les racines ont été
enlevées, un aliquote d’environ 20% du poids frais a été sélectionné. Si besoin, cet aliquote a été
conservé une nuit en chambre froide. Ensuite, ’ensemble des limbes de de I’aliquote ont été scannés.
En semaine 15,17 et 19, la montaison séparait les feuilles de la base, plus agées de celle du sommet,
plus vertes et plus visibles en télémétrie. Nous avons essayé d’en tenir compte en traitant a part les
feuilles supérieures et les feuilles inférieures. Les limbes ont été séparés de la gaine au niveau exacte de
la ligule, puis collés a plat sur des transparents sans recouvrement. De méme, 1’ensemble des tiges et
des gaines de I’aliquote ont été scannées (Fig. 12) ; le scan donnait donc leur surface projetée.
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Grille d’estimation du degré de sénescence

Variété Soissons; feuilles1-2-3 sous fertilisations variées
Pleine couverture fongicide

Estimation des surfaces foliaires et de leur fraction nécrosée
par analyse d’image des scans en couleurs brutes (limbes si
31<H<191; mort si 31<H<101; logiciel Assess)
0: <8%; 1. 5158%; 2:15-25%; 3:25-35%; 4:35-45%;
5:45-55%; 6:55-65%; 7:65-75%; 8:75-85%; 9:85-95%;
10: >95%

Figure 13 — Grille d’estimation du degré de sénescence d’une feuille de blé — d’aprés Bancal, non publié



Les plantes qui n’ont pas été sélectionnées dans I’aliquote ont été séchées a 1’étuve a 80°C durant 48h
puis leur matiére séche (MS) a été estimée par pesée £ 0,1g. Les échantillons scannés ont été conservés
au congélateur (environ -20°C) puis séchés au lyophilisateur durant 5 jours. Ensuite, leur MS a été
estimée par pesée + 0,01g. lls sont ensuite broyés pour mesurer leur teneur en chlorophylle par
spectrophotométrie et leur teneur en azote par combustion selon la méthode de Dumas.

Les scans ont été réalisés en couleur brutes sur fond bleu avec un haut niveau de qualité (300 dpi) (Fig.2).
Les scans sont traités a l’aide du logiciel APS Assess version 2.0 développé par American
Phytopathological Society. Le programme permet de mesurer la surface d’organe sélectionnée et la part
de cette surface qui est sénescente ou malade.

Sur la base des MS de la placette et des sous-échantillons, une extrapolation au m2 de surface au sol des
surfaces foliaire calculées par le logiciel a permis d’estimer la cinétique de mise en place du GLAI
(surface verte du recto des limbes) et du GAI (surface verte de la moitié de la surface développée de
tous les organes). La connaissance des biomasses et des teneurs en azotes des échantillons a aussi permis
d’évaluer ’'INN des couverts d’apres la formule présentée en analyse bibliographique (cf. I- 3- 3.2).

2.3 Prélevement des placettes en fin de montaison

Sur les microparcelles utiles, des prélévements des placettes ont été étalés du 15 mai au 04 juin 2019.
Compte tenu de la variabilité de développement induite par I’ensemble GxE, ces prélevements ont eu
lieu entre —15 et +180°C.jours de la date d’épiaison, date du développement maximal des plantes. Dans
chaque microparcelle, une seule placette de 0,2625 m2 a été prélevée, exactement sous le spot T1, en
coupant les tiges a la base du sol. On a dénombré d’une part les talles appelées a avorter, et d’autre part
les brins épiés ou montants, puis un aliquote de 15 brins a été prélevé. Les brins bien épiés ont été
privilégiés pour obtenir une meilleure représentativité des masses et surfaces par organe. Donc les brins
du sous-échantillons étaient volontairement plus gros que la moyenne des placettes, ce qui n’altére pas
la répartition de la biomasse entre organes a condition que les épis soient sortis. Si besoin, ces plantes
ont été conservées une nuit en chambre froide, puis les limbes ont été scannés en séparant les étages
foliaires F1 a F4. En cas de présence de feuilles d’étages inférieurs, ces feuilles ont été conservées mais
non scannées car elles ne participent quasiment pas a la photosynthése de la plante. Les épis ont été
coupés exactement au niveau des glumes les plus basses, puis scannés sur la face perpendiculaire au
plan des épillets dont la surface change peu au cours du temps contrairement a 1’autre (Fig. 12).

Les talles et les brins non sélectionnés dans 1’aliquote sont séchés a I’étude a 80°C durant 48h et leurs
MS sont ensuite relevées a + 0,1g. Les organes obtenus par dissection sont conservés au congélateur
puis séchés au lyophilisateur durant minimum 3 jours pour les feuilles et 4 jours pour les épis et les tiges,
puis leurs MS sont pesées a + 0,01g pour les feuilles et £ 0,1g pour les autres organes. Ces échantillons
sont ensuite broyés pour une future détermination de leur teneur en chlorophylle et en azote.

2.4 Mesures non destructives durant le remplissage

Sur chaque microparcelle du bloc 1, dix brins de blé ont été tagués pour pouvoir effectuer des mesures
récurrentes de surface verte et de chlorophylle. Ces brins ont été choisis sur le deuxiéme rang pour ne
pas risquer d’endommager les zones de télémesure sans étre en bordure.

Une estimation hebdomadaire du pourcentage de surface verte des quatre limbes supérieurs a été
effectuée d’aprés un abaque visuel (Fig. 13) depuis le 06/06/2019 jusqu’a sénescence complete de
I’ensemble des couverts (03/07/2019), ce qui a permis de calculer une cinétique de dégradation de ce
pourcentage de vert qui suivait assez fidélement une sigmoide de type Gompertz. En associant le
pourcentage de vert aux mesures de surface obtenues lors du prélévement épiaison, on a pu reconstruire
I’évolution du GLAL et par intégration I’'IFVI.
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D’autre part, la teneur en chlorophylle surfacique (ng/cm?) des limbes 1 et 2 a ét€ mesurée avec une
pince de mesure (Dualex®) lors d’une premiere mesure le 14/05/2019, juste apres 1’émergence des
dernieres F1, puis hebdomadairement entre le 11/06/2019 et le 03/07/2019. Sur chaque plante taguée,
trois mesures réparties sur le limbe — base, milieu et pointe — ont été prises a chaque fois, soit 15 mesures
par strate. La médiane de ces mesures permettait d’obtenir une cinétique de I’évolution de la teneur
surfacique des limbes F1 et F2 qu’on pouvait intégrer pour calculer I’AUPC (Area Under the Progress
Curve) de la chlorophylle. En associant la teneur surfacique aux mesures obtenues lors du prélévement
épiaison, on a pu reconstruire 1’évolution de la chlorophylle par m2 de surface au sol, pour étre comparée
aux télémesures.

2.5 Prélevement des placettes a maturité (Z87)

Les prélevements des placettes a maturité (0,2625 m2) ont été effectués en coupant les plantes a ras du
sol sous le spot T3 le 09/07/2019 pour les microparcelles en stress hydrique et le 17/07/2019 pour les
autres. Les brins ont été dénombrés puis le poids frais (PF) du prélévement a été mesuré. Ensuite, un
aliquote de 15 brins a été prélevé dont PFtot = 15 X PFmoy + 5% X PFmoy avec PFtot le poids
frais total prélevé et PFmoy le poids frais moyen par brin. Les feuilles, les épis et les tiges de cet
échantillon ont été séparés, séchés a 1I’étuve a 80°C durant 24h puis leur MS est pesée a + 0,01g pour les
feuilles et + 0,19 pour les autres organes. Enfin, les épis ont été battus pour séparer les grains des balles,
puis ils ont été pesés a + 0,019 et les grains ont été comptés. Les échantillons ont ensuite été broyés afin
de mesurer la teneur en azote.

Les épis et la paille (feuille, tige et gaine) des brins non prélevés dans I’aliquote ont été séparés, séchés
a I’étude a 80°C durant 24h et leur MS a été relevé a = 0,1g.

NB : Il est a noter que de nombreuses étapes de cette partie n’ont pas pu étre réalisées par manque de
temps.

3 — Mesure par phénotypage haut-débit

La plateforme PhénoField® a la capacité de faire des mesures par photographie, spectrophotométrie et
LIDAR (Light Detection and Ranging). Sur chaque microparcelle, les télémesures sont répétées sur 5
spots de 60 cm (T1, T2, T3, T4 et T5). Le suivi par phénotypage haut-débit, non destructif, a été
hebdomadaire depuis le 06/11/2018 jusqu’au 24/06/2019, puis bihebdomadaire jusqu’a la sénescence
compléte.

Les données brutes (niveau NO) ont été transmises par Arvalis a 'INRA pour les données de
spectrométrie et LIDAR. Les surfaces vertes issues des photographies (niveau N1) ont été directement
transmises afin de mutualiser le traitement des données.

Il — Analyses des données
1 — Modélisation de la sénescence du couvert

Le modele de Gompertz propose une cinétique adéquate afin de décrire la sénescence du couvert (Bancal
et al., 2015). Un ajustement de courbe minimisant la RMSE (Root Mean Square Error) a été réalisé sur
les mesures non destructrices prises durant le remplissage (cf. 2.3) selon ce modele, fonction du temps

thermique t: y = M X exp (— exp [“_.#D ou M est le maximum atteint par la courbe lors de

I’épiaison (plateau asymptotique), T est le point d’inflexion de la courbe et D le temps nécessaire pour
atteindre la sénescence compléte d’une feuille.

La valeur de I’intégrale de Gompertz a été calculée par la méthode d’Euler.
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Pour ’'IF VI, il faut ajuster deux parameétres T et D puisque le plateau a été fixé a 100% de surface verte
initiale ; alors que pour I’AUPC de la chlorophylle, les trois paramétres étaient a estimer. Dans ce
deuxieme cas, au vu du nombre de paramétres a estimer, et du nombre de mesures au Dualex® réalisées,
il est arrivé que le solveur trouve des paramétres correspondant a des minimums locaux, non réalistes
biologiquement. Ces modélisations ont été supprimées du jeu de donnés.

2 — Calcul de I’intolérance

Comme classiquement dans la littérature (Bancal et al., 20015), I’intolérance a été calculée selon la
ARendement

N en comparant les environnements stressés avec le

formulation suivante : Intolérance =
témoin.

3 — Analyse statistique

Les résultats ont été analysés sous R en établissant des modéles linéaires complets, ensuite réduit au
modeéle candidat par méthode itérative de suppression des facteurs non significatifs. Les différences sont
considérées comme significatives lorsque la p-valeur est inférieure a 0,05. Si besoin, I’interdépendance
entre la variable a expliquer et les variables explicatives est gérée en intégrant des variables aléatoires
au modele. Lorsque nécessaire, la recherche du modéle le plus parcimonieux a été realisée soit avec le
critére du R2 soit celui de I’AIC.

Les hypothéses des modeles linéaires — homoscédasticité, normalité et indépendance des résidus — ont
été évaluées graphiquement et sont vérifiées dans les modeles présentés.

Les comparaisons deux a deux des moyennes des modalités au seuil de 5% ont été préférablement
menées grace au test de Nenman-Keuls, test robuste a posteriori. Dans le cas ou cette analyse n’est pas
possible, c’est-a-dire pour un modele mixte, le test de Bonferroni a été choisi, test robuste mais a priori.
Ce dernier a aussi été employé pour les comparaisons deux a deux des variances des modalités au seuil
de 5%

Sauf indication contraire, les résultats sont donnés en moyenne * écart-type afin de pouvoir estimer la
variabilité dans I’échantillon considéré.

L’ensemble des scripts R sont présentés en Annexe Il1.
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Figure 14 — Courbe INN au cours du temps pour la variété¢ de Rubisko en fonction de ’environnement
E considéré. Les barres d’erreurs correspondent aux erreurs standards.

E1 : Témoin non stressé, E2 : Stress septoriose, E3 : Stress azoté précoce, E4 : Stress azoté tardif, E5 :
Stress hydrique précoce, E6 : Stress hydrique tardif et E7 : Stress azoté précoce et hydrique tardif.
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Figure 15 — Comparaison (A) des scénarios théoriques prévus pour les environnements de culture avec
(B) les scénarios réellement subis par les couverts — moyennes des variétés par environnement. Cette
moyenne masque la variabilité individuelle des ETR/ETM percu par chaque variété, en particulier lié a
un décalage temporel des variétés précoces et tardives.

Gr.A : Témoin non stressé théorique, Gr.B : Stress azoté précoce et hydrique tardif théorique, Gr.C :
Stress hydrique tardif théorique et Gr.D : Stress hydrique précoce théorique

E1 : Témoin non stressé, E2 : Stress septoriose, E3 : Stress azoté précoce, E4 : Stress azoté tardif, E5 :
Stress hydrique précoce, E6 : Stress hydrique tardif et E7 : Stress azoté précoce et hydrique tardif.



Résultats

| — Description des stress subis par les couverts
1 — Caractérisation du stress azoté en cours de montaison

La Figure 14 montre I’évolution de I’indicateur de nutrition azotée (INN) du blé d’hiver variété Rubisko
au cours de la montaison ; cet indicateur permet de caractériser dans le cas de cette variété de précocité
moyenne (précocité montaison : 3 ; précocité épiaison : 6,5; cf. Matériels et Méthodes, I- 1- 1.1,
Arvalis) la mise en place précoce ou non des stress azotés selon les traitements. Cette figure montre que
la suppression du premier apport d’azote le 06 mars (traitements E3 et E7) a pour conséquence une
installation précoce d’un stress azoté : ces deux traitements se singularisent bien des autres traitements
au cours de la montaison, avec un INN qui chute jusqu’a 0,6 alors que les autres traitements ont un INN
proche de 0,85. De plus, au vu des dates précoces de préléevements le stress azoté tardif E4 n’a pas encore
affecté I’'INN puisque la suppression du dernier apport d’azote n’est réalisé que le 29 avril. On constate
¢galement une forte variabilité de ’INN dans le cas de tous les traitements et plus particuliérement chez
le ttmoin E1 et le traitement E7 qui augmente tardivement : elle pourrait correspondre a des artéfacts
liés au faible nombre de répétitions (deux mesures par date et par environnement) et a la variabilité des
sols sur I’essai. Enfin, la synthése bibliographique souligne que les stress azotés sont généralement
indissociables des stress hydriques (cf. I- 3- 3.4), les nitrates étant absorbés par les racines sous forme
dissoute. Pour générer des stress indépendamment, un arrosage du couvert a eu lieu a chaque apport
d’azote pour assurer son absorption sans restriction hydrique. Cette décorrélation semble avoir bien
fonctionné ; en effet, I’environnement E5 est entré en stress hydrique autour du 17 avril (ETR/ETM<0,8
sur cette variété moyenne) alors méme qu’aucun décrochement particulier de I’'INN n’est visible.

Un modeéle statistique linéaire mixte INN = E, ou INN est 'indice de nutrition azoté et E
I’environnement, a été congu afin de confirmer ces observations. Au vu de la répétition des prélévements
au cours du temps sur une méme microparcelle, la dépendance entre les variables a été gérée en intégrant
la répétition Rep comme variable aléatoire. Seuls les environnements E7 et E3 sont tres
significativement différents des autres (p-valeurs<0,01) d’apreés un test Bonferroni de comparaison deux
a deux au seuil de 5%. Nos traitements expérimentaux ont bien permis de générer les stress azotés
souhaités lors de la mise en place des couverts végétaux.

2 — Caractérisation des stress hydrique subis durant la saison de culture

Similairement a la caractérisation des stress azotés, la Figure 15 montre I’évolution des stress hydriques
percus par I’ensemble des traitements en utilisant I’indicateur de stress ETR/ETM. Ainsi, sont figurés
les scénarios hydriques théoriques souhaités (Fig. 15A) et les indices de stress moyens réellement subis
par les couverts en cours de culture (Fig. 15B). Le modéle ETR/ETM utilisé pour la Figure 2B consideére
que la RFU correspond a 50% de la RU. Ce modele simule ’ETR/ETM de chaque variété en fonction
de sa précocité c’est-a-dire son climat percu, et de la mise en place de son LAI a savoir sa surface
évaporante ; la Figure 2B montre la moyenne par traitement de ’ETR/ETM pour toutes les variétés de
I’essai.

Les traitements E5, E6 et E7 visaient a recréer respectivement les scénarios Gr.D, Gr.C et Gr.B, congus
antérieurement par Arvalis. D’aprés les moyennes par environnement, notre essai a globalement
reproduit les patterns temporels de stress recherchés, mais différent quantitativement. L’intensité du
pic de stress hydrique en E5 est néanmoins plus faible que prévu (indice de stress de 0,45 alors que 0,28
environ était attendu) alors que celui percu par I’environnement E7 est plus important (indice de stress
de 0,27 alors que 0,45 environ était attendu). Les autres environnements devaient rester a ’ETM, comme
Gr.A, alors qu’un décrochage de ’ETR/ETM est observé 400°C.jours apres la floraison. En effet, afin
de ne pas trop retarder la date de récolte les irrigations ont été interrompues en fin de culture, créant un
stress modéré impactant les différentes variétés de maniere variable selon leur précocité.
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Figure 16 — Déficit hydrique total moyen cumulé a maturité par environnement et par groupe de
précocité. Les barres d’erreurs correspondent aux écarts-types.

Tard. : Variétés tardives et Prec. : Variétés précoces.

E1 : Témoin non stressé, E2 : Stress septoriose, E3 : Stress azoté précoce, E4 : Stress azoté tardif, E5 :
Stress hydrique précoce, E6 : Stress hydrique tardif et E7 : Stress azoté précoce et hydrique tardif.
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Figure 17 — Moyenne des ajustements logistiques du GLAI (m? feuille/m? sol) par environnement E sur
la variété Rubisko. Les barres d’erreurs correspondent aux erreurs standards.

E1 : Témoin non stressé, E2 : Stress septoriose, E3 : Stress azoté précoce, E4 : Stress azoté tardif, E5 :
Stress hydrique précoce, E6 : Stress hydrique tardif et E7 : Stress azoté précoce et hydrique tardif.



La Figure 16 décrit le déficit hydrique subi par les groupes de variétés précoces et tardives dans chaque
environnement ; ce déficit est caractérisé sur la saison de culture par ETM-ETR. On constate que les
variétés tardives sont exposées, du fait de leur phénologie, a un déficit plus important que les variétés
précoces (différences en moyenne de 6,442,8 mm pour les variétés a ’'ETM et de 14,5+5,9 mm pour les
variétés en stress hydrique). Dans les environnements E2, E3 et E4, les variétés tardives ont, en effet,
été impactées, et principalement Lear (A), variété trés tardive ; les indices de stress moyen des variétés
tardives entre 400 et 700°C.jours dans les environnements E2, E3 et E4 sont respectivement de
0,83+0,17, 0,68+0,22 et 0,77+0,19. De plus, I’ensemble des variétés de I’environnement témoin (E1)
ont également été stressés. Ce résultat s’explique par les RU faible de ’environnement témoin par
rapport aux autres environnements (cf. Annexe Il). L’indice de stress est plus faible pour les variétés
tardives (0,60+0,25) que précoces (0,80+0,16), avec encore une fois un impact important de la
phénologie de Lear (A) sur I’amplitude du stress des variétés tardives.

L’analyse statistique du déficit total (ETR-ETM en mm ; Fig. 16) a maturité (Def_Z87) a été menée
grdce au modele complet log (Def_Z87) = Gen + E + Sdj_Epi + Gen: E + Gen: Sdj_Epi +
E: Sdj_Epi avec Gen la variable génotypique, E la variable environnementale et Sdj_Epi la somme des
degrés jours entre le semis et 1’épiaison. Le mod¢le candidat retenu est le suivant : log (Def _Z87) =
Gen + E + Sdj_Epi + Gen: E avec un R?>=0,97. Tout d’abord, la grande majorit¢ de la variabilité
s’explique uniquement par celle de I’environnement E (R2=0,90), du fait des traitements qui imposent
un stress hydrigue — ou non — a des périodes clés des cultures. Ainsi, les différents environnements ont
effectivement bien permis d’imposer des stress hydriques différenciés : tous les environnements sont
statistiquement différents entre eux (test Newman-Keuls de comparaison deux a deux au seuil de 5%).

Les environnements a ’ETM, ont été exposés a un déficit hydrique total sur la saison de 20,1+£9,5 mm
en moyenne, ce qui reste trés modéré. Pour ’environnement ES5, le déficit hydrique a atteint 91,5+13,53
mm de moyenne voire méme plus de 100 mm pour les variétés tardives, ce qui correspond a un stress
intense. Enfin, les environnements E6 et E7 se différencient par leur déficit hydrique pergu, 72,8+11,6
mm et 51,3£12,0 mm en moyenne respectivement ; cela montre que le stress azoté précoce appliqué en
E7 a permis de réduire I’intensité du stress hydrique subi, et par conséquent le déficit hydrique total de
29,5% en moyenne (Fig. 3). Par ailleurs, la significativité de la variable Sdj_Epi (p-valeur<0,01) montre
bien que les stress hydriques ont eu un impact significativement différent selon les variétés en raison du
stade de développement auquel les variétés ont été exposées au stress. Enfin, la significativité de Gen
(p-valeur<0,01) montre que les génotypes ont des caractéristiques propres de réponse au stress hydrique
voire de minimisation de son impact.

La littérature (cf. 1 2- 2.2) souligne que les stress a la floraison sont les plus préjudiciables pour le
rendement. Nous avons donc plus particulierement regardé 1’indice de stress des variétés tardives et
précoces a la floraison dans les différents environnements ; ainsi toutes les variétés de E5 ont subi un
stress hydrique a floraison — indice de stress moyen de 0,59+0,05 pour les tardives 0,82+0,02 pour les
précoces — et