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2P2M : Plateau de profilage métabolique
et métabolique

A

AA : Acide aminé

ABA : Acide abscissique

ADP : Adénosine di-phosphate
AH : Adénosyl-homocystéinase
ANOVA : Analyse de Variance
APK: $ G p Q R \\-phQ@dpho$ulfate
kinase

APR : $ G p Q R \\phQgpho$ulfate
reductase

APS : $ G p Q R \\phQdpho$ulfate
APSIM : Agricultural Production Systems
Simulator

At : Arabidopsis thaliana

ATP : Adénosine triphosphate
ATPS : ATP sulfurylase

B

BIA : Biopolymére interaction assemblage
BL : big leaf

Bn : Brassica napus.

BSA : Bovine sérum albumin

C

C : Carbone

Ca: Calcium

CaO : Calcium oxide

CBL : Cystathionine -lyase

CGS : Cystathionine -synthase
CH3s-SH : Méthyl captane

CIPAN : Culture intermédiaire piege a
nitrate

CITEPA : Centre interprofessionnel

CMIP: PURMHW GYLQWHUFRPSDUD
modéles couplés (Coupled model

Intercomparison project)

COz2 : Dioxyde de carbone

CoA : Coenzyme A

COMIFER : Comité francais d'étude et de
développement de la fertilisation raisonnée

COS : Carbonyl de soufre

Cru : Cruciférines

Cys : Cystéine

D

DAP : Di ammonium phosphate
des semences et plants

DMS : Dimethylsulfide

DMSP : Dimethylsulfopropianate

E

EA : Elementary analyzer

EAbS: (IILFLHQFH GIDEVRUSWLRQ
EAS: (IILFLHQFH GYDVVLPLODWLR
ELISA : Enzyme linked immuno sorbent

assay

EPIC : Erosion-Productivity Impact

Calculator

ERS : Efficience de remobilisation du

soufre

ET : Ecart Type

EUS: (IILFLHQFH GYI{XVDJH GX VRX
EUtA: (IILFLHQFH GYXWLOLVDWLR
EUS: (IILFLHQFH GIXWLOLVDWLR:

F

FAs : Acides gras ou fatty acids

WHFKQLTXH GIpWXGHV GH OD R(%a%iaerélllql%

atmosphérique
Cl : Chlore
CLT : Transporteur de thiol

GA : Acl
GCL : Glutamate cystéine ligase
GES : Gaz a effet de serre

Vi
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GGT : -glutamyltransférase
GIEC (IPCC) : Groupes d'experts
intergouvernemental sur I'évolution du
climat (Intergovernmental panel on climate
change)
Glc : Glucose
GIn : Glutamine
Glu : Acide glutamique ou glutamate
GMC : modeles couplés océan-
atmosphere de circulation générale (Global
coupled ocean-atmosphere general
circulation models)
GNIS : Groupement national
interprofessionnel
GS : Glutamine synthétase
GS: Growth Stage
GSA : Global Sensitivity Analysis
GSiX : Glutathion conjugué
GSH : Glutathion réduit
GSHS : Glutathion synthétase
GSSG :Glutathion oxydé
GST : Glutathion S-transférase

-EC : -glutamylcystéine

ECS : -EC synthétase

H

H202: Peroxyde d'hydrogéne
H2S : Hydrogene sulfuré

Hcy : homocystéine

HN : High nitrogen

HS : High sulfur

HSOs: 6 XOILWH GI{K\GURJqQH

IACR : Institute of arable crop research
IGEPP : Institut de génétique,
environnement et protection des plantes
INRA : Institut national de recherche
agronomique

INSERM : Institut national de la santé et
de la recherche médicale

IPSL : Institut Pierre Simon Laplace

IRMS : Spectrométrie de masse a rapport
isotopique

IRN : Indice de récolte en azote

ITC : isothiocyanates

K

K20 : Potassium oxide

K : Potassium

kDa : Kilo Dalton

Km : Constante de Michaelis

L

LA : Leaf area

LA : Local approach

LAl : Leaf area index

LHS Echantillonnage par Hypercube
Latin

LN : Limitation en N ou low nitrogen

LS : Limitation en S ou low sulfur

M

Met : M éthionine

Mg : Magnésium

MgO : Magnésium oxide

MN : Mid nitrogen

Mo : Molybdéne

MOTL1 : Molybdate transporter 1
MRP Mul'drug resistance-associated
protein

MS : Matiere seche

MS : Méthionine synthase

Mt : Millions de tonnes

N

N : Azote/Nitrogen

NADP : Nicotinamide adénine
dinucléotide phosphate

NHI : Indice de récolte du N ou nitrogen
harvest index

NiR : Nitrite réductase

NIRS : Spectrométrie proche infrarouge

Vil
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NR : Nitrate réductase
NT : Transporteur de nitrate

O

Os: Ozone

OAS : O-acétylsérine

OAS-TL : O-acétylsérine thiol-lyase
OMM : Organisation météorologique
mondiale

OPH : O-phosphohomosérine

P

P202 : Pentoxyde de phosphore

P : Phosphore

PAI : Pod area index

PAPS : fphosphoadéniosiney
phosphosulfate

PAR : Rayonnement
photosynthétiquement actif

PNUE : Programme des nations unies pour
I'environnement

PPHD : Plateforme de phénotypage haut
débit

PRCC : Coefficient de corrélation de rang
partiel

Q

QS : Quantité de soufre

R

RCP : Representative concentration
pathway

REG : Réticulum endoplasmique
granuleux

S : Soufre

S : Sulfide

SAH : S-adénosylhomocystéine

SAM : S-adénosylméthionine

SAMS : S-adénosylméthionine synthétase
SAS PIVERT : Picardie innovation
végeétale, enseignements et recherches
technologiques

SAT : Sérine acétyltransférase
SDS-PAGE :Sodium Dodecyl Sulfate
PolyAcrylamide Gel Electrophorss

Ser : Sérine

SHI : Sulfur harvest index

SiR : Sulfite réductase

SLA : Surface foliaire spécifique
SMCSO : S-methylcystéine sulfoxide
SMM : S-méthylméthionine

SOz: Dioxyde de soufre

SO# : Sulfate

SOT : Sulfotransférase

SSP :Seed storage protein

SUE : Sulfur use efficiency

SULTR ou ST : Transporteur de sulfate
SuMoToRI : Sulphur model towards
rapeseed improvement

T

TAG : Triacylglycéride
TDW : Total dry weight
Thr: Thréonine

TS : Thréonine synthase

U

U : Unité
UMR : Unité mixte de recherche

ROS:EVSQFHV UpDFWLYHV GHYY 1R H

RuBisCO : Ribulose 1,5-bisphosphate
carboxylase/oxygénase

W

RUE: (ITLFLHQFH GIXWLOLVD \%bBFQ ﬁé]'e\/du programme mondial de

rayonnements

S

recherche sur le climat
WOSR : Winter Oilseed Rape

viii
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X

X £ysGly : Cystéinylglycine conjuguée
XRF : X ray fluorescence






Table des matiéres

Table des matieres

T [T oI T=T 0 L= o £ SRS SRR [T
Liste des abréViations............cooeiiiiiiiie e sne e e e sneeneens M
CHAPITRE | - INTRODUCTION GENERALE  ....cooviiiiiieiieiceeeeese e 2
| CONEEXIE GENEIAL....coiiiiiiiiiieiiiiiietieet s s e e s s e e e e e e e e e e s e eeaaaaaaaaaaaaaaaaaaasaaseeeseeeeeereereeeenes 2
Il. Positionnement des objectifs de la these au sein du programme POLYGQNE.................... 5
CHAPITRE Il +SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE .....coveeeieieeeee e, 8
, ID FXOWXUH GX.ERQ]D.GIKLY.HU. e 8
I.1 Place du colza dans la filiere des ol€oprotéagineuUX............cccevvviiiiiiiiiieieeeeeeeeeeeeeveeeeeeeeeaanes 8
1.2 Le cycle de développement du colza et sa place dans les systémes de.cultutes............ 9
1.3 La fertilisation soufrée et azotée du colza et leurs interactions...........cccoccveeeeiniiieeeennnnen. 10
[I. La nutrition et le metaboliSMeE SOUTTA.........uuuiiiiiiii e e e e e saes 12
[I.1 Importance et roles des COMPOSES SOUITES. ... ..iiiiiiiiii it 12
[1.2 Absorption, transport et assimilation du S dans la plante..............ccccoeeeveeiiiiiiiieeeeen. 14
1 Dp2= WY o Yol o] (o] g I =1 V=T g 1Sy o o 1 14
[1.2.0 ASSIMIIALION. ...eetiiiiie ittt e e s s e e e e e e e e s s s bbb b e e e e e e e e e e e s snssabbraeeeaaens 16
[ll. Réponses de la plante face a une limitation en S et impacts sur la qualité des graines.... 17
[11.1 Symptdmes de déficience en S et réponses physiologiQUES...........occueeveeriiiieeeerniiieeeenns 18
[11.2 Réponses métaboliques et transCriptoOMIQUES...........ooiviiiiiiiiii e 19
[11.2.a Modification du métaboliSme SOUTTE..........eueeiiiiiiiiiiie e 20
[11.2.b Interaction avec le métabolisme carbQné.............ccccviiiiiiiiiee e 21
[11.2.c Interaction avec le MétaboliSMe azate.............eeeiiiiiiiiiiiiiiiiii e 21
s ,PSDFWV GTXQH OLPLWDWLRQ..HQ...6..\.XU..0.D..TX.D.O.LVZD» GH
[1l.3.a La graine de colza : développement et germination...........ccoovcveeeeviriieeeeeniiieeee e 22

E ,PSDFWV SK\VLRORJLTXHV.GIXQH.QLRLWDWLRQ24Q 6
F ,PSDFWV GI{XQH OLPLWDWLRQ HQ 6 MXU.QD.TXBOLWp

LA ]

LA ]

,9 $PpOLRUDWLRQ GH Of(86 HQ.LQWHUDEWLRQ.DYHE.QTD]R
IV.1.a Amélioration du pPrélEVEMENT ENLS........ooiiiiiiieeeeeeeeee e e e 27
,9 E $PpOLRUDWLRQ GH OYDVVLPLODWLRQ HW..GH.28 UHP
, 9 ODULDELOLWpP JpQRW\SLTXH VPOHEW.LRQ..X.DU.LPW.RDH
,9 2XWLOV GYDLGH j OD IHUWLOLVDWLRQ 6 Li@&GLEDWBOHXU G
IV.3.a Aide a la fertilisation et indicateur de la NUEMtION.S........ccooveeiiiiiiiiiiie e 31
IV.3.b Diagnostic de la qualité des graiN@S.........ceeeiiuiiiieiiiiiiiee et rreee e 34
IV.4 La modélisation agro-écophysiologique : principes et iNtErétS ..........cccoovvvveeeiiiiiiee e 35
IV.4.a PrinCipes fONQamMENTAUX ........coiieiiiiiiie e e et e e e e e s e e e e e e e e e e e e e e ee e e e e e e e eenenan e eas 35
IV.4.b Les modeles agro-écophysiologique dédiés a la culture du.calza...............cc.ec..... 36
,9 F /TXWLOLYVDW L Ré&oihyslogiguesodarts Win Eodigxe de déreglement
Lo 1150 0 [ 1S 37
V. Le MOAEIE SUMOTORL....eiiiiiiiiiiiiiiiite et e e e s s s s sab e e e e e e e e e e e s snassraeneees 39

PLAN DE RECHERCHE : OBJECTIFS ET DEMARCHES ASSOCIEES.........cccccoveeeveeeveenee. 43

CHAPITRE Il tMATERIELS & METHODES ....oo oo, 50

A. Expérimentations végétalesn planta, conditions de cultures et analyses associées................. 50
|. DESCIIPLT UES CUITUIES....ci i ittt e e e e e s s e e e e e e e e s s s snb b rreeeaaeeessssannsrnrneeeeeeaessananns 50
[.1 EN CONItIONS CONIOIEES.....ccciiiiiiiie ittt e e e e e e e anree s 50
I.1.a Dispositif expérimental mis en place pddff pWXGH GHV LQWHUDFWLRQV H
soufrée et azotée sur la qualité des graines de COIZa.........ccuueeeeeeiiieiiiiiii e 51
, E 'LVSRVLWLI H[SpULPHQWDO PLVY HQ SODFHo8&XU OfpW
UHWDUG GH OYDSSRUW HQ 6 VXU.OD.TXDOLWp.GHV.JUDBOQHV






Table des matiéres

[.1.c. Mode de récolte des EChantillons............ooouuiiiiiiiiiee e e e e 52
[.2. DISPOSItIf @U ChaM... ..o 52
[.2.8. ESS@i SOUTE & PIENQIS......uueviiiiiiiiie ettt e e e e s s e e e e e e e e e s snsbbrreeees 52
[.2.b. Essais au champ par Terres Inovia (2014-2015 et 2015-2016).......cccuveeeeeeeeerrinnnnns 53
II. Analyses élémentaires et DIOChIMIQUES ... ... i, 54
[1.1. Détermination des teneurs N S et N tOLAUX.........ovvuviiiiiiieiiee e 54
[l.1.a. Détermination des teneurs en S et N par EA-IRMS.........cccoooiiiiiiiiiiieee e 54
[1.1.b. Détermination de la teneur en S par fluorescence a rayon. X........ccccoecveeeeeniineeeenns 55
[I.2. Extraction, dosage et électrophorégramme des protéines totales des.graines............. 55
I1.3. Détermination des teneurs en huile et en glucosinolates par Near InfraRed Spectroscopy
(NIRS) et analyse de la composition lipidique des gralfes............ceeriiiiiiiiiiiieeeeee e 56
[ll. Exploitation des données et analyses StatiStGUES ...cccevveeriiiiiiiiiiieiieeeeee e eeee e 56
ll.1. CalculeGHV LQGLFHVY GH UpFROWHYV HW GHV.HIILELHSFHYV (
[11.2. Exploitation statistique deS ONNEES...........ccciiiiiiiiiiiiee e e e e e 57
B. Expérimentations NUMETIQUESIN SIlICO .........coiriirieriececee st seees 57.......
I. Choix des scénarios climatiques et acquisition des variables environnementales pour les
simulations avec le modele SUMOTQRL........coooi i s 57
, 8WLOLVDWLRQ GH EDVHV GH GRQQpHY FOLPDWLTXHV SR:
FaYONNEMENT JOUMAIEES ....coiiiiiiiiiiieieiiiiiiit it s e e s s s e e e e e e e esaeeeaaaaaaaaeaaaasaasaeeeeeeeeeeeeerreeenes 58
I.2. Détermination des fonctions de prélevements en SOULE........uuvveeiiiiiiiiiiiiiieeee e, 58
., OpWKRGHV GTDQDO\WHY GH VHQVLELOLWpP.XW.LOLV.pHS DYHI
II.1. Coefficient de corrélation de rang partiel (Partial Rank Correlation Cieeffic................. 60
[1.2. INAICES A SODQL... .o e e e e s s e e e e e e e s e s s bbb rreeeeaeeeeeeanans 61
CHAPITRE IV RESULTATS .ottt ettt 64
A. EXPERIMENTATIONS IN PLANTA EN CONDITIONS CONTROLEES ET DE PLEIN
(O 1 PP PPPRPPPP 64
A.1 Seed yield components and seed quality of oilseed rape are impacted by sulfur
fertilization and its interactions with nitrogen fertilization ..........ccccoccvevvv v 65
Y 01 1 = T PP 65
(I 11 oo (W Tox 1 o o O TURPPPPPPPPRPPIN 65
[I. Materials and MELNOUS.........ooiiii e e e e e e e e e e e e e e e e aaaaaaaaas 67
[1.1 Experimental treatments and tiSSUE SAMPING........ceriiiiiiiiiiiiiiiee e 67
[1.2 S and N analyses and determination of SHI, NHI, SUE and.NUE................cccoiiiiienen. 69
[1.3 Determination of seed nutritional quUality................ooi i —————— 69
1 2= T 11 I oo T 1 = o | 69
[1.3.b Extraction and quantification of total proteins in Seeds..........ccccveeeeiieeiiiiiiiciiiieeeeeenn. 69
[1.4 STAtISHCAl ANAIYSES ......oiiiiieiieeeeeeeee s e e s s e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e aaaaaaaaaaaaaaaas 70
L RESUIS ... s e oo e e oo e e e e e e e e e e e e e e e e e e e aaaaaaaaaaaaaeaeeeeeeeaeeaas 70
A. Impacts of different levels of S and N fertilization...............ccccoveienininnininnencesneeerneeene 200
[11.1 Influence of S and N availability on DM distribution and seed yield.............................. 70
[11.2 Effects of treatments on S and N partitioning.......ccccceeeeeieeeiiiiiiiee e, 71
[11.3 Effects of treatments on S and N use effiCIENCIES...........eeviiiiiiiiiiiiiiie e 72
[1l.4 Changes in seed nutritional quality in response to the management of S and N fertiliZation
B. Effects of fractionated and delayed S INPULS...........cooiiiiiiee e 73......
[11.5 Effects of fractionated or delayed S inputs on yield components and S and N plant. st&us
[11.6 Effects of fractionated or delayed S supply on seed nutritional quality.....................e... 74
Y 3o 1] o o RSPRPPPPRTRR 74
IV.1 Adjustment of S and N inputs to optimize growth, seed yield and S and N use efficiefties
IV.2 Importance of balancing S and N inputs to maintain seed nutritional quality................ 75
IV.3 Delaying or fractioning S inputs could be a lever for improving seed quality................ 76

IV.4 Towards new indicators to predict seed protein qUAaty..............ueveeeeeiiiimiiiiiiiiiiaareeeeenn 77






Table des matiéres

V2 0] o 13 1113 Lo ] o T 78

$ eYDOXDWLRQ GH OYfLPSDFW GH GLIIpUHQWYV VFKpPDV G
soufré et surlaqualiWp GHV JUDLQHYVY GH FRO]D HW YDOLGDWLRQ G¥Y
des graines en condition de plein Cham.........coioiii e 80

I T oo [N ToxuTo] =] o] o] =T ox 1) SRR 80

IR\ = L= T =Y A 0 T oo L= RPNt 81
100 I 1T T PP PP PRSP PPPRPP 81
[1.2 Essais Terres INovia 2015 €t 2016........covviiiiiiiiiiiiiiiiiiieiiiiiieeiiesee s a s e s s e e s e e e e e e e eaaaaeaeens 81

[[]. RESUNALS B DISCUSSIOLL. . uutuuttuuuttunntnuuiaeeaaaaaassaasseseesaaaeaaaasaaaaaaaaasseaseessreeseeeseseeseesssessssssmssssmrrnnnes 82

AL ESSAI PIENOIS ...ttt 82. i
III.A.1 Impacts des modalités de fertilisation soufrée sur le rendement grainier, les teneurs en
huile, acidestlUDV & HW & HW SURWPLQHV.GHM.JUDLQHNV........ 82
I1I.A.2 Impacts des modalités de fertilisation soufrée sur les teneurs en S et la qualité eesiqu
Lo =11 =P P 82
[11.A.3 Discussion partielle

B. Analyses des lots de graines issues des essais Terres Inovia 2015 et.2016............ccccoverennd 85
[11.B.1 Rendement grainier, teneur en huile, en protéines et en S des graines des essais Terres
10 N 0 L TP P R TOPPPPP 85
[11.B.2 Analyse de la qualité protéique des graines en relation avec la teneur en S des graines de
colza sur les essais Terres INOVIA 20L6..........oocuuurieriiieeeeee it eee e e e s e s s ee e e e e s s s s saarbrereaaaeeens 86
[1I.B.2.a Teneurs en S dans les graines selon les sites et les génatypes.
[11.B.2.b Qualité protéique des graines SEleCONNEES.........ocuveeeeiiiiiieee e 87
[11.B.3 DISCUSSION PATIEIIE. ... e e e e e e e e e as 87

B EXPERIMENTATION NUMERIQUES IN SILICO AVEC LE MODELE
ECOPHYSIOLOGIQUE SUMOTORI ...iiiiiiiiiiiiiiiitiiiiiiis s s s s e e e e e e e e e e e e e aaaaasaaaeaaaeaaeeeeeeeeees 90

B.1 SuMoToRI model simulations for optimizing sulphur fertilization in oilseed rape in
the context of increased SPring tEMPETATUIES.........cccveierireriier e e et e e s e e see e sree e e ereesneas 91
Y 01 1 = T PP 91
[ 11 oo (W Tox 1 o o O TUPPPPPPPPPPPPIN 92

[1.2.2 Selection Of [OCALIONS. ...c..ui i ittt e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e eeeeeees 94
[1.2.b Description of the Climatic Scenarios and Simulation Periods...........cccccceveeeviiinnnnns 95
[1.2.c Initialization Of the MOUEL...........coeiiiiieeeeeeee e 96
[1.2.d Model outputs and statistiCal aNalySES.........covveuuiieiiiieiieecr e e 96
=S 97
B ST U1 F= U= I = T I B = 1Y 97
[11.2 Plant performances at the onset of pod formatian...............c.ccccc, 98
[11.3 Biomass simulations and leaf area eXpanSion........ccccoueeiieeiiiiiiii e, 98
[11.4 S allocation and partitioning SIMUIATIONS .........cciiiiiiiiiii e 99
IV . DISCUSSION. ...cccttttitiiteettttntttttttttee s s s e e s s e e s e e e e e e e e e e e e e aaaaaaaaaaaaaaaaaaaeeeeeeeeeeeeeeaaeaaaaaeaeeseesbbeesnnennnen 100
IV.1 Respective effects of location and scenario on SED, total and leaf biomass............. 100
IV.2 Impact of warmer temperatures on the shortening of the crop cycle and on plant bib@iass
IV.3 Impact on S storage within the plant and environmental ISSUES............ooovciiiiieeeeneenn. 101
IV.4 Directions for S management and adapted varieties.
RV @ o 113 o o PP 103






Table des matiéres

B.2 Sensitivity analyses for improving sulfur management strategies in Winter Oilseed

S 0 TP PP TP PPPPRUUPPPP 105
Y 01 1 = T PR SURRSS 105
(R T (oo 18 ox 1 o] o AU PP O PO PPPPPPPP 106
[I. Materials and MENOUS ... .cuiiiiii it e e e e s s s s s r e e e e e e e e e e e ssaanrrrnnees 108
[1.1 Overview of the SUMOTORI MOEL.........uuiiiii e, 108
[1.2 Simulations and sensitivity analysis ProCedULES............ccooviiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeeeee s 109
II.2.a Step 1: Choice of targeted plant parameters and setting of their variation.range 109
[1.2.b Step 2: Calculation of S uptake fUNCHONS........ccoiiiiiiiiee e 109

II.2.c Step 3: Simulations of plant performances under contrasting S-supply condition10
I1.2.d Step 4: Computation of the sensitivity indices: partial rank correlation coefficienfll
[1.2.e Step 5: Computation of the sensitivity indices: functional decomposition of varidgince wi

Yo o T o [ o o 111
[1.3 SOTIWAIE ...ttt e et et e e e e e e s e e bbb bbb e et e e e e e e e s s aabbbbeeeeeeaeeeeeaanannne 111
[ RESUITS ..ttt e e e e e e e s s s s bbb et e e e e e e e s asa s aab b b eeeeeeaaaeeseaaaanbbrrneeeeeeeeesaanannes 112
[1l.1 Plant performances and range of variations at the onset of pod formation................. 112
[11.2 Impact of variation in plant parameters on plant performance and S.status............... 113
[ll.2.a The variation in RUE was the main driver of TDW and displayed high stability across
L TS0 o 111 T o £ 113
[11.2.b LAle. was mainly impacted by the C-allocation to the leaves............occcvvvieeeeenenn. 113
[11.2.c QSnonie.cLWas strongly impacted by RUE and the impact afid SLA were depending
(0T ISR o] o] Y/ 114
[11.3 Identification of optimised parameter combinations under different S-fertiisatrategies
............................................................................................................................................................ 115
[11.3.a Early and fractioned S supplies allowed the highest biomass production but different
optimised plant parameter COMDINALIANS..........c.uuirieiiiiee e 115
[11.3.b The fractioned S supply allowed substantial increases ig lwith moderate changes in
the PlaNt PArAMELELS....ccc oo 116
[11.3.c High QSovile.cLWas driven by the S amount, whatever the timing of supply, with little
impact on optimised parameter COMDINALIANS............uviiiiiieee e 116
[V . DISCUSSION. ..cccttttttitttttttentttttuttteaae s s s aa s s o s s e e e e e e e e eaeeeaaaaaaaaaaaaaaaaaeaeeeeeeeeeeaaeeaaeteeeasaeesseebbnebbnennnes 117
IV.1 Plant parameter rankings according to their impacts on plant performance under different
TEITIlISALION SIATEGIES. ... i i i ittt e e st e e e e e e e e bbb e e et e e e e e e e s sannbbanneeeeeeeeeaannn 117
IV.2 A preliminary approach to design ideotypes adapted to specific S-fertilising ®sategil18
IV.3 Towards new S management Strat@gIeS. ... ... ccieeerieei it 119
Y T 113 o PP 120

% SHUVSHFWLYHYVY GfpYROXWLRQ GX PRGqQOH 6X0R7R5, Si
SxN sur la qualité des graines : synthese des comparaisons de simulations et des données

(0] 1= = 122
I [ oo [WTox o I =1 0] o] <o 1] 53U 122
LAY = U= AT =T A 0 T LT = O : 123

[I.1 Données climatiques, initialisation du modeéle et parameétrage........ccccvvveicieiieeeieeeenn. 123
,, D $FTXLVLWLRQ GHV YDULDEOHYVY GfHQWUpHV GRQQpH
S T PP PP PRP 123
[1.1.b Valeurs initiales et parameEtrage.........coouureeieiiiiiiie it e e rreeea s 124
LTS U = SRR 125
[11.1 Comparaison des observations et des simulations en condition non limitante.en.N. 125
[11.1.2 ApPOort UNIQUE dE S @ GSB2......uuiiiiiiiee e e e e i iciiiirir e e e e e e e s s e srrrr e e e e e e e e e s s sanrrrareeeeaaeeaeans 125
[11.1.b Apport de S retard@ ou fraCtioNNA..........ccuueiii i 126
[11.2 Comparaison entre les observations issues des conditions limitantes en N et les simulations
réalisées avec les fonctions de prélevement en S correspondantes............ccccceeveeeeeeeeeiiinvnnnen. 127
[V . DISCUSSION. ...uttttttetteeteeeeeet bttt eeeeeeesssaaabrreaeeeeaeesssaaaassbreeeeeeaaeeesaaaasssbaeeeeaaaeesssaansnsnneeeaaeeessannnnns 128

,9 'HV SLVWHV SRXU OYDPpOLRUDWLRQ GHVMV.V.LRXODME RQV
IV.2 La teneur en S foliaire : un indicateur précoce de la qualité de la graine 2................ 130






Table des matiéres

CHAPITRE V #DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES.....c.cocooiiieieeeeeeen. 134
I. Optimisation des performances agronomiques du cide® {DGDSWDWLRQ GHV VFKpPI
6 HQ LQWHUDFWLRQV DYHF OD IHUWLO.LVDWLRQ.L.HW..OfM35H YDV

.1 $SMXVWHU FRQMRLQWHPHQW OD IHUWLOLVDWIURRUGR BIQ/FH \H"
et la qualité des graines duU COIZa.......cccooeeiiiiiiii i 135

.2 Fractionner et retarder les apports en S : de nouvelles modalités de fertilisation a exjarer
.3 Les schémas de fertilisation S doivent étre ajustés dans un contexte de déréglement climatique

caractérisé par une augmentation des températures pPrintaniCreS.......ccceeeeeererieeiiieeiiiereeeeeeeeeenns 139

I.4 Des idéotypes variétaux et culturaux adaptés aux objectifs de rendement et de qualité des
(0= 1L TP PTPP P PPPPP 141

LD P IS PECHVES. ...t i i ———— 143
II. Vers de nouveaux indicateurs de la qualité protéique des graines de.colza...........ccoo...... 144

II.1 La teneur en S des graines peut étre utilisée comme un indicateur de la qualité protti§ue

[1.2 Le modele SuMoToRI : un outil de prédiction de la qualité des graines.?.........ccc....... 146

[1.3 PEISPECHIVES ......ciiiiiieiieee et a e s s e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e aaaaaaaaaaaaaaaaaaees 147






CHAPITRE |

Introduction genérale



6000

5000

4000

3000 Colza

Tournesol
2000

Soja

Production (en milliers de tonnes)

1000

O LA R I R R B |
CLL NN PSS
SIS ISR SN

N X
S & O N
X I S NN

Année
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CHAPITRE | - INTRODUCTION GENERALE

|. Contexte généal

/I fDJULFXOWXUH HVW SRXU OD PDMRULWpP GH OD SRSXOD
DOLPHQWDWLRQ (OOH SHUPHW DXVVL GH QRXUULU OHV DQL
de multiples domaines notamment industriels (biocarburants, bioplastiques, biomatériaux,
PpPWDEROLWHY VHFRQGDLUHV GILQWpUrwW SRXU OD FKLPLF
« UpYROXWLRQ YHUWH & VXUYHQXH GDQV OHVWiaD@AXMWHMO LV D
LOQWHQVLYH G Tldeataboteg, de produitsLpByosanitaires et de variétés sélectionnées a
KDXW UHQGHPHQW D SHUPLV GYDXJPHQWHU FRQVLGpPUDEOF
DX[ EHVRLQV GT{XQH SRSXODWLRQ RRQ6LMGRHM#YE SOHLQ
améliorations, les crises alimentaires notamment de 2008 et 2011 ont remis en cause la capacité
nourrir la population mondiale. Leurs origines sont complexes et multifactorieltesrayet al.,

2000 SUHQDQW HQ FRPSWH OD FURLVVDQFH GH OD SRSXO
alimentaires de base et du colt des engrais (indexé au prix du pétrole), les modifications du climat,
OH PDQTXH GH WHUUHYV DJULFROHV FXOWLYDEOHV HQ FF
KXPDLQHY OH JDVSLOODJH DOLPHQWDLUH HWF /fHQMHX |
HVW GRQF G{DPpOLRUHU OH UHQGHPHQW GHV SURGXFWLRC
UpFROWpV WRXW HQ pwWDQW SOXV UHVSHFWXHXVH GH OfHQ
la consommation mondiale en fertilisants azotés a atteint 109 millions de tonnes contre 80 millions
de tonnes en 2006AOSTAT DORUV TXH SOXV GH OD PRLWLp GH OfD]
DFWXHOOHPHQW SHUGXH GDQV OTHQYLURQQHP H-@&hetl& TXH
OfpQHUJLH IRVVLOH FRQGXLVDQW j GHV pPLVVLRQV GH JD

augmentation des colts des engraiséalettat al, 2019.

Quasiment absente du paysage agricole francais il y a 40 ans, la culture dBresiziad napus
L.) fait maintenant partie des oléoprotéagineux les plus cultivés en France (4,7 millions de tonnes
en 2016) devant le tournesol (1,2 millions de tonnes en 261fH)ré 1.1). En 2016, sa production
de graines a atteint 22,3 millions de tonnes en Europe et 68,9 millions de tonnes dans le monde
(FAOSTAT). Les graines de colza présentent de nombreux débouchés alimentaires et industriels
(Figure 1.2). Riches en huile et en protéines, elles sont utilisées pour la prod@fddk XLOH GH W
(alimentatioQ KXPDLQH GH ELRFDUEXUDQWY HW GH GpULYpV G
FRVPpWLTXHY OXEULILDQWY HWF PDLV DXVVL GH WRXU\

animale.
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3DUPL OHV pOpPHQWY QXWULWLIV BdbtMdthixus pour@tfielebseiels 1
] OD FURLVVDQFH DX GpYHORSSHPHQW DLQVL TXIDX ERQ |
tous les membres de la famille des Brassicad&es$icaceag est une culture exigeante en N (il
est qualifié de « pompeani*WHV 2 PDLV DXVVL HQ 6 GRQW OHV EHVRL
SOzhal VRQW VXSpULHXUV j FHX[ GIDXWUHV JUDQGHN!FXOW)
Oenema et Postma, 2Q0&igure 1.3). Une bonne alimentation en S est nécessaire afin de garantir
des rendements stables ou élevés et une qualité satisfaisante des graines. En effet, les graines
FRO]D VRQW FRPSRVpHV GT1XQ WD X|[ZhsPS R.UNPD @aYe de Hueditd R W p
QXWULWLRQQHOOH SRXU OYDOLPHQW Ddathi&ted decennef) @ hhise& H S
en place de politiques environnementales visant a réduire les émissions industrielles atmosphérique
soufrées telles que le dioxyde de soufre{SO3URWRFROH Gf+HOVLQNL HQ
1994, Protocole de Kyoto en 1997) a conduit a une chute de la disponibilité en S déshsoks (
2001 ; Schnug et Evans, 199En France, les émissions de;.SGDQV OfDWPRVSKqUH |
96 % entre 1973 et 2016igure 1.4). &HV GLPLQXWLRQV GYpPLVVLRQV GH
réduit la dépositionGX 6 GDQV OHV VROV HW RQW FRQWULEXp j
/I TDSSDULWLRQ GH V\PSW{PHV GH FDUHQFH HQ 6 V$OXWHV
IUpTXHQWH HQ SDUWLFX@EGraihét §, 2000.RSH GH Of2XHVW

Une faible disponibilité en S peut conduire & une chute du rendement de 40 &0 I(0vij
et affecter les composantes associées au rendement (poids de mille grains, nombre de siliques
JUDLQHYV SDU VLOLTXHV HWF (Q )UDQFH OfLQVWLWXW WEH
des huiles et des protéines végétales (oléagineuses et protéagineuses) et de la filieg ehasvre
Inovia. SUpFRQLVH G9DSdeR ousHoime adsitilgle (trioxyde de soufre, Den
VIR[\GDQW GRQ Q H:t)en G&suivix @dimdaisdh afth2le prévenir les risques de carence.
BOXVLHXUV pWXGHV RQW PRQWUp TXTXQH FDUHQFH HQ 6 V>
DERXWLW j XQ DEDLVVHPHQW GX UHQ@G@®HRIE W, POW) a6 ttesOD T.
protéines de stockage (moins riches en acides aminés soufrés? R kKat, 2019. Appliquée
DX VWDGH PRQWDLVRQ XQH UHVWULFWLRQ GH OfDSSRUW (
1 IROLDLUH DX SURILW GHV JUDLQHV Btld®M kigliexfgemnihative G X F
des graines produites' { + R R Jdf HL, 2019. Si la limitation en S se manifeste aux stades
UHSURGXFWHXUVY OH UHQGHPHQW QYfHVW SDV DIIHFWp PDL
peuvent étre significativement altérée§ (- R R Kat, 2014 ; Duboussedt al, 2010.

"I DXWUHV pWXGHYVY RQW PLV HQ pYLGHQFH GH dtSCWedibV L QW
et al, 2017 ; Hesset al, 2004 ; Karmokeet al, 1991 ; Koprivovaet al, 2000Q. Une limitation en

3
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6 SHXW GLPLQXHU OTHIINEFigHr® BEHet@fFiKrdgLenenvER MeeRD, 2B0X;
Salvagiottiet al, 2009 ; Schnugtal, 1993 'H SOXV OfLPSDFW GfXQH OLPLW
disponibilité en N Janzenet Bettany, 198 RX ORUVTXH OfXQ GHV GHX[ pOp
quantité trop faible ou en exces, ayant un impact négatif sur le rendement et/ou la qualité des graine:
(Fismeset al, 2000 ; Joshet al, 1998 ; Malhi et Gill, 200/

&HV UpVXOWDWY VRXOLJQHQW OfLPSRUWDQFH GH OfDOL
graines de colza et la nécessité de prendre en compte les interactions nutritionielss Sx
G DPpOLRUHU OTfHIILFL 8 Déémhetty W €nCptegdVaht Wik & tudhténtant la
TXDOLWp JUDLQLqUH ,0V PHWWHQW pJDOHPHQW HQ pYLG
IHUWLOLVDQWY 6 HQ IRQFWLRQ GHV DSSRUWV HQ-1 DIL

environnemental, rendement et qualité des graines récoltées ».

3DU DLOOHXUV GDQV XQ FRQWH[WH GITRSWLPLVDWLRQ

énergétique forcée, mettre au point ou tester de nouvelles pratiques de fertilisation peut étre
prospectévia une approche de modélisation, qui permet (i) de construire en amont un cadre
GIDQDO\WVH pFRSK\WLRORJLTXH GHV IOX[ QXWULWLRQQHOV
régulations associées, (ii) de prédire la croissance du végétal dans une large gamme de conditior
environnementales (e.g. apports contrastés en N et S, température et rayonnement incident) et enfi

LLL GYLGHQWLILHU HW GH YDOLGHU GHV LQGLFDWHXUV X\
OD IHUWLOLVDWL R Qdéotyddd Var@tbuxGep ¢wtQraly) LR @ér€gfeiment climatique,
dont la hausse des températures prédites au cours des prochaines décennies, pourrait avoir di
incidences sur le rendement des cultures et la qualité des graines récaitdasdet al, 2010;
Hamptoret al, 2013 ; Madart al, 2012 ; Namazkaat al, 2016 ; Regitano Netet al, 201§. Par
ailleurs, il a déja été souligné des interactions existant entre la hausse des tempglaturggion
soufrée (effets compensatoires ou additionnédsunel-Muguetet al, 20153. De ce fait, pour
développer des systémes a faibles intrants, il est nécessaire de prendre en compte conjointement e
effets de la température et de la nutrition S, spécialement chez le colza qui est une culture

particulierement exigeante en S.

'DQV FH FRQWH[WH JpQpUDO FHWWH WK-Q@N 950 B\ACeL V p H
financée par la SAS PIVERT (Picardie Innovation Végétale, Enseignements et Recherches
Technologiques) dans le cadre de son programme de recherche GENESYS et plus spécifiquemer
GX SURMHW 32/<*21( :3 3 VIHVW IRFDOLVpH VXU OYWWPSDFV

S en interaction avec la fertilisation N, le réchauffement climatique attendu sous nos latitudes et la
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Figure 1.7 : Représentation schématiquedu projet POLYGONE et de ses différents lots
de taches ou "Work package" (WP). Cette thésese positionneau sein du WP2 (Déterminants
physiologiques déa qualité).
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variabilité de certains caractéres de la plante, sur les performances agronomiques, les composante

du rendement et la qualité des graines du colza.

Il . Positionnement des obijectifs dia thése au sein du programme POLYGONE

La SAS PIVERT est une société innovante du domaine de la bioéconomie, créée en 2012 et
VRXWHQXH SDU OfYfewDW j WUDYHUV OH 3URJUDPPH ,QYH'
OfLQGXVWULDOLVDWLRQ GH OYLQQRYDWLRQ HQ FKLPLH G
nouveaux produits et procédés. Le Programme GENESYS est un programme de recherche
structurant pour le développement de la bioraffinerie oléoprotéagineuse. Il porte sur tout le cycle de
OD ELRPDVVH GHSXLV OD SURGXFWLRQ DJULFROH MXVTX!"

procédés de transformation (fractionnement, chimie, biotechnologiel-eto)g 1.6).

Le sujet de thése est adossé au programme POLYGONE GENESYS-PIVERT associant des
partenaires académiques (UMR INRA/UCN EVA Caen, UMR AgroEcologie Dijon, UMR NORT
INRA/INSERM/Université Marseille) et privés (Terres Inovia, Dijon Céréales, PIAE Artemis) sur
OD SUREOpPPDWLTXH GH © O 1 hRilpOd & DktcaRxYe@dizapar maRize L W
des interactions avec le milieu et les conduites » (niveaux de fertilisation S/N et climat) et les

conduites (dose, fractionnement des apports de fertilisants).

/IH VXMHW GH WKqgVH VY{LQ\a&and laMotSde xachey 2 pWE2)L ihtKiHePH Q W
Déterminants physiologiques de la qualité » du projet POLYGORN.I(e |1.7) et comporte 2
volets complémentaires (volets « Physiologie » et « Modélisation ») dont les objectifs principaux
visent a (i) analyser différentes stratégies de fertilisations S et N sur les performances agronomiques
et la qualité protéique des graines de colza, (ii) identifier des indicateurs de la qualité des graines de
colza en lien étroit avec la fertilisation S et N et (iii) optimiser les performances agronoduques
colza par une approche de modélisation en testant différentes stratégies de fertilisation en S dan
différents contextes climatiques ou avec des combinaisons de parametres définissant des idéotype

variétaux.

Ce mémoire de thése débute par une synthese bibliographique résumant les différents aspect
agronomiques et économiqué&H OD FXOWXUH GX FRO]D OYLPSRUWDQFF
VD FURLVVDQFH DLQVL TXH OHV LPSDFWV G 1% Qdd gtxin®&slev D W |
HQILQ OHV GLIIpUHQWHY YRLHYVY GYDPpOLRUDWLRQV GH OD
H[SpULPHQWDX[ DLQVL TXH OHV PpWKRGHV GIDQDO\VHV PL

travail de recherche sont décrits dans le chapitre « Matériels et méthodes ». Lesséntibamilite
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présentés sous la forme de 3 publications scientifiques (en anglais) et 2 parties résultats
VXSSOpPHQWDLUHY HQ IUDQoDLV /I THQVHPEOH GH FHV Urg

prospective présentée dans le chapitre « Discussion générale et perspectives ».
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CHAPITRE Il +SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

| /D FXOWXUH GX FRO]D GYKLYHU

I.1 Place du colza dans la filiere des oléoprotéagineux

La production mondiale de graines oléoprotéagineuses est en constante progression depuis le
DQQpHV HW DYHF XQH SURGXFWLRQ GH JUDLQHV TXDGU?
principaux oléoprotéagineux cultivés dans le monde, placant sa cultuieasg apres le soja et le
palmier a huileigure 11.1 /IT8QLRQ (XURSPpHQQH HVW DFW XrmoddiaH P HQ
de colza FAOSTAT), avec une production de plus de 22,2 Mt de graines en 2016, soit plus de 32
% de la production mondiale (68,8 Mt). Elle est suivie par le Canada (18,4 Mt), la Chine (15,2 Mt)
HW O 1,4QM5.FAvec une production de graines de colza de plus de 4,7 Mt en 2016, la France
HVW DYHF OY$OOHPDJQH OH SAISPATH UesSUrRceXdxplbieed)pddiX U R
sa culture ont fortement augmenté depuis les années 70 mais restent assez stables depuis 2005 ay
environl, PLOOLRQYV i H E)Vde Platent ainsi devant la culture du tournesol (0,5
PLOOLRQV GYKD HW OW GH JUDLQHYV

Le colza est cultivé principalement pour ses graines riches en huile (en moyenndedla %
composition totale) mais également en protéines (en moyenne 19 % de la composition totale)
(Figure 11.3.A). Aprés récolte, les graines subissent le processus de trituration permettant de séparet
OTKXLOH EUXWH GX WRXUW H D Kuild ge/dolZaxelst GichdJdnFakidie liHdEigue) R W
(22 %) appartenant aux omégaH W H Q -IDddngue (9 %) de la famille des oméga-3, deux
acides gras polyinsaturés essentie¢s lon synthétisés par les animaukigre 11.3.B). De plus,
sonfaibleratR & & LQIpULHXGHVVRWYUEGHMQWHFRPPDQGDWLRQ\
HQWUH HW DLQVL TXH VD IRUWH WHQHXU HQ YLWDP]I
OYDOLPHQW D WdvR@onK 20BD;LFRdist al, 2009 /fKXLOH GH FRO]D HV
valorisée pour des usages non alimentaires, tels que la production de biocarburant (Diester®), de
biolubrifiants, de détergents ou de produits cosmétiqueses OléoPrp Le tourteau de colza,
résidu obtenu apreés trituration des graines et aggloméré sous forme de granulés, est utilisé
HVVHQWLHOOHPHQW GDQV OYDOLPHQWDWLRQ DQEmxetH ,0
majoritairement de protéines riches en acides aminés essentiels tel que la lysine, la thréonine ou |
méthionine Figure 1.L3.C LQGLVSHQVDEOHY DX GpYHORSSHPHQW GH
porc, ruminants, agneaux). Les bovins peuvent également consommer 4 a 5 kg de tourteaux de colz

par jour. Grace a leurs qualités nutritionnelles, les tourteaux de colza remplacent facilement les
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WRXUWHDX[ GH VRMD SURYHQDQW OH SOXV VRXYHQW G
ONDPpOLRUDWdd QitPeha@Dal T2RD), de la viandefolomonet al, 199 ou des

° X |1 heisari et Ghayor, 20)4 'DQV XQ FRQWH[WH GIDFFURLVVHPHQW
SURWpPLQHY GHVWLQpPHV j OYDOLPHQWDWLRQ KXPDLQH OD ¢
prometteuse pourlesnovdOOHYV VRXUFHV GH SURWPpPLQHYV YpJpWDOHYV

GH QRXYHDX[ SURBHVXNVIGOHMWVDEWILFRO]D SHUPHWWHQW
protéines avec des profils fonctionnels optimisés pour plusieurs applications alimentaires

(mayonnaise, produits de boulangerie, ete)( Der Haaet al, 2019.

&HSHQGDQW OH FRO]D SUpVHQWH FHUW D Lnél YarGgs\giaivds Q W D
contiennent des composés pouvant étre toxiques ou antinutritionnels pour les humains ou les
DQLPDX[ /HV YDULpWpV WUDGLWLRQQHOOHV GH FRO]D SUF
(C22:1) qui a forte dose peut étre toxique pour les anintauxget al, 1977. En outre, la qualité
nutritionnelle du tourteau de colza peut étre réduite par la présence de glucosinolates, molécules
VRXIUpHV GRQW OHV SURGXLWYV GH GpJUDGDWLRQ VRQW U
animaux, en causant divers désordres physiologidques/gonet al, 1993 ; Mawson et Heaney,

1994). Afin de pallier ces aspects négatifs, de nouvelles variétés « 00 » dites « double zéro » (en
anglais « double low » pour « low erucic acid and low glucosinolate ») ont été mises au point par
sélection variétale pour atteindre des teneurs en acide €érucique inférieures a 2 % de la fractior
lipidique et des teneurs en glucosinolates inférieures 2B 0O SDU JUDPPH G@e3UDLQ'
et al, 2009. Cependant, a faible dose, les glucosinolates et composés présents dans la plupart de
especes de Brassicacées (brocoli, radis, roquette, moutarde, chou, etc) sont reconnus pour avoir ds
HITHWV EpQpILTXHV VXU OD VDQWp QRWDPPHQWsB@n@rLPLQ X
et al, 2005 ; Kapusta-Ducét al, 2012; Londonet al, 2000 ; Saponet al, 2007 ; Seovet al,

2005.

I.2 Le cycle de développement du colza et sa place dans les systemes de cultures

Le colza, membre de la famille des Brassicacées, est issu du croisement naturelaiue |
(Brassica oleraea L.) et de la navetteBfassica campestris.) (Figure 1.4 &THVW XQH S
herbacée annuelle, monoique, mellifere, a racine pivotante et tige rameuse et aux feuilles possédat
des morphologies différentes selon leur position nodale et le stade de développement de la plante
Les feuilles inférieures (développement au stade rosette) sont pétiolées et découpées et les feuille

supérieures (développement a la montaison) sont lancéolées et entieres.



Tableau 11.1 : Principaux stades repéresdu cycle de développementdu colza. La
nomenclature anglo-saxonne (GS : Growth Stage) est indiquée entre parerithestgle est atteint
lorsque 50 % des plantes sont@stade. ' D S Teg¥s Inovid.

A l'automne
A- Stade cotylédonaire
Levée: les jeunes plantes marquent la ligne.
Stade A(GS10) VWDGH FRW\OpGRQDLUH 3DV GH IHXLOOH\
StadeA 7 deux cotylédons sonisibles.

B- Formation de la rosette

Stade B: apparition des feuilles. P& 1 H-@W X@htfe les pétioles.
Absence de vraie tige.

Stade B1(GS11): 1 feuille vraie étalée ou déployée.

Stade B2(GS12): 2 feuilles vraies étalées ou déployées.

Stade B3(GS13): 3 feuilles vraies étalées ou déployées.

Stade B4(GS14): 4 feuilles vraies étalées ou déployées.

Stade Bn(GS1n): n feuilles vraies étalées ou déployées.

Jusqu'a BgGS19) ou davantage de feuilles étalées ou fin de la formation de
StadeB1 et B4 la rosette.

Au printemps

C- Montaison

Stade C1(GS30): reprise de végétation. Apparition de jeunes feuilles.
Stade C2(GS31): entre-Q ° X @sibles. On voit un étranglement vert clair|a
OD EDVH GHV QRXYHDigg SpPWLROHV &THVW

StadeC2

D- Boutons accolés
Stade D1(GS50): boutons accolés encore cachés par les feuilles termingles.
Stade D2(GS53): inflorescence principale dégagée. Boutons accolés.
Inflorescencesecondaires visibles. Au cours de ce stade, la tige atteint 4
dépasse la hauteur de 20 cm mesurée entre la base de la rosette gulets
floraux.

—

Staded1 et D2

E- Boutons séparés
Stade E(GS57) OHV SpGRQFXOHV IORUDX[ VDO
de lapériphérie.

F- Floraison

Stade F1(GS60): premieres fleurs ouvertes.

Stade F2(GS61): allongement de la hampe florale. Nombreuses fleurs
ouvertes.

G- Formation des siliques
Stade G1(GS65): chute des premiers pétales. Les 10 premiéres siliqueq ont
une longueur inférieure & 2 cm. La floraison des inflorescences seesndd
commence a cstade.

Stade G2(GS71): les 10 premiéres siliques ont une longueur comprise §
2et4dcm.

Stade G3(GS72): les 10 premiéres siliques ont une longueur supérieure|a 4
cm.

StadeG1 etG4 Stade G4(GS73): les 10 premiéres siliques sont bosselées.
Dessins : A Gravaud Stade G5(GS81): grains colorés
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Comme chez les céréales, il existe deux principaux types de développement chez le colza : le
FRO]D GH SULQWHPSV TXL HVW ELHQ DGDSWp DX[ FRQGLWL
OH FRO]D GYKLYHU TXL HVW SULYLOpJLp HQ (XURSH

Le colza de printemps, semé entre mars et avril et récolté en aolt de la méme année, a une pha
rosette trés courte qui ne nécessite pas de période de vernalisation mais une photopériode longus
LeTableaull.l1 SUpVHQWH OH F\FOH GX FRO]D GY{KLYHU HW OHV Gl
Le cycle peut étre découpé en 3 phases : la phase végétative, la prahechepe et la phase de
PDWXUDWLRQ $SUgqV OH VHPLVY OH FRO]D GpYHORSSH DYDC(
IHXLOOHYV $ILQ GH SHUPHWWUH OYLQLWLDWLRQ I1QRUDOH
vernalisation) ou la croissance va étre fortement ralentie. Aprés la vernalisation (< 10°C pendant au
moins 40 jours), le colza initie sa phase reproductrice par la montaison (reprise de la croissance
végeétative) suivie par la floraison (phase reproductrice). Les &fftexcGV VXSpULHXUV G
YLVLEOHYV SDU pORQJDWLRQ OfYLQIORUHVFHQFH VYpEDXFKF
se développent en parallele. La floraison dure de 4 a 6 semaines. Apres fécondation, la formatior
du fruit est assez rapide mais sa maturation demande en moyenne 6 & 7 semaines. A maturité, le

siligues deviennent déhiscentes et les graines peuvent ainsi étre libérées au moindre choc.

Dans les systemes de rotation des cultures, le colza a de nombreux atouts. Il permet de facilitel
OH FRQWU{OH GHV PDODGLHYVY GHV FpUpDOHYV GYKLYHU PDL"
Un précédent colza améliore le potentiel de rendement du blé suivant de 7 a 30 % par rapport a ut
précédentbléGNIS /H FRO]D GYKLYHU HVW XQH FXOWXUH TXL D XC
et est donc qualifié de nitrophile ou encore de « pompe a nitrate », ce qui lui permet de jouer un role
de CIPAN (culture intermédiaire piege a nitrate) et de limiter le lessivage des sols en enttaiet p
O T K LMérkl Inovig. Grace aux isothiocyanates (ITC), produits issus de la décomposition des
glucosinolates provenant des résidus de culture, le colza peut avoir un rble assainissant des sol

(processus de biofumigation).

|.3 La fertilisation soufrée et azotée du colza et leurs interactions

La croissance, le développement et la productivité du colza peuvent étre perturbés par de
QRPEUHX[ IDFWHXUV QRWDPPHQW SDU OH PDQTXH RX SDU

nutritifs dans le sol.

/I TID]JRWH 1 IDLW SDUWLH GHV pOpPHQWY HVVHQWLHOV C
premier €élément apporté par les fertilisants, suivie par le phosphore (P), le potassium (K) et le soufre

(S). Le colza a des besoins importants en N, variables selon le stade de développement. lIs sont plL
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Atmosphére 30,

Figure 1.5 : Cycle biogéochimiquedu S. Le sulfateestassimilé par les végétaux terrestegpar

les algues (fleches vertes). Les microorganismes du sol utilisé&htlans des réactions dissimilatrices
(fleches rougeset bleues)et minéralisentle S organiqueen sulfate (* minéralisationvia activité
arylsulfatase). Les animaux dépendent de source de S orgarligu& peut étre libéré dans

O 1D W P hat 8K gdddtis, les volcaret, O 1 D F avthrépidMgposous forme de composés volatiles qui
seront oxydésau niveau atmosphérique. DMS : dimethylsulfide, DMSP : dimethylsulfopropianate.
'TDSUQqV ' PR3] Ketifié G 1 D Fakghdshetal. (2011b).

Tableaull .2 : Principaux engrais soufrés utilisésen France. (' 1 D S Ueyr¥s Inovid.

Apport minimal pour

Engrais Concentration 75 nités deSO,.hat Elément associé
de SO, , au soufre
en kg en litre
Sulfate d'ammoniaque 60 % 125 - 21 %N
Sulfonitrate d'ammoniaque 26 32,5% 230 - 26 % N
Ammonitrate soufré 26 - 13 13 % 580 26 % N
Solution aZOt(eS soufrée 284 1 4 ys0/1001 678 536  26kgN/100|
Superphosphate simple ou 0 ) 0
normal 18 30 % 250 18 % B,
Superphosphate concentré 25 20 % 375 - 25@ P
Sulfate de potassium 45 % 170 - 50 %K
Kiesérite grar]u!e (sulfate de 50 % 150 ) 25 % MgO
magnésium)
14 % KO
Polysulfate™ 48 % 155 - 6 % MgO
17 % CaO

(1) Densité de 1,265

Animaux
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IRUWYV HQ ILQ GYKLYHU HW DX SULQWHPSVY ORUVTXH OH F
MXVTXIDX GpE XPRuséGitet hO ROUIDILe¥ préniers apports en N sont donc appliqués a
OD VRUWLH GH OYKLYHU DILQ GH FtBripS & de\satisfaiee DeslhesoihQde W X
la plante Terres Inovia ,0 SHXW rWUH HIITHFWXp R X DSSRUWYV G
en N du sol et des besoins des plantes allant de 40 a 100 khpsuhapport (Terres Inovia). Ces
apports sont fractionnés sur 3 stades du développement (reprise de végétation, début de montaiso
boutons accolés et/ou boutons séparés) afin de mieux répondre au besoin de la culture. Malgré se
IRUWYV EHVRLQV HQ 1 HW VD FDSDFLWp GZapbsgRie ;W&hiBI€Q pO
HIILFLHQFH GYXWLOLVDWLRQ GH OfD]RWH (8W$ RX 18W(
FRUUHVSRQGDQW j OD SURGXFWLRQ GH JUDLQHV SDU TXDQC
de 50 % Echjoerringet al, 1999. Ainsi, le N étant mal remobilisé depuis les tissus foliaires vers

les graines, son indice de récolte en N (IRN ou NHI pour « Nitrogen Harvest Index ») est également

assez faible.

Le soufre (S) fait aussi partie des 6 macronutriments indispensables au bon développement de:
plantes qui peuvent le prélever au nieaG H O D W P RV S KigudeH|.1R XDdasXle \édt, Ga
majeure partie du S est stocké sous forme organique (60 a 95 %) et peut étre retrouvé par exempl
GDQV OYKXPXV OHV UpVLGXV GH FXOWXUHV RX OD ELRPDV'
le S sous forme minérale (sulfate, SPprésent dans le sol qui est absorbé par les plantes. Le S
organique doit étre converti ou minéralisé par les micro-organismes du sol avant de pouvoir étre
absorbé et utilisé par la plantéidure 11.5). Les besoins en S sont variables selon les espéces et le
stade de développement. Comme de nombreuses Brassicacées, le colza est une espece présentan
IRUWY EHVRLQV HQ 6 0DOJUp VHV IRUWHV FDSDFLWpV GID
une faible eflLFLHQFH G X & (EDtSVdD \SUWR Qour « Sulfur Utilization Efficiency »
FRUUHVSRQGDQW j OD SURGXFWLRQ GH JUDLQHV SDU TXEC
limitante Quboussett al, 2010 &RPPH OfLQGLFH GH UpFROWH HQ 1 O
pour « Sulfur Harvest Index », correspondant a la quantité de S retrouvée dans lepayraapeort
a la quantité de S de la plante entiere) est lui aussi faible, atteignant seulement 206riditeon
de plein champ dans une étudevtesrath et Zhao (1996De plus, une forte proportion de S peut-
étre perdue lors de la chute des feuilles au moment de la sénescence séquentielle ou monocarpiqu

avec des teneurs pouvant atteindre 2 a 3 % de la matiére séche.

Le S nécessaire aux cultures peut étre apporté par différentes voies dont la principale est la
feUWLOLVDWLRQ ,0 H[LVWH GLIIpUHQWYV W\SHV GH IHUWLOL

K, Mg ou Ca) (ableau 11.2). La formulation a choisir dépend du type de sol, des précédents
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Acides aminés

soufrés
Cystéine
p . Méthionine OpWDEROLVPH GH OYD]RWH
Métabolisme C1 SMCSO La disponibilité en soufre
SA,‘M/SM.M affecte le métabolisme de
Méthylations OTD]RWH
Métabolisme
énergétique : , Réponse aux stress
Thiorédoxines S ) S:yTOChélatines
Groupements Metabofll§me 4 Thionines
prosthétiques Mighis Ll
Centre Fe-S h e Sulfolipides
Hormones
végeétales Métabolites secondaires
Ethyléne T Glucosinolates
Polyamines vitamines  protéines C 5 fré
Y Biotine Conformation OMPOSES SOUIres
Thiamine Activité

Qualité nutritionnelle

Figure 11.6 : Représentation schématique des fonctions physiologiquess! soufre et de
son implication dans la biosynthésede divers métabolites chez les végétauxGSH :
glutathion réduit, SAM : S-adénosylméthionine, SMM : S-méthylméthionine, SMCSO- : S
méthylcystéine sulfoxyde.q D S Nigirova etal. (2004) adaptation d€ § + R R J20H3)
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FXOWXUDX[ HW GX FOLPDW /9D S®&isé\Wu @iktetpsl, WyWné&mnie @dmend Q p
TXH OfXQ GHVY GHX[ SUHPLHUV DSSRUWYV HQ 1 &HUWDLQV IF
GDQV OH FDV GH OD YLJQH GX EOp GH OTDUERULFXOWXU
possédent du S dans leur composioHW SHXYHQW DikyB0.ha's YR pS\CHUG ® JH
IXPLHU RX GH OLVLHU SHUP HW.ha4Y(OE8FER) VArhb t@nhEds RI80, NJ
les retombées atmosphériques de BOduites par la combustion des énergies fossiles (charbon et
PEWUROH pWDLHQW OfXQH GHV SULQFLSDGHaY. CesxXtdissibhs GH ¢
pWDQW QpIDVWHYVY SRXU OfHQYLURQQHPHQW SRXU FRDXVH
inflammations du systeme respiratoire et oculaire), des politiques de réduction de ces rejets
LQGXVWULHOV RQW pWp PLVHV HQ SODFH 3URWRFROH G
Protocole de Kyoto en 1997) et ont permis de les réduire de 96 % entre 1973 et 2016 (4,b&kg SO

1 CITEPA, Figure |1.4). Cette diminution de la dépositionenSODVVRFLpH j OTH[SRUWD
les cultures intensives et les possibles pertes par lixiviation ont conduit a une oligotrophisation des
sols en S et ont fait apparaitre de facon récurrente des phénomenes de cafRrotezme
nombreuses culture$/i¢Grathet al, 2002 ; McNeillet al,, 2005 ; Scherer, 2001 ; Schreigal.,

1993. La fertilisation en S est donc devenue un sujet de préoccupation tres prégnant au cours de I
GHUQLQUH GpFHQQLH $LQVL LO Hppde S0 phitBsQ@le 8 pegilzalén7aH U U
75 unités de S@ Tableau 11.2) de facon systématique sur les cultures de cdlza€s Inovid.

&HOD UHVWH XQH UHFRPPDQGDWLRQ HPSLULTXH FDU FHW |
de culture (aléas climatiques, caractéristiques du sol, fertilisation, etc), aux précédents culturaux et
au statut soufré du sol et de la plante. Il est également nécessaire de prendre en compte le
LOQWHUDFWLRQV 6 1 HW & SRXU FRPSUHQGUHenéeracsdans W G

seront décrites plus en détails dan€lhapitre 111.2 .

[ . La nutrition et le métabolisme soufré

[I.1 Importance et réles des composés soufrés

Le soufre est un macroélément essentiel dans le métabolisme des végétaux car il entre dans |
composition de nombreuses molécules aux fonctionnalités trés variées telles que les acides aminé
(cystéine et méthionine), les protéines, les vitamines et de nombreux composés secéiglaires (

11.6).

La cystéine fait partie avec la méthionine des acides aminés soidréssgentiel pour la

méthionine et non essentiel pour la cystéine). Elle joue un rdle particulierement important dans la
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Cystéine Glutamate

ATP
D GCL
ADP

-glutamylcystéine

Glycine \
GSHS
ATP
ADPD
NADP* GSH R-OOH
(réduit) (ROS: HO,)
GR GPx
NADPH GSSG R-OH
(oxydé) (ROH: H0)

Figure I .7 : Synthéseet cycle redoxdu glutathion. Le glutathion sousaforme réduite GSH)

est synthétisé a partir de 3 acides amidégylutamateJa cystéineet la glycine cecien deux étapes
nécessitande O Y p Q Kdug farime G 1 $ 7faisant intervenir consécutivement deux enzynles:
glutamate cystéine ligas&CL) et la glutathion synthétaseGSHS. Le GSH peut paila suite étre
impliqué dans des réaction§ 1 R [-‘Y&IRctionen utilisant par exemple une glutathione peroxydase
(GPX) afin de réduire un composé oxydant pouvant étre une espece réacti@fde [\ XRQI)
commele peroxyde G 1 K\ G U R JJa3)QLd GSH est alors convertit sossforme oxydée (GSSGot

est régénéré sousa forme réduite par une réaction enzymatique faisant intervieniglutathion
réductaseGR) qui nécessitde co-facteur NADPH (nicotinamide adénine dinucléotide phosphate) afin
de finirle cycle redoxLes enzymes slg schéma sorgnitalique soulignées.
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VWUXFWXUH GHV SURWpPLQHYV JUKFH j VRQ JURXSHPHQW WK
définissent la structure tertiaire des protéinesmandowskeaet Sirko, 2008. La cystéine est le
SUpFXUVHXU GH OD V\QWKgVH GYIDXWUHV PROpPFXOHV VRX
tripeptide existant sous forme réduite (GSH) ou oxydée (GSSG), qui est un co-facteur contrélant
O 1 p W D Wréadugtoh\ @R groupements thiols cellulaireégyre 11.7). Le glutathion va par
H[HPSOH SHUPHWWUH OD UpJpQpUDWLRQ GH OfDB&att DVFF
oxydante) ouOD UpJXODWLRQ G 1 BHWUnYdlaMde poteclidn Bd3 BelluleX ¢bntre les
HVSqgFHVY UpDFWLYHV GH OYR[\JgQH 526 (FOyRE\WoGd, 20pISR Q V H
Ribaset al, 2019. Le glutathion peut notamment intervenir dans la détoxication de xénobiotiques
(substances étrangeres comme les herbicibeson et al, 2010. Le GSH est aussi le précurseur

de la synthese des phytochélatines, permettant une certaine résistance des plantes face aux io
métalliques I(eusteket Saito, 199 Il existe un acide aminé soufré dérivé de la cystéine, le S-
methylcystéine sulfoxyde (SMCSO ou méthiine), dont les réles ne sont pas encore tres clairs chez
les végétauxHdmandst al, 2013 (Figure 11.6). Il a été proposé différentes voies de synthése du
SMCSO : par méthylation directe de la cystéine, pour former la S-méthyl-L-cystéiivel,. $1i G § X Q H
oxydation Thompson et Gering, 19%6ou par production de S-méthyl-L-cystéine par réaction de

la sérine avec du méthyl mercaptan, en utilisant le fragment thiométhyle de la méthionine, & nouveau
VXLYLH GTXQANR]eGDAMhRQ19§2Le SMCSO est retrouvé en forte concentration
chez les Brassicacées telles que le chou-fleur ou les choux de Brukklhés ¢t al, 1999, et
notamment chez le colza ou son accumulation peut représenter 12 a 32 % des acides aminés total
foliaires et est une forme de transport tres importante du S dans le phiéanwen( 201% Le
groupement thiol de la cystéine est impliqué dans la formation des centres fer-soufre de protéines
telles que la nitrogénase, indispensable a la fixationxdithdk les Iégumineuses, ou la ferrédoxine,
protpLQH H[WULQVqQTXH GH OD PHPEUDQH WK\ODNRWGLHQQH
NADP lors de la phase lumineuse de la photosynthése. La cystéine est également impliquée dans |
YRLH GYDVVLPLODWLRQ GX QLWUDWH HW GH OfYDPPRQLXI
IRQFWLRQQHPHQW GH OD QLWULWH UpGXFWDVH 'f{DXWUF
multitude de voies clés du métabolisme, comme la photosynthése, le cycle de Krebs (coenzyme-A),
OTDVVLPLODWLRQ GX laH&yaGKor6de©ptot&ing3 vlteocdrd latéoride au stress
oxydatif (Lindahl et Kieselbach, 2009 ; Takahagdtial, 2011).

La méthionine, acide aminé essentiel initiateur de la traduction des protéines, est également le
précurseur de la S-adénosylméthionine (SAM), une molécule impliquée dans les processus de

méthylation notamment lors de la synthese des chlorophylles, de certaines bases azotées (retrouvé
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Figure 1l .8 : Acquisition et transport du sulfate (SO,;*) chez les Brassicacées.

Le SO,> absorbéau niveau racinaire peut-étre stocké ddasacuole ou assimilé dans les plastes des
cellules racinairedl est cependant rapidement soit transporté vers les parties aéngamhesyleme.
Parla suite,le SO,? estdéchargé dans les cellules du mésophylld @stsoit stocké dans les vacuoles
(pool mobile deSO,? disponible pourla remobilisation), soit assimilé par les voilS1DVVLPLODWLK
réductrice (dans les chloroplastes) non réductrice (voir Figurdl.11). Les composés réduits
susceptiblesG 1 r Wehiddlésvia le phloeme sonte glutathion, les acides aminés soufrés (cystéine,
méthionine, méthiine (SMCSOR@t autres dérivégle la méthionine tels quéa S-méthylméthionine
(SMM). Les ovales rouges indiquent les transporteursS@g (SULTR) permettantle transport du
SO,? autravers dda membrane plasmique 00 T H Ide3®,f- dela vacuole. Les flechesnpointillées
indiguent des voies de transport putatives. Modi@é] D S U R JROH3) Buchneret al. (2004)et
Takahashetal. (2011b)
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dans des composés tels que les polyamines, la nicotianamine et les phytosidérophores) et d
OTpWK\I\OgQH KR HeR®tHodfgedh pANOB gdre 11.6). La SAM est le précurseur de
la S-méthylméthionine (SMM) qui peut étre une forme de transport du S réduit dans laiplente

phloeme Bourgiset al., 1999.

Le soufre entre aussi dans la composition des sulfolipides qui sont localisés dans les membrane:
thylakoidiennes. En rendantQpXV IOXLGH FHVY PHPEUDQHV OHV VXOIRO
OTHIILFDFLWp GH QDmaskKRAMERY \DWK 20M)b Les glucosinolates et
isothiocyanates, molécules soufrées donnant aux Brassicacées leur godt piquant (moutarde, chow
etc), jouent un réle danl GpIHQVH GHV SODQWHV IDFH j GHV VWUHVYV
activités  antibactériennes et antifongiques) ou abiotiquesamlfrix, 2001 ;
Rauschet Wachter, 2005 ; Wittstockt Halkier, 200). Le soufre intervient également dans la
VIQWKgVH GDFLGH OL SoRivwsdnX Buskl \tbn@uibl pdKdeRm@tir€) dth¥ meilleure

résistance face aux pathogenesg(re 11.6).

Il .2 Absorption, transport et assimilation du S dans la plante
II.2.a Absorption et transport

/ITDFTXLVLWLRQ GX 6 SHXW VH IDLUH DX QLYHDX IROLDLL
OfDWPRVSKqUH OMqGeéesRAfGMHe BSHOEVERERQGDQWH SUpPVHQWH
O TK\G URJqQ bB)MXcarbdnylpde $ (COS) et le méthyl captanesSH) trés néfaste pour
OD FRXFKH GYR]JRQH ,0 H[LVWH YRLHV SRVVLEOHV A&THQW
la voie majoiWDLUH HW SULYLOpJLpH H\FMUr©IfdH) Qaidip IS psud BusS§iHV
WUDYHUVHU OD FXWLFXOH VRXV IRUPH GH GpS{W KXPLGH
cellules du mésophylle, le S sera par la suite solubilisé puis conveXiens WH G (KSGYRJIgQ
qui sera a son tour converti en sulfate {&Spar la sulfite oxydase. Le SO pourra passer la
membrane plasmiqueia un systéme de symport ($@BH" ; voir ci-aprés les différents
WUDQVSRUWHXUV /IDPRIKVVLDLWPRPRQSEKUAL BXOHIV QH FRQVWLW
OfIfDEVRUSWLRQ GH 6 FKH] OHV %UDVVLFDFpHV VXUWRXW
industrielles en SLgusteket Saito, 199%

Au niveau racinaire, le sulfate (90 est la forme principale de S absorbée par les plantes. Une
fois prélevé, le SE¥ peut étre stocké au niveau vacuolaire ou assimilé par les cellules racinaires
(Figure 11.8). Cependant, il est assez rapidement distribué dans le reste de la plante pour subvenir
j VHV EHVRLQV J/Y{DEVRUSWLRQ HW OH WUDQVigRntdVdeG X V

transporteurs de sulfate, dont la localisation peut étre racinaire, foliaire, phloémienne, xylémienne
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Tableau 11.3 : Les différents groupesde transporteurs de sulfate (SULTR) chez les
Brassicacées localisationet fonctions.

Groupe Isoforme Localisation Réle des transporteurs
SULTR1;1 oo Transporteurs a haute affinité de sulfate pédosphérique, induis
Racinaire et )
foliaire en cas de carence en S. SULTR1;2 est responsable de la
1 SULTR1;2 PDMHXU SDUWLH GH OfYDEVRUSWI

Transport a haute affinité des tissus sources aux puits. Induit

SULTR1;3 Phloémique
en cas de carence en S.

SULTRZ2;1 Transport longue distance du sulfate. Sortie/entrée du xyleme
5 Racinaire et  dans les racines et les feuilles (SULTR2;1) et chargement puis
SULTR2:2 foliaire transport par le phloéme dans les racines et les feuilles
’ (SULTR2;2).
SULTR3;1 7UDQVSRUW HW DOORFDWLRQ GH VXOIL
SULTR3:2 Foliaire O‘Hl—!QYHORSSHV G!—|V JU_DLQHV_ SRWHQWL
(feuilles Agées) déchargement par le phloéme au niveau des tissus
3 SULTR3;3 ot araines reproducteurs et distribution du sulfate dans la graine.
_ ]9 i /IH SURGXLW G {H[SSUtrB\bMieRdgl) aieX célgiQ H
SULTR3:4 (fruit) du geneSultr2;1pour augmenter la ., de ce dernier pour le
SULTR3:5 transport de sulfate.
4 SULTR41 Ubiquiste Remobilisation (effluxdu sulfate stocké au niveau vacuolail
SULTR4:2 (tonoplastique) Induit en cas de carence en sulfate.
. SULTR5;1 Racinaire et Inconnu
SULTR5:2 foliaire Transporteur de haute affinité & Molybdéne
..'f v "\\
!-..\”@\%y 6“%?- ﬁ%ﬁ &é& \ﬁ'\-"ﬁ\l".
I -_:\\_d"? ?lj ‘:-J ‘g:‘ ?‘!‘.B 6\\1'\3:

7 BSulras & S
Vi " AraSultr3;4
L s BSulir2;1

/ BSultrd3 \
f |
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Figure I .9 : Phylogénie des génes codants des transporteuds sulfate chezA. thaliana et
B. napus(Parmaretal., 2007).
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ou grainiére ftigure 11.8 ; Tableau 11.3). Il en existe 14 cheBrassica napust Arabidopsis
thaliana, plante modéle faisant partie de la méme famille que le colza, répartis en 5 groupes sur la
base de leurs homologies de séquentebl¢au 11.3 ; Figure I1.9 ; Buchner, 2004 ; Hawkesford,

2003 ; Parmaet al, 2007. Ces transporteurs fonctionnent comme des symportg{3d) dont
OfpQHUJLH QpFHVVDLUH HVW IRXUQLH SDU XQ JWLr@seHQW
&KDTXH WUDQVSRUWHXU SUpVHQWH XQ SURILO GTH[SUHV\
fonction spécifique. Leurs expressions peuvent étre modulées différemment en réponse a différents

stress, notamment face a une limitation eR&rharet al, 2007.

Le sulfate est prélevé au niveau racinaire grace a deux transporteurs du groupe 1 (SULTR1;1 e
SULTR1;2) qui ont une haute affinité pour le sulfateRKG H “ 0 HW “
UHVSHFWLYHPHQW HW VRQW H[SULPpV DX QLY ADhalig&d Ofp.
(Figure II. 8 ; Tableau I1.3). Cependant, le transporteur SULTR1;2 semble étre responsable de la
PDMHXUH SDUW InHLeGHdnspditBUE BBRLUELYE, Ldgalement de haute affinité pour le
sulfate, est un transporteur spécifique du phloéme, localisé dans les cellules compagnes, et qu
participerait directement au flux de S des organes sources (racines ou feuilles matures par exemple
vers les organes puits (jeunes feuilles ou grainésjl{imotoet al, 2003. En effet, le transport du
Sentre les différents organes de la plante se fait par le phloéme sous forme essentiellemgnt de SO
SDU OLQWHUPpPGLDLUH G(Havésfopel BQKKN 206 DIQRASRED W,H X U V
20119 mais également sous forme de GSldyeret al, 2001, de méthionineKalint et Rengel,
20119, de SMM Bourgiset al, 1999 et de SMCSONlarkset al, 1999 qui constitue une forme

majeure de transport de S organique dans la séve phloémienne chez Iezotiia, (201}

Les WUDQVSRUWHXUV GX JURXSH RQW XQH IDLEOH DIILQ
localisés dans les cellules des vaisseaux conducteurs xylémiens pour SULTR2;1 et phloémiens pou
SULTR2;2 Hawkesford, 2008 Le transporteur SULTR2;1 est exprimé au niveau racinaire, dans
les cellules du parenchyme xylémien et du péricycle et intervient dans le transport du sulfate des
racines vers les feuille§igure 11.8). Il est également exprimé au niveau foliaire dans les cellules
SDUHQFK\PDWHXVHV GX [\OqPH HW GX SKORqQPH SHUPHWWI
les tissus conducteurs. Le transporteur SULTR2;2 est quant a lui plutét impliqué dans la réallocation

du sulfate dans la plante.

Les implications des transporteurs du groupe 3 dans le transport du sulfate ne sont pas encor
FODLUHPHQW pWDEOLHV (Q HIIHW OD ORFDOLVDWLRQ GH
étudiée et du stade d ¥ HORSSHPHQW GH OD SODQWH 68/75 DXUDLI

du transporteur SULTR2;1, suggérant un réle du transporteur SULTR3;5 dans le transport du sulfate
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Figure 11.10 : Localisation tonoplastique des transporteurs SULTR4;let SULTR4;2 par
constructions de genes fusionnés avede la GFP (« Green Fluorescence Protein »).
Agrandissement sur des cellules épidermiquesOd® Dr&dihpire avede gene SULTR4;1-GFPA) et
GFRSULTR4;2 B). La paroi cellulaire est contre-colorée avele I'iodure de propidiumPéricyclede

O 1 K\ S R BvRdNAdd@lidation du géne SULTR4;2-GFe)(Le rouge montreO fD XWRIO X UHVFHQ
chloroplastes.

Echelle: 20 P (A etB), 10 P (C). (Kataokaetal., 2004k
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depuis la racine vers les parties aérienméesaokaet al, 20049. Les protéines SULTR3;4 et
SULTRS3;5, dont les genes sont fortement exprimés dadsUd L A thaltafig interviendraient

dans le transport du sulfate entre les différents tissus de la graine au cours de son développemer
(Zuberet al, 2010. Contrairement aux transporteurs des groupes 1 et 2, les transporteurs du groupe

3 ne sont pas régulés par la disponibilité en S.

Les transporteurs du groupe 4 (SULTR4;1 et SULTR4;2) sont localisés dans le tonoplaste et sont
UHVSRQVDEOHYV GH OfHIIOX[ BddrevIXLO | ReWsldiads & SEA4Y. [I© $ontY D F X F
préférentiellement exprimés au niveau foliaire et racinaire dans les cellules périvasculaifes chez
thaliana Ils sont fortement induits lors de la remobilisation et redistribution du sulfate vacuolaire
préalablement stocké des organes souricesféuilles matures, des feuilles agées, racines) aux
organes puitsi.e. organes en croissance, grainég)dallahet al, 2010 ; Blake-Kalfet al, 1998;
Girondéet al,, 2019.

Les transporteurs du groupe 5 ont des fonctionnalités encore peu connues. lls comprennent deu:
isoformes che?. thaliana(AtSULTR5;1 et AtSULTR5;2) qui ont été initialement annotés en tant
gue transporteur de sulfate. Cependant, ce dernier groupe présentant moins @efI3GHQW LW p
les autres groupes, il a été considéré comme une famille indépendante pouvant présenter une aut
fonction que le transport de sulfate. Ainsi, le transporteur du groupe 5, précédemment annoté
SULTR5;2, a ensuite été identifi€é comme étant le premier transporteur de molybdate chez
Chlamydomonas reinhardt{iTejada-Jimeneet al, 2007 et A. thaliana (Baxter et al, 2008;

Bittner, 2014 ; Tomatsat al, 2007 et a donc été renommé MOT1.

I1.2.b Assimilation

6L OIDFTXLVLWLRQ GX 6 DWPRVSKpULTXH gazeux!peuwwhtSD U
UDSLGHPHQW VH GLVVRXGUH GDQV OYDSRSODVWH GHV IHXI
YRLH GYDVVLPLODWLRQ GX VXOIDWH PDLYDe&dNetRIp EDPLVPH
'H SOXV FHWWH YRLH QTHVW SDV Qubréfaddfe/alx Restins Qev\ptantésv O
HQ 6 /YDFTXLVLWLRQ PDMRULWDLUH GH 6 VH IDLW SDU DEV
MXVTXIDX[ FHOOXOHV IROLDLUHV SHXW rWUJh déixLwiesV WR F

métaboliquesKigure 11.11) :

" ID YRLH G{DVYV LRduotice daRle Qyfo[lasme Le sulfate est directement
DFWLYp HQ DSHORMSKRMXJIDWH $36 SDU Of$73 VXOIXU\
S KRV S KR U\ @lophbb@énidsinefphosphosulfate (PAPS) par une APS kinase

(APK) puis une réaction de sulfatation permet la synthése de divers métabolites sulfatés tels
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Figure 11 .11: Voies d'assimilation du soufre chez les Brassicacées.

Les ionset les métabolites sont indiquén noir, les enzymegt transporteuren rouge. Les
cercles rouges représentent les transporteurs permédtinainsportde métabolitesau travers

G 1 Xr@eirhbrane. Les lignes pointillées indiquent des valesransport putativesLa voie
GTDVVL PAdrbaw, lindiqQuée par des fleches rouges, pela®inthése de cystéine a partir
du sulfate activeen APS par O 1 $ 7 Batcystéine, précurseule la synthésede méthionineet du
glutathion, est également@ R U L J L Qddnihfidessautrds Yels glasthiamine ou encorée
coenzyme Ala voie G DV V L harOr&witieeQindiquée par des fleches bleues, pdanet
synthése de PAPS & partiG 1 $.3l6es glucosinolates constituent les principaux composeés
sulfatés synthétisés a partir du PAPS.

Abréviationsutilisées pour les métabolites : APS : adénosirfplosphosulfate, Cys, cystéine,
Cyst : cystathionine, Glu : glutamate, GSH : glutathion réduit, GSiX : ghida conjugué, -EC

-glutamylcystéine, Hcy : homocystéinklet : méthionine,OAS : O-acétylsérine, OPH : O-

phosphohomosérine, PAPS :f@hosphoadénosine fphosphosulfate, BOH : précurseur
hydroxylé, SAH : S-adénosylhomocystéine, SAM : S-adénosylméthionine, Ser : sérine, Thr :
thréonine, XxCysGly : cystéinylglycine conjuguée.

Abréviationsutilisées pour les enzymed transporteurs AH : adénosylhomocystéinase, APK :
APS kinase, APR : APS réductase, ATPS : ATP sulfuryl&#!. : cystathionine -lyase,CGS:
cystathionine -synthase, CLT : transporteur de thi@GT : -glutamyltransférase, GSHS :
glutathion synthétase, GST : glutathion S-transférag€S : -EC synthétase, MRP : mul'drug
resistance-associated proteM$ : méthionine synthas€AS-TL : OAS thiol-lyase, SAMS :
SAM synthétase, SAT : sérine acétyltransférase, SiR : sulfite réductase, SQdtrasisférase,
SULTR : transporteur de sulfat&S: thréonine synthase.
Traduit deTakahashetal. (2011b) ' + R R J20H3)
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gue des phytosulfokines ou des glucosinolates (trés présents chez les Brassic@cées)
OYDFWLRQ GH VXOIRWUDQVIpU Dnjugeison/di gddupe@érit SuHate) H S F
du PAPS a une molécule organique comprenant un groupement hydroxyle libre. Cependant,
FKH] OHV YpJpWDX[ -OfiOX ¥ UWRILL-HIWQ RV QYRSDYV OD YRLH
sulfate.

" ID YRLH GTDVVLPLOD4eR @ant (&6 plaswWULFHHY Wp OD YRLH P
GILQFRUSRUDWLRQ GX V X(CeLbtyvatS&i@ 09 Ome fBip Vem3EoRO L V P
au sein du plaste (cellule de racine) ou du chloroplaste (cellule du mésopiyltEs
mécanismes encore inconnus, le sulfate va étre activé en APS par une ATPS puis réduit er
sufite (S>> SDU XQH $36 UpGXFWDVH $35 HQJ\PH FOp C
(Kopriva et Koprivova, 2004 ; Koprivovat Kopriva, 2014. Au cours de cette réaction, le
pouvoir réducteur nécessaire est apporté par le GSH (glutathion réduit). Le sulfite, qui peut
étre intégré a ce moment dans les sulfolipides, est cependant majoritairement réduit en
sulfide(S?) par une sulfite réductase (SiR). Le sulfide permettra de produire le premier acide
aminé soufré, la cystéine, en étant conjugué a la sérine préalablement activée en O-
acétylsérine (OAS) par la sérine acétyltransférase (SAT : appartenant au cobysiexee
Synthase). Cette rédctRQ HVW F D W ¢cEtWsprite Fhivklya€e@AS-TL), une
enzyme appartenant également au complexe Cystéine Synflhvase €t al, 1999. La
cystéine produite peut alors étre incorporée au sein du glutathion, des protéines, ou encore

de vitamines et de coenzyméprivaetal., 2009 ; Leustelet Saito, 1999 Figure 11.6).

lll. Réponses de la plante face a une limitation en S et impacts sur la qualité des

graines

'H QRPEUHX[ IDFWHXUV WHOV TXH OD GLPLQXWLRQ GUD\
(Figure 1.4), ont conduit a une forte diminution de la disponibilité des sols énc&i@thet al,
2000 IDLVDQW DSSDUDVWUH GDQV FHUWDLQHY UpJLRQV GT(XI
exigeantes en S. Le colza est une culture particulierement exigeante en S et tres aensible
carences pouvant avoir des effets négatifs sur différents aspects du développement et de I
SK\WVLRORJLH GH OD SODQWH /HV QRPEUHX[ HIIHWV PpWDI
(Hawkesfordet De Kok, 2006 ; Lewandowskat Sirko, 200§, variables selon le stade de
GpYHORSSHPHQW Re VXUYLHQW OD OLPLWDWLRQ HQ 6 HW
accumuléesfuboussett al, 2010, peuvent conduire a terme a une baisse du rendement ou de

qualité des graines.
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Figure 11.12 : Symptémes visuelsle carence séveren S. Chloroses sur les jeunes feuilles)(
apparition G 1 D Q W K&uRivBa@ 8LMimbeG 1 X€uile mature (les fleches blanches montrierpic
GIDQWKRFYPRRW ., 2013) (B), changements morphologiques des pétaley €t
déformation des siligues avec réduction du nombre de graines par sikjuawichissemenen
anthocyanesl}) chezle colzaencours de maturation lor§&  Xc@éehce séverenS (Haneklausetal.,
2008.
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,O HVW GRQF LPSRUWDQW GH FRQQDVWUH OHV HPIHMWMX G
OfLQWpJUHU GDQV OHV VFKpPDV IGtdlesHtauteh Qréndrid & cadrty ldd W (
interactions existant entre les métabolismes S, N et C. Le métabolisme S est en effet finement
coordonné avec les métabolismes N etl€sieet al.,, 2004 ; Koprivaet Rennenberg, 2004ce qui

complexifie la compréhension de la réponse a une limitation ou privation en S.

Cependant, la compréhension des mécanismes physiologiques ou moléculaires spécifiquemen
LPSOLTXpV ORUV GYXQH OLPLWDWLRQ HQ 6 FKH] OH FRO]D \
focalisant surA. thaliana Etant de la méme famille (Brassicacées), les données disponibles chez
Arabidopsispermettent néanmoin& {DSSUpKHQGHU OHYV UpSRQVHV SK\VLR

colza face a une limitation en S.

[l .1 Symptébmes de déficience ened réponses physiologiques

Des symptomes de carence en S peuvent apparaitre assez précocement chez le colza, des |
premiers stades de croissance des feullesr{uget Haneklaus, 1998 'DQV OH FDV GTXQH
sévére en S au stade végétatif (C2G#B2 ; Lancashireet al, 199), des signes de chlorose
apparaissent au niveau des jeunes feuilles, sous forme de marbrures caractéristigues qu
commencent sur les bords puis se propagent sur le lianper¢ 11.12A ; Haneklauset al, 2009.

Si la limitation en S perdure dans le temps, les feuilles matures peuvent devenir de couleur pourpre-
URXJHKWUH VXLWH j OfDFFYRXIOD.B L ROREG BER W3R IRdipuard V

OYDSSDULWLRQ GTXQ VWUHVV R[\GDWrcks énISH®s Jykptomeas/na' p P |
VRQW SDV VSpFLILTXHYV HW SHXYHQW rWU($chDy &Dblanedhug H FLC
1999. La croissance des feuilles est affectée, diminuant ainsi le rapport de biomasse des parties
aériennes sur celle des parties racinaiBéske-Kalff et al, 1999 /RUV GH OD IORUDLYV
symptémes apparaissent encore comme des fleurs aux pétales plus petits, de forme evale et d
couleur pale en comparaison aux plantes non carencées qui présentent des pétales plus grands, pl
arrondis et de couleur jaune Mifigure [1.12.C /HV UpSHUFXVVLR@VSGmig@d OLP
deés le stade végétatif sur la formation des siliques et des graines peuvent étre séveres, conduisant
un accroissement de la fréquence des avortements de siliques, a une diminution de la taille et dt
nombre de siliques et une baisse du nombrédeD LQHYV T X H O Odids IRdYIQ Moutd Q QHQ
112D (Q HIIHW pWDQW GRQQp OD SUpFRFLWp GH OD OLPLW
peu de réserves soufrées (principalement sous forme de sulfate dans les vacuoles des feuilles
permettant de répondre a leurs besoins tout au long de leur cycle de développement. La
UHPRELOLVDWLRQ GX 6 HQGRJqQH QTHVW GRQF SDV VXIIL
rendement en graines est alors significativement réduit, pouvant chuter de plus de 45 % par rappor
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Figure 11.13 : Modele de hiérarchisation des modifications physiologiques et
métaboliques induites parune limitation en S chez les végétaux: § D S Bakesfordet De
Kok (2006) Hoefgenet Nikiforova (2008)et Lewandoswkaet Sirko (2008)
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a des plantes bien alimentées em8housseet al, 2010 ; Janzeat Bettany, 1984 Malhi et al,
2007 ; McGratlet Zhao, 1995

'H IDORQ JpQpUDOH OD SHUFHSWLRQ GTXQH OLPID/MGGMHWER Q
réponses aboutissant a de nombreux changements physiologigues (1.13 6HORQ OTLQW
de la limitation en S, différentes modifications métaboliques et transcriptomiques vont avoir lieu,
ayant des répercussions sur les métabolismes S, C et N (voir paragraphe 111.2). Ces réponses peuve
rWUH KLpUDUFKLVpHY HQ WURLV Qdtioh-D Rlle pramh@mn@edd fie Q W H C
réponse(Figure 11.113) ORUVTXH OD OLPLWDWLRQ HQ 6 HVW PRGpUpH
GX 6 (Q HIITHW OYDEVRUSWLRQ OYDVVLPLODWLRQ HW OD L
vacuolaires sont régulées par la disponibilité eB&8t¢, 200). Le deuxiéeme niveau de réponse
face a une limitation plus intensB, XQ UHWHQWLVVHPHQW VXU GI{DXWUHV
GX & HW GH Of1 TXL VRQW ILQHPHQW FR®uIGR@GEWENerDY HF
2004 ; Maruyama-Nakashi&t al, 2009 (Figure 11.13). Pour subvenir aux besoins en S, la plante
YD VIRULHQWHU YHUV XQH s$ddiréR Broabigued o bR peuGddnduiRePaSuReY p
SHUWXUEDWLRQ GHVY FDSDFLWpV GH GplHQVH IDFH j KRWY DV
composes soufrés tels que le glutathion et les glucosinolates dans les mécanismes deldéfense (
et al, 2004 ; Rausclet Wachter, 200p Enfin, le dernier niveau de réponseimplique des
processus de développemehnig(re 11.13 /D FW L YsintigtigBe VR \trie fortement réduite
notammentvia OD GLPLQXWLRQ GH OfYH[SUHVVLRQ -BisphosphateHV F
Carboxylase/Oxygénase (RuBisCO). Ceci va conduire a une augmentation de la photorespiration,
de la sénescence, a une diminution de la croissance de la plante (majoritairement des partie:
aériennes conduisant a une augmentation du rapport massique racines:parties aériennes) et
OfLQLWLDWLRQ SUpFRFH GX GpYHORSSHPHQW GHV RUJD

métaboliques et moléculaires a une restriction des apports en S sont décrites ci-apres.

Il .2 Réponses métaboliques et transcriptomiques

Les perturbations métaboliques en réponse a une limitation en S sont étroitement liées a des
PRGLILFDWLRQV GH O H[pouvant \etrdk Qar @GxemB8dJ degV priz@rndés ou des
transporteurs, résultant ou non de régulations transcriptomidylesiyama-Nakashita, 2003
Maruyama-Nakashitet al., 2009. CheZzA. thaliang plus de 825 genes présentent une modification
GH OHXU H[SUHVVLRQ O R UNkifGrié @Hal , Q2DR)L BED WddRctioHse6
produisent au sein des métabolismes soufré, carboné et azoté étant donné leurs fines interactior
intervenant au cours des processus de prélévementigset al, 2000 GIDVV LFPIeOrDAWWLR Q
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Figure 11.14 : Niveaux G {H][S U HnoxtheRQblots) des transporteurs de sulfate
vacuolairesBnSultr4;1 (A) et BnSultr4;2 (B) dans différents organes de colzas sounts (-
ou non (+S) a une privatioan S appliquéeau stade végétatifdn pour Brassica napus' 1D S U qV
Parmaretal. (2007)

Limitation en S au stade rosette GS32 (LS32) Limitation en S au stade début de
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Figure I1.15: /TH[S U HAeY geREBnSultrd;1 et BnSultr4;2 varie en fonction du stade

de début de limitation en S. Expression relative des génes BnSultr4Al B, E) et BnSultr4;2 (C,

D, F) observées &53 (débutde floraison) et/ouGS70 (début du remplissage des siliques) dans les
feuilles sources de colzas soumis a une limitagarsulfateau stadeGS32 (début de montaiso#, B,
CetD) ouGS53 (début de floraison, EtF). Les plantes limitéesnS (LS32et LS53 : alimentées avec

du sulfate 8.7 0 a partir deGS32 ouGSb3) ont été comparées aux plantes témoins (HS : alimentées
avec du sulfate 508.70 . Pour chaque stade de développemientaleur 1 est attribuéau niveaude
transcrits observés dans les feuilles sources des pléteses différences significatives entre les
traitements sont indiquées par des astérisqines 4; (P <0.05. UBP/<0.01) ' D S Gigdvidéet al.
(2014)
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et Schrader, 1978 ; Koprivat Rennenberg, 2004t de remobilisationf{uboussetet al, 2009,
2010.

I11.2.a Modification du métabolisme soufré

Chez le colza eA. thaliang une diminution de la disponibilité en S entraine une baisse
LPSRUWDQWH GHVY WHQHXUY HQ VXOIDWH HW HQ F®RBRERVpV '
Kalff et al, 1999. Parmi eux, les teneurs en glutathion, en cystéine et en SAM diminuent. Lors
GIXQH OLPLWDWLRQ HQ 6 OYDEVRUSWLR Quiddie augrbevitstio” L O D
GH OfH[SUHVVLRQ GHV JgQHV FRGDQW OHV WUDQVSRUWI
Of{DEVRUSWLRQ HW GH OD UHGLVWULEXWLRQ GX VXOIDWH

(Q FDV GH GpILFLHQFH HQ VXOIDWH LO HVW REVHUYp XQH
les transporteurs du groupeSQu(trl;letSultrl;2 SHUPHWWDQW XQH DXJPHQWDW
sulfate Parmaret al, 2000  3IDUDOOQOHPHQW OYLQGXFWLRQ GH OfHJ:
(transporteurs vacuolairesSultr4;1 et Sultr4;2) au niveau des racines et des feuilles matures
(Parmaret al, 2007; Figure 11.14), permet une augmentation de la remobilisation du sulfate stocké
dans les vacuoles vers les organes aériens en croisSariceiéseet al, 2009 ; Kataokat al,

2004 /MH[SUHVVLRQ GX JqQ Hr SIRTR2,Q ¥t augmékitselnQ M@ auUadindixe
favorisant le transfert du S vers les parties aériennes mais est cependant réduite au niveau foliaire
pouvant limiter la remobilisation du S des feuilles &gées vers les feuilles j@uesgshet al,

2000. Au niveau foliaire, des études par marquage isotopigeBalR QW PRQWUp TXH OfLC
GH OYH[SUHVVLRQ GHV WUDQVSRUWHXUV YDFXRODLUHV
remobilisation du sulfate vacuolaire des feuilles agées vers les feuilles jeunes en croissance ou ver

les organes reproducteurs et les grai@so(ideet al.,, 2019 (Figure 11.15).

8QH OLPLWDWLRQ HQ 6 YD VWLPXOHU OYDVVLPLODWLRQ G
JgQHVY FRGDQW QRWDPPHQW Of$35 HW O1$736 Dbiyligede WD Q
GDQV OYDVVLPL @DMdRIRQet@IX 200X OLlRrkenet al, 1999 ; Reuvengt al,

1980). Il existe aussi des régulations poMUDGXFWLRQQHOOHY SHUPHWWDQW

vite a une limitation en Pfouxet al, 1999, comme la régulation du complexe cystéine synthase

comprenant les enzymes sérine acétyl-transférase (SAT) et O-acétylsérine seidldyes-TL).

/IRUV GIXQH OLPLWDWLRQ HQ 6 GH Of12%6 YD VIDFFXPXOHU

OD 6%$7 LQDFWLYH WD 6s®AS-TL Xeste@ GetiveMitPd OdH, ZD06, Figure

[1.16). Les génes codantla SAMQ WKpWDVH HW OTDGpQRVVOKRPRF\VWpLC

OH UHF\FODJH GH OD 6%0 HQ PpWKLRQLQH MRiQWakiQsXLWYV

2009 ainsi que les génes codant les enzymes des cycles glutathion-peroxydase et ascorbate
20



Figure 11.16 : Equiliore du complexe cystéine synthase (SAT/OAS-TL&n fonction de la
disponibilité en sulfate. Les carrés blancst gris représententa sérine acétyltransférase (SAT)
active et inactive respectivement. Les cercles rougebleus représentenD fa2étylsérine thiol-lyase

(OAS-TL) activeetinactive, respectivement fapresVirtz et Hell (2006)
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Figure 11.17 : Impact G { Xl@niation en sulfate (Low S) appliquée pendant 35 jours
chezun colza au stade rosette surO § D F YhbtgdyNthgtique (A) et les teneurs relatives
en anthocyanes (B),en chlorophylles (C) et en H,O, (D) dans les feuilles matures
/1 D V W pikdigueruxeddifférence significatiyp < 0.05). ' 1D S UGVR R &KaH (2013b)
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glutathion, permettant de maintenir le glutathion sous sa forme réduite (propriétés de défense contre
les stress).

I11.2.b Interaction avec le métabolisme carboné

8QH OLPLWDWLRQ HQ 6 DSSOLTXp SHQGDQW MRXUV DX V
SKRWRV\QWKpWLTXH HW HVW DVVRFLpH DYHF OYDFFXPXOD\
('f+RRJ& Hal, 2013b; Figure 11.17-A et B). CepHQGDQW OD GLPLQXWLR
SKRWRV\QWKpWLTXH QTHVW SDV OLpH j Kd@itd IELD-CVY yuHeGeH O D
PDLQWHQXH j XQ QLYHDX FRPSDUDEOH DX[ SODQWHV ELHC
altération des phases@iDOHV GX WUDQVIHUW GYpOHFWURQV UpSUl
ferrédoxine NADP réductase), entrainant un stress oxydatfOD SURGXFWLRQ DFFU
UpDFWLYHYVY GH OTR[\JgQH 526 DX RQR XiHD R0BBK CCRIWER 8O DV W |
FRQILUPp SDU OYDFFXP XFpyDMILIR-Q@ GHMLQW K Re-I\. D7EDh, dinsi que
OTLQGXFWLRQ GH V\VWgPHV GH SURWHFMIHRQ.3H.RE3WralHsFH V'
en GSH étant limitantes dans un contexte de limMk@ HQ 6 UpGXFWLRQ GH Of
glutathion S-transférase), de nouveaux systémes sont mis en places afin de répondre au stres
oxydatif. Les travaux de\(kiforova et al, 2003 chezA. thalianasuggérent que la réduction des
capacités photosynthétiques observée face a une limitatior-eyug(11.18-A) pourrait aussi étre
liée & de nombreuses altérations des centres fer-soufre des protéines du photosysteme I. Une per
de fluidité membranaire des thylakoides causée par la diminution de sulfolipides qui peut aussi
conduire a un stress oxydatifikiforova, 200§ 'H SOXV OYDFWLYLWp SKRWRV\(Q
notammentvia OD GLPLQXWLRQ GH OfH[SUHVVLRQ -Bisphosgra@HV F
Carboxylase/Oxygénase (RuBisCO), enzyme principale de la photosyntiéses (11.18-A).

Apres un stade avancé de limitation en S, la teneur en SAM, précurseur de la synthese de
FKORURSK\OOH GLPLQXH FRQWUDLUHPHQW j OD WHQHXU HC
GH OYH[SUHVVLRQ GH JgQHV FRGDQW GHX[ HQ]J\PHV- 6%06

homocystéinase) impliquées dans le recyclage de la SAM en méthiitirierpva et al., 2009.
[ll.2.c Interaction avec le métabolisme azoté

SelonJanzen et Bettany (1984)OLPSDFW G{XQH OL Répaiuke lferi@satib@ 6 H®
HQ 1 WURS pOHYpH 'DQV OHXU H[SpULPHQWDWLRQ OHV SO
symptémes apparents de stress en S, alors que les plantes recevant une fertilisation en N, e
particulier a une dose élevée, présentaient des symptdomes suggérant de graves désordre

physiologiques de la nutrition N.

21



Figure 11.18 : Représentation schématique des interactions entr©® 1DV V LRILS,RI&WV L R Q

O fetdu C. (A) Régulation deO 1D V V L BUNDebdwy C éh€nction dela disponibilitéen S et des

composeés soufrésBf Régulation deO 1 D E V RtdSavdd&con du sulfate (S@) par OTDVVLPLODWLF
de O 1 D {riRnateé+NO;) etdu carbone (dioxydde carbone CO,). Les fleches rouges représentéant

répression des étapes métaboliques, les ve@dsL Q Gdespibbdr<ps o® 1D X J P Hdg Mv/tBrdlk R Q

en métabolites (fleches dirigées vers les métabolitdg).: acides aminés, Glc : glucos®AS : O-
aceétylsérinel{oprivaet Rennenberg, 2004

Assimilation du nitrate Assimilation du sulfate
Nitrate Sulfate
NT | 1
— NR i : ST
1 1
NiR v : > { ATPS
Ammonium : APR
v SIiR
l Sulfide
Glu/GIn
) l ., SAT ,.
Acides aminés ----- » OAS — Cystéine

Figure 11.19 : Interactions du métabolisme S avede métabolisme N.Lien présuméde
I'assimilation des nitratest des sulfatesia la O-acétylsérine (OAS).e schéma présenté montre
le parallélisme des deux voies d'assimilation de Il'absorptioia &duction et a I'oxydation des
composés inorganiques dans les composés organiques. Les lignes pleines représefitentée
métabolites, les lignes grises sont des boudexontrdle probablesOAS : O-acétylsérine, GIn :
glutamine, Glu : acide glutamique/glutamat; : transporteur de nitraté&\R : nitrate réductase, NiR :
nitrite réductaseST : transporteurde sulfate, ATPS : ATP sulfurylase, APR : APS réductase, SIiR :
sulfite réductase, OASTL : O-acétylsérine (thiol)-lyase, SAT : sérine acétgftrense.

' D S Hap¥eetal., (2004)
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/D EDLVVH LPSRUWDQWH GH OD WHQHXU HQ VXOIDWH H
OLPLWDWLRQ HQ 6 FRQGXLW j XQ GpVpTXLOL matdHetGeXolddd W L R
(Karmokeret al, 1991 ; McGratlet Zhao, 1996 ; Prosset al, 200) (Figure 1l. 18-A). ChezA.
thaliana OD GLPLQXWLRQ GH OD VI\QWKgqVH GYDFLGHVadidlPd QpV
DPLQpPY QRQ VRXIUpV WHOOHV TXH @Bm¥ précui®edr ds ld pystéiney H X
OD JO\FLQH OD JOXWDPLQH O D \Siudd 2QH: RiKfokbQ@E RUH OH
200 HW UpJXOH SRVLWLYHPHQW OYH[SUHVVLRQ GHFyfi$36 Up
119 &HV DFFXPXODWLRQV GYDFLGHY DPLQpVY YRQW LQKLEH
nitrate,via la baisse des activités nitrate réductase (NR) et glutamine synthétas& {(G:i8)a(et
Rennenberg, 20040 a la répression des géenes codant ces enzyimes €t al, 2005 ; Hirai et
Saito, 2004 ; Nikiforova, 20Q0%Figures I1.18-A etll.19). En cas de limitation sévere ou prolongée
GH O DR& SRé&sVimportantes modifications des voies de biosynthése des acides aminés

conduisent & une répression de la synthése protéique.

[l ,PSDFWV GI{XQH OLPLWDWLRQ HQ 6 VXU OD TXDOLWp

Dans le cycle de vie des spermatophytes ou « plantes a g&ine8D JUDLQH HVW O
GLVVpPLQDWLRQ FRQWHQDQW HW SURWpPJHDQW OfHPEU\R
germination. Elle contient des réserves (huile, protéine, glucides), accumulées au cours de se
IRUPDWLRQ IRXUQLVVDQW OfpQHUJLH QpFHVVDLUH j OD JH
graines de colza sont réputées pour leur richesse en huile et en protéines riches en acides amin
VRXIUpV PpWKLRQLQH HW F\VWpLQH /RUV GYXQHte@ed LWD
JUDLQHYVY SHXYHQW r'WUH JUDQGHPHQW DIIHFWpV GIDXWDC
cycle de développement. En revanche, si les réserves en S accumulées au cours du cycle sol
suffisantes, les graines de colza peuvent, grace a des compensations métaboliques spécifique
PDLQWHQLU OH UHQGHPHQW JUDLQLHU HW RX OD TXDOLWp
modérée. Aprés un rappel des connaissances sur le développement et la germination des graine
GYROPRSURWPpPDJILQHX[ OHV LPSDFWV GYXQH GpILFLHQFH H
qualité nutritionnelle et physiologique de la graine de colza.

IIl .3.a La graine de colza : développement et germination

La graine est composée de trois principaux tissus constitués aprés une « double fécondation »
FDUDFWpPULVWLTXH GHV $QJLRVSHUPHY OH WpJXPHQW WL
HW OTHPEU\RQ 7RXW DX ORQJ GX GpYHORSSHPHQW GH OD J
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Figure I .20 : Evénements physiologique®t métaboliques majeurs intervenantau cours
du développementdela graine G 1$ U D E tHalRi&V L V
JAF, jours apreés floraison. Traduit @audetal. (2002)par ' § + R R J20H3)

Figure 11.21 : Représentation schématiquede la structure G § XcQrps lipidique ou
oléasomeLes triacylglycérides (TAGs, lipides de réserves) synthétisés sont séquasseia de ces
oléasomes, entourés par une monocouche de phospholipides dans laquelle sont incluses das protéine
telles que les oléosines, les caléosiedss stéréoléosineShimadaet Hara-Nishimura, 2010
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et métaboliques interviennent et sont finement régulés notameedtD PRGXODWLRQ GH (
HW GH OfDFWLYLWp GH QRPEUHXVHV SURWPpPLQHYV

Le développementde la graine peut étre divisé en trois phasesi(e 11.20) :

L'embryogenese qui correspond aux premiers stades deHI&VRSSHPHQW GH Of
DOODQW GH OD IpFRQGDWLRQ MXVTXYTj] VD IRUPDWLRC
GLIIpUHQFLDWLRQ DFWLYH GHV FHOOXOHYV Q LVVXHV
male. Durant cette phase, il a été observé éhdhalianaet B. napusune accumulation
WUDQVLWRLUH GIDPLGRQ SULQFLSDOHP(Ba@dtd,X00HLQ C
; Da Silvaet al,, 1997.

Le remplissage TXL FRUUHVSRQG J OD SKDYV iesGifidiaésXde XO D
SURWPpPLTXHY GDQV OD JUDLQH ,0 VYDJLW DXVVL GH OD
Ces deux événements permettent une augmentation forte et rapide de la matiére seche de
JUDLQHV /YDPLGRQ SUpDODE O Hyb&H&ove qDd-dusa&csharpsey &u r W
VWDFK\RVH HW GX UDIILQRVH YRQW VIDFFXgxetdly j OD
2002 ; Eastmondt Rawsthorne, 20Q0Les lipides majoritairement présents sous forme de
triacylglycérides (TAGs), représentent environ 43 % de la composition des graines,
IRXUQLVVDQW DLQVL XQH VRXUFH GH & HW GfpQHUJLH
croissance de la plantule avant que celle-ci ne devienne autotrophe. Les acides gras dans |
JUDLQH VRQW SURGXLWYV GDQV OH F\WuR mBléulR 3ouddeV SO
formée suite a la conversion du pyruvate, provenant lui-méme du saccharose apres de
multiples réactions enzymatiques. Une fois formés, les TAGs sont transférés et accumulés
dans des corps lipidiques : les oléasomegufe .21 ,OV VRQW FRQVWL
monocouche de phospholipides dans laquelle sont inclues des protéines comme des
oléosines, des caléosines ou des stéréoléosiiesnddaet Hara-Nishimura, 20710
impliquées dans leur stabilisation et dans la dégradation des réserves lipidiques survenant
suite a la germinatiorB@udet al, 2002 ; Bauckt Lepiniec, 2010 ; Purkrtovet al, 2009.

Les graines contiennent environ 19 %pdetéines de réserve (SSPs pour « Seed Storage
Proteins ») qui sont elles-mémes principalement composées de cruciférines (globulines 12S
50 a 60 %), de napines (albumine 2S | HW GI{DXWUHV SURWPLQ
OfROpRVLQH HW GHV SURWpPLQHY GH WUDQVIHUW OLSL
endoplasmique granuleux (REG), modipHY DX QLYHDX GH OYDSSDU
transportées et accumulées dans des vacuoles de stockage. Les SSPs seront utilisées lors

la germination et de la croissance de la plantule comme source de C, B8yt
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Figure 11.22 : Evolution temporelle des événements physiologiquest métaboliques
majeurs survenant au coursde la germination et de la post-germination. Le temps
nécessaire & mise en place de ces processus vage fonction des espécest est influencé par les
conditionsde germination./ I p Y R Odxi\6bhtBrien eatest représentéenrouge. ' 1D SUHVR RIK H
(2013) traduit deNonogakietal. (2010)

Taux de graines germées cumulées (%)

Heures apres le semis

Figure 11 .23 : Cinétique de germination (en % de graines germées cumuléegje graines
issuesde colza cultivé sous alimentation suffisanteen S (Control) ou sous différentes
limitations en S appliquées au stad&S70 (LS70 : début de formation des siliques),GS53
(LS53 : début de floraison) et GS32 (LS32 : débutde montaison). Les valeurs indiquées par
des symboles correspondent aux moyenhES (n = 4). Les courbes sont obtenues avec un ajustement
de type sigmoide (fonction de Gompertz)] D S UHWVR R kkaH (2014)
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Black, 1999 /I1DQDO\VH GH OYDFFXPXODWLRQ VSDWLDOH G
OLPLWH SULQFLSDOHPHQW (B@ifukldDaG, 12519 ORtanGdénr@ JaH P E U
concomitanAd GH OYDFFXPXODWLRQ GHWg@dISA0) Eela pointaic HV - S
LQGLTXHU XQH FRQFXUUHQFH SRXU OHV VXEVWUDWYV
une haute teneur en huile sont souvent associées a une faible teneur en protéines e
inversement.

" La maturation et la dessiccation TXL FRUUHVSRQG DX PRPHQW R-
quiescence métabolique (ralentissement ou arrét), et ou la graine se déshydrate tres
fortement. La synthése de protéines et de lipides de réserves qui a atteint son maximum er
fin de phase de remplissage prend fin. Il a méme été observé a la fin de cette phase une
diminution de la teneur en lipides de réserves de 10 % Bhempus(Eastmondet
Rawsthorne, 2000

La germination (Figure I1.22 GpEXWH SDU XQH SUHPLqUH SKDVH GIDI
par la graine, rendue possible par la différence de potentiel hydrique entre le milieu extérieur et la
JUDLQH J/YHPEU\RQ TXL pWDLW HQWUp HQ TXLHVFHQFH P}
métaboliqgue notamment la respiration et la glycolysenpgakiet al, 2010. Lors de la deuxieme
SKDVH OYDEVRUSWLRQ GYHDX VI{DUUrwWH WHPSRUDLUHPH
LOQWHUYLHQQHQW $LQVL OTLQGXFWLRQ GH OD V\QWKQqVH ¢
réserves oligosaccharidiques de la graineL(e 11.22). La percée du tégument par la radicule signe
la fin de la germinatiosensu stricto 6 XLWH j] OfpPHUJHQFH GH OD UDGLFX

reprendre ainsi que de nombreux événements post-germinatifs comme la dégradation des réserve

protéiques et lipidiques accumulées au cours du développement de la graine, permettant la

croissance de la plantule et la mise en place de son appareil photosynthétique.

Une limitation en S, selon son niveau de sévérité et le stade de développement auquel elle s¢
manifeste, va avoir différents impacts sur le développement, le remplissage (€laboration de la qualité
nutritionnelle), la viabilité et la capacité germinative de la graine (qualité physiologique).

Il .3.b Impacts physiologique&S 1 XQH OLPLWDWLRQ HQ 6

Une trés faible disponibilité en S affecte négativement la vigueur et la capacité germirstive de
graines produitesia notamment une chute de la vitesse et du taux de germirssisu stricto
(Figure 11.23, '+ R R EKal, 2013). Cette diminution du taux de germination peut étre imputée
a une réduction de la viabilité des graines dans cette situation de forte limitation en $eWrar ail

le métabolisme soufré est rapidement activé au cours de la germination de la graine de colza et de
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Figure 11.24 : Composition en acides grasde graines matures de colza provenant de
plantes non limitéesen S (Control) et limitées en S desle stade GS70 (LS70 : début de
formation des siliques), GS53 (LS53 : début de floraison) et GS32 (LS32 : début de
montaison). Les données corresponderifaanoyenneenmg g*MS (n = 6 pourle control, n = 4 pour
LS70, LS53 et LS32). Le ratio &/ & estindiqué sous les noms des traitements. *: Différences
significatives aveta valeur du contro(p < 0,05). (' 1 + R R &Kat 2019.
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FRPSRVpV VRXIUpV RUIJDQLTXHY DLQVL TXH GX VXOIDWH V{1
de réserves en S protéiqueg ¢+ R R J K H).

B3OXVLHXUV K\SRWKgqVHV SHXYHQW rWUH pPLVHV FRQFHL
développement des semis provenant de graines limitées en S. Ainsi des analyses protéomique
révélent une faible abondance en malate synthase au niveau du glyoxggmeperoxysome
ou se produit le cycle du glyoxylaté.a faible disponibilité en cette enzyme qui est essentielle pour
O XWLO LMDy VRIR FENHW GDQV OD JU RnQrydnorsld® lagefmiaatidaiH Q W H
pourrait entrainer un défaut dans ces étapes critiques du développement de |la plasttalen(et
Graham, 200l "fDXWUHV SKpQRPgQHV SHXYH Qalorp & DétabliBsErmew Q X |
HW j OD FURLVVDQFH GHV SODQWXOHV FRWRHXODQHR G X0 G
glucosidase, qui sont susceptibles d'affecter le développement cellulaire, ainsi que la réduction de
l'accumulation de myrosinase et des glucosinolates diminuant les défenses contre les ravageur
('T+RRJIKH).

[l .3.c ImpactsG 1 XQH O L P L WrhaWwuaRé&nutiondeNe des graines

 PSDFEFWV VXU OD TXDOLWp GH OYKXLOH

Une limitation en S précoce (GS53 : début de floraison et GS32 : montaison) entraine une plus

faible accumulation d'acides gras dans les graines, principalement due a une diminution des dériveé:
HQ & HQ SDUWLFXOLHU GHV GHX[ DFLGHYV JUDV HVVHQWLF
(Figure 11.24). Il est aussi observé une diminution significative des protéines associées aux lipides,
telles que les caléosingsiure 11.21) et les protéines plastidiales associées aux lipides (PAP pour
"Plastid-lipid Associated Protein") ([ + R R 2Kaf, 2019. En revanche, si la limitation en S est

plus tardive (formation des siliques : GS70), la teneur et la qualité en lipides reste élevée dans les
graines en partie grace au maintien relatif des caléosines et a l'induction de stéréoléosines dans le

graines.

/ITDQDO\WVH SURWQpRPLFRHR JED QUIV)st deddraines issues de colza
carencés en sulfate a également révélé la répression de la succinate déshydrogénase, directeme
impliquée dans la chaine de transport des électrons de la membrane mitochondriale interne, et I
répression de lasous-QLWp GH O $73 VIQWKDVH &HV UptWox@aNeD WV
SURGXFWLRQ GYfpQHUJLH GDQV OHYVY VHPHQFHV OLPLWpPHV H
ne contribue qu'a une petite partie de I'énergie requise pour le développement des graines
(Schwenderet al, 2006, cette répression pourrait également expliquer la réduction de

I'accumulation de composés de stockage tels que les lipides.
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Protéines inconnues (3.16) —~

Autres protéines identifiées
(0.48a7.74)

Convicilines, Légumines et
Cupine (0.49 4 4.11)
Napines (8.86)

Autres Cruciférines
(2.88a3.47)

BnC1 (1.84)

CRU4 (2.80)

GH OYDERQGDQFH UHORQWLYH HQ SURWPLQHV
W

CRU1 (3.34)

Proportion théorique en acides aminés soufrés
Teneur en S protéique (umotgS

Contréle LS70 LS53 LS32 Controle LS70 LS53 LS32

Figure 11.25 : Effets de différents traitements limitant en S sur la teneur relative en acides
aminés soufrés mesurée théoriguement (A)et la teneur en S-protéique mesurée
expérimentalement (B) dans les protéinesle graines matures La proportion théorique d'acides
aminés S est calculée comrigesomme des abondances relatives multipliéelparoportion d'acides
aminés soufrés (cystéire méthionine)de la protéine correspondané estindiquée a cété du nom de
la protéine entre parenthése8)( S-protéique des graines matures cultivées dans les conditions
contréle, ou limitatioren S appliquée aux stad€xS70 (LS70 : début de formation des siliqueG5b3
(LS53 : débutdefloraison)et GS32 (LS32 : débutle montaison). Pour chaque traitemdstrapport S-
protéique/S est indiqué directememirdessus dela barre correspondanteB). Les valeurs
correspondent Ba moyenne“ ES (n = 6 pourle contréle, n = 4 pout.S70,LS53 et LS32).

* Différence significative par rapportla valeur contrdlgp < 0.05). ' 1 D S Ufg+R R 2KaH (2014)
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/ID IHUWLOLVDWLRQ VRXIUpH SHUPHW GY{DXJPHQWHU VLJ
(Imran and Khan, 2017 ; Mallet Gill, 2007). Quele que soit la dose de fertilisants S apportée,
OYDMRXW GYHQJUDLV 1 UpGXLW OD WHQHXU HQ KXLOH HW LC
(Fismeset al, 2000. Cependant, une fertilisation N sans apports de S réduit la teneur en huile des
graines Joshiet al, 1999. Le S doit alors étre apporté conjointement avec les fertilisants N afin de
maintenir un rendement optimal en graines et d'augmenter les teneurs en acides gras linoléique €
linolénique (oshiet al, 1999.

Impacts sur la qualité des protéines
Tout comme la qualité et lateneurenthOH OD TXDOLWpPp SURWPLTXH GX W
est issu de graines provenant de plantes limitées ém&r¢ 11.25 /IRUV GIXQH OLPLW

appliguée au stade GS70 (début de formation des siliques) et GS53 (début de floraison), la teneu

en protéines des graines chez le colza peut étre maintenue mais au détriment de leur qualité. E
effet, dans ce cas de figure, une diminution du rapport [protéines riches en S/protéines pauvres el
S], a été observé chez le colZzg(+ R R &Kat, 2019, A. thaliana(Higginset al, 1989 et le pois

(Hirai et al,, 1995.

La balance entre les SSPs riches et pauvres en S dépend de la disponibilité en acides aminé
soufrés (méthionine et cystéine) dans les graines en développement. Par exemple, il est observé lol
G 1 MiRitation en S une diminution de la concentration en cruciférine Cru4 (SSP riche en S) et une
augmentation de la concentration en cruciférine BnC1 (SSP pauvre efi SR(R kKdt, 2019.
Cette stratégie d'adaptation n'est malgré tout pas suffisante face a des limitations trés sévere
apparaissant plus tét (GS32), ou la qualité protéique mais également la teneur en protéines de I:
graine sont affectées, comme observée BheapustA. thaliana(' § + R R &KaH 2014 ; Higashi
et al, 2009, probablement® UDLVRQ G XQH UpGXFWLRQ GH OYDVVLPLC

Des genes codant des protéines impliquées dans le métabolisme du S sont exprimés dans le
graines en développementBenapugYu et al, 2010, le S pouvant étre assimilé directement par
les graines et les siliques {+ RR Jéf Hl, 20133 /IDVVLPLODWLRQ GX VXOI
GpYHORSSHPHQW GHV JUDLQHV DXJPHQWH ORWMeSPKOH O
fortement diminué dans les graines soumises a une limitation en S et un ratio S-protéique/S total
significativement plus élevé. Par conséquent, l'assimilation de sulfate est probablement activée
pendant le développement de la graine pour fournir des composeés S, tels que cystéine, méthionin
et GSH ( 1+ R R &Kal 20133. Néanmoins, ces observations pourraient également étre le résultat

d'un blocage métabolique du S lié a la synthese des protéines. De plus, la répression de la méthionin
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Figure 11.26 : Les deux niveaux GIDPp O L R&J DWX W Q Qlu \BDpvehoRE®s par
Hawkesford (2000)

Limitation
ensS

Figure 11.27 : Réponsesdu systéme racinaire d'Arabidopsis thaliana a une forte
disponibilité ou a une limitation en S. Les plantules ont été cultivés dans des milieux riobes
pauvresen S. Une forte limitationen S peut modifier fortemeria croissance des racines primaieds
latérales, modifiant ainsD D U F Kdloatie &g Matings. D S Udgdz-Bucioetal. (2003)
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VIOWKDVH SRXUUDLW HQ UpGXLVDQW OD V\QWKqgVutatierH PpW
de protéines riches en S.

Actuellement, la filiere oléoprotéagineuse se préoccupe davantage de la teneur protéique des
graines de colza que de la qualité de ces protéines. Cependant, aux vues des besoins grandissants
protéines végeétales, le tourteau de colza de par ses teneurs trés intéressantes en acides aminés sou
(méthionine et cystéine) prend une place de plus en plus importante sur le marché et la
SUREOpPDWLTXH GTREWHQWLRQ GYXQH IRUWH WHQHXU H«
L'application combinée et équilibrée de fertilisants S et de N favorise leur absorption et assimilation,
conduisant a une augmentation significative de la teneur en protéines et en huile de ldezaine c
B. junceaetB. campestrigAbdin et al, 2003 ; Ahmackt Abdin, 2000a, 2000b ; McGrat#i Zhao,

1996.

IV . Quelles pistes pour améliorer la conduite et la gestion de la fertilisation S ?

IV.1$PpOLRUDWLRQ GH O7(86 HQ LQWHUDFWLRQ DYHF OfI

/ITHIITLFLHQFH GIXVDJH GX VRugphdH enfrd ta giaRtitcLlE M&EIBreechz X
produite (rendement grainier pour le colza) et la quantité de S apportée par les fertilisants. Elle peut
rWUH GLYLVpH HQ FRPSRVDQWHYV Of(IILFLHQFH GY$EVRU!
duS(EBW6 /T(8W6EPHRMW G OBHVXOWDQWH GH GHX[ FRPSRVDQW
GX 6 ($6 HW Of(IILFLHQFH GH 5HPRELOLVDWLRQ GX 6 (56

Comme proposée patawkesford (200Q) plusieurs stratégies peuvent étre envisagées afin
GYIDPpOLRUMIUr®OINIB6 /D SUHPLqUH VWUDWPpPJLH YLVH j DPpO
($E6 HW OD GHX[LgPH j RSWLPLVHU OfXWLOLVDWLRQ GHV

IV.1.a Amélioration du prélevement en S

ChezA. thaliang une limitation en sulfate provoque une augmentation de la densité des racines
latérales au hYHDX GH OfH[W YppezWyzio BtDal, LAQM@RL Figure 11.27). Ce
FKDQJHPHQW SRXUUDLW rWUH OLp j OINDFRNASEBWTIR Qn WU D C
PHPEUH GH OD IDPLOOH GHV JqQHV FRGDQW-Xagétoniriz]larP H FD
acide indole-3-acéi XH HW LQWHUYHQDQW GRQF GDQV OD V\QWKqVF

/IRUV GIXQH GpILFLHQFH HQ 6 FKH] OH FRO]D OfYH[SUHV\
sulfate racinaire est tres fortement induite afin de puiser au mieux le sulfate disponible dans le sol.
La rechHUFKH GH JpQRW\SHVY FDSDEOHV GIDXJPHQWHU OHXU
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GY{DPpOLRUDWLRQ ,0 HVW DXVVL LPSRUWDQW GYDMXVWHU
SHXW j VRQ WRXU U p G isitdd4et@l] POBV: KOS W EtRRénndres), 2)0De

méme, uneOLPLWDWLRQ HQ 6 YD GLUHFWHPH QritéséR & BONV)6hYU O D |
suggéré que IOAS (@ FpW\OVpULQH V DFFXPXODLW ORUV GYfXQH S|
inhibiteur sur I'absorption et I'assimilation du N. En raison des interactions existant au niveau de la
régulation des voies d'assimilation du S et du N, une limitation en S va aboutir a la diminution de la
formation de sulfide 3 qui lui-méme va diminuer la production de cystéine (et donc de
méthionine) et augmentef[ID F F X P X O D WHaRr@t &5, P21)6

,9 E $PpOLRU EsinilaRoQ eCdd laO04nipbilisation des réserves soufrées

/H FRO]D D XQH JUDQGH FDSDFLWp GIDEVRUSWLRQ HQ V
assimilation et sa remobilisation doivent étre efficaces afin de répondre a la croissance et a
OfpODERUDWLRQ GX UHQGHPHQW HWm@atiorOed SThémMO hdtidré&; H V
OLQGXFWLRQ GH OfH[S lgstMdnspdrteur&SFIVT R4 Vet SULH RARHpQUBE et
et al, 2009 ; Girondét al, 2019 conduit & une remobilisation massive du sulfate stocké au niveau
vacuolaire. CependanGDQV GHV FRQGLWLRQV QRQ OLPLWDQWHYV QX
reste faible. En effet, les feuilles, représentant la principale source de S pour les organes er
croissance (stockage de sulfate dans les vacuoles), peuvent chuter avec de forts taux de S résidu
pouvant atteindre 1a 2 % de S dans la matiere séuol®(sseet al, 2010 $PpOLRUHU Of
permettrait de diminuer les pertes de S au niveau des feuilles chutées grace a un megkedesida
réserves en S vacuolaires lors de la sénescence foliaicedéet al (2014) RQW VRXOLJQp
réponse a une restriction en S apparaissant au stade GS53 (début de floraison), la tige peut serv
d'organe de stockage transitoire de S pouvant jouer un role central en cas d'asynchronisme entre |
remobilisation du S par les feuilles sources et son utilisation par les organes en croissances, dont le

graines.

/ITXQH GHV YRLHVY DOWHUQDWLYHYV GTIDPpOLRUDWLRQ GH
puits (augmenter la force puits), par exemple des feuilles en expansion et des organes reproducteul
(siliques, graines). Lors de certains stress, comme le stress hydrique, le sulfate nouvellement absorb
SDU OH FRO]D QTHVW SDV VWRFNp GDQV O Hes proEmesRe® ¢uv P D |

permet une meilleure assimilation du sulfate et ainsi une meilleure E&#®t(al, 2016.

Par conséquent, toutes ces caractéristiques physiologiques (prolifération des racines,
remobilisation efficace du sulfate, et/ou stockage transitoire de S dans la tige) pourraient étre

utilisées dans les programmes de criblage afin de sélectionner des génotypes deheoitza
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HITLFDFLWp GTXWLOLVDWLRQ GX 6 RX FDSDEOHV GH OLPLW|

rendement et la qualité des graines.

IV .2 Variabilité génotypique / sélection varietale FRQFHSW GYLGpRW\SH

Corriger une déficience en S uniquementBBRGLILDQW GHV VFKpPDV GH IHU
WRXMRXUYV VXIILVDQW QL GXUDEOH GYXQ SRLQW GH YXH pFF
GIDPpOLRUDWLR Qa@gdhdmiguetdtfoldieyiD&H W JHVWLRQ GX 6 SDU C
sur le développement de la sélection variétale permise par la variabilité génotypique disponible de
OfHVSqFH (Q HIIHW XQH YDULpWpP GH FRO]D SwRadapggedt GHV
XQ FHUWDLQ W\SH GH FRQGXLWH R X(DEfhtkerY 4l URQQCeReH Q W
démarche consiste a optimiser les interactions génotype x environnement x conduite. Par exemple
GDQV XQ FRQWH[WH GH UpGXFWLRQ GHV DSSRUWYV HQ LQV
génotypique observée des EUS et EUA chez le colza, sélectionner des gén@yplesragilleures
EUS et EUA est une des options a reteBalifit et Rengel, 2009, 2011b ; Gironé€ al,, 2015a,
2015h.

Afin de sélectionner des variétés plus efficientes, certains genes peuvent étre spécifiquement
ciblés, par exemple des genes participant a la régulation des transporteurs racinaires en S
(Yoshimotoet al, 2007. Les génotypes présentant une meilleure biosynthése et/ou un meilleur
transport de composés soufrés comme la cystéine et le glutathide xyleme et le phloéme
pourraient étre sélectionnéda(int et Rengel, 200p Cependant, des génotypes efficients lors de la
phase végétative ne le seront pas systématiquement lors de la phase reproductrice et inverseme
(Balint et Rengel, 20Q9Balint et al. (2011bpnt montré par exemple que le génotype Surpass 402
&/ pWDLW SOXV HIILFLHQW SRXU OYDEVRUSWLRQ GX 6 ORU
moins efficiente que la variété Karoo pour la remobilisation endogéne du S des feuilles vers les

siliques et les graines matures.

/ID YDULDELOLWpP JpQRW\SLTXH SHXW DXVVL VIREVHUYHU
SURJUDPPHV GH VpOHFWioR @e |16 paétlop YiuilelGd duRpltalaR tblrs de ces
vingt derniéres années ont conduit non seulement & une diminution de la teneur en protéines de I
graine, mais également a un enrichissement de la teneur en cruciféra@saet al, 2003. Des
analyses génétiques et protéiques suggerent en outre que les facteurs génétiques régisse
principalement la composition protéigii¢alabatet al. (2003)soulignent également que les efforts
de sélection pourraient étre consacrés a I'amélioration de la qualité des protéines dans les graine
DILQ GTDPpOLRUHa&urtelw d&dpbR&GadsNtHisatiGnsl spcifiques a plus forte valeur
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Figure 11.28 : Résumé des régulations géniquest transcriptionnellesde OfDFFXPXODWLR
des protéinesde réservesde la graines (SSPS)./ D FF X P X@®3IBPR&produit du
développement précoce ka fin de maturation des graines. Les genes (en italique) régulant

O 1D F F X PdesrBRedaRsQes graines interviennent lors @Y D E V Ri&s SilttimRr@s (transport

des acides aminés, du saccharose), du tedfitu transport vésiculaire associec@QDFFXP#O DWLRQ
SSPs /1D F F X P Xded3 8PkeRt @galement orchestrée parégulationde facteurs de transcription
principaux LEC1, LEC2, LFUS, ABI3) et secondairesT(I8, MYC2 etc), G 1 KR U RIR Qieéfd/ARN

(mIiARN) et G 1 D XgahelsHpendané développement des graines. Les interactions sont illustrées par

des fleches. ABAGA : acide abscissiquet acide gibbérelliqueTT8 : TRANSPARENT TESTA 8,

MYC2, 3, 4, JAZs : facteurs de transcription impliqués denseponse aO 1 D jagn@hlque. Traduit
deGaceketal., (2018)
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ajoutée. Cela signifierait élever les teneurs en protéines et le rapport napines:cruciférines dans le:
graines de colza(aceket al, 2019. Certains genes régulant la synthese des SSPs lors de la
formaton GHV JUDLQHYV SHXYHQW DORUV rWUH FLEOpVigh¢LQ GY
[1.28). Les napines sont codées par des famille multigénidiresz (zynsket Fallis, 1990 et des

études manipulant la composition en SSPs ont déja été entreprises{chet al, 1992 ;
Hannoufeetal, 2019 / LOQWURGXFWLRQ GIXQH FRSLH DQWLGMRAQV G
; codant une cruciférine CRU2/3 pauvre en acides aminés soufrés) a entrainé une augmentation de
niveaux d'acides aminés essentiels de la cystéine, de la lysine et de la méthionine dans les SSPs d
graines de colz&ohno-Murasestal, 1995 ,QYHUVHPHQW OfYLQWURGXFWLRC
géne codant une napine a conduit par « silencing » de l'expression de ce géne a une diminution de
teneurs en napines, cystéine et lysine dans les graines de colza et a une augmentation de la tene

en cruciférines@Guercheet al, 1990 ; Kohno-Muraset al, 1999.

Ces différents caractéeres sous contrble génétique peuvent constituer des cibles de sélection dar
lapertVSHFWLYH GH FUpHU GHV LGpRW\SHV /H FRQFHSW GYLG
DVVLVWHU GH QRXYHOOHY DSSURFKHV GH VpOHFWLRQ PXO
OYDPpOLRUDWLRQ GX UHQGHPHQW RX OD GLVSDULWLRQ GT
comme«XQ PRGqOH ELRORJLTXH GRQW RQ DWWHQG TX{LO VH
environnement définb (Donald, 1963 'DQV XQH GpPDUFKH GIDPpOLRUDWL
cultures a leur environnement au sens large (conditions pédoclimatiques et contraintes du systéme
DJULFROH OfYLGpRW\SH FRUUHVSRQG j XQ W\SH GH SODQW
agro-HQYLURQQHPHQWDX[ DX PR\HQ GTXQ O®tecynidti&fodpsSR desSL T
modifications de conduites culturales. On parl€ef] L G p R W\ S HorsqDeUldspoljEctds de
performances peuvent étre atteints par le levier génotypig@elfdt G p R W\ S HV ff XQ@ Waarbl DVCR C

les conduites culturale8éillouin, 2017 ; Martrest al, 2019.

IV.30utils GIDLGH jigatonISlibdvidteDr de la nutrition S et de qualité des graines

2SWLPLVHU OD IHUWLOLVDWLRQ 6 GDQV OH FDGUH GYXQH
les exces de fertilisation et les risques de pertes en fertilisants S, et (ii) de garantir une bonne qualite
des produits récoltés tout en maintenant de bons rendements. Un grand nombre de paramétres ent
HQ MHX ORUVTXH OYRQ VH SODFH HQ FRQGLWLRQ GH S«
OfHQYLURQQHPHQW L QFO ¥dt€)ss qGeHatem@étatuie Heordydhrie@dnPdD W& L T
pluviométrie, (ii) des variables relatives au sol, a savoir le type de sol (argileux, calcaire, etc), ses
propriétés physico-chimiques, sa minéralisation et sa composition organique et (iii) les précédents
culturaux pouvant faire fluctuer le niveau de disponibilité de certains éléments nutritifs.
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/HV DIJULFXOWHXUV RQW GRQF EHVRLQ GYRXWLOV GYDLG
FRPSWH GH OfpWDW GH OD FXOW X Urtldéllafe@lidatidi Red mvddlahtvV L E
OD GRVH DSSRUWpH HW OH PRPHQW GIDSSRUW HW HQ LQW
DXWUHV ITHUWLOLVDQWY 1 RX 3 SDU H[HPSOH 'DQV OfLGP
reproductible), (ii) robuste (utilisé dans une large gamme de conditions environnementales), (iii)
spécifique (répondre au critere ciblé), (iv) sensible (détection de faibles variations) et enfin (v)
HUJRQRPLTXH IDFLOH j PHWWUH HQ °XYUH

IV.3.a Aide a la fertilisation et indicateur de la nutrition S

(Q GHKRUV GHV PpWKRGHV GIDQDO\VHV GH VRO SRXU pYD
LO H[LVWH TXHOTXHV PpWKRGHV SHUPHWWDQW GfpYDOXHL
diagnostic visuel (détettRQ GHV V\PSW{PHV GH FDUHQFH HQ 6 GHV JI
HW GHV RXWLOV GYDLGH j OD GpFLVLRQ UHSRVDQW VXU GH

/HV DQDO\WVHV GH WLVVXV GHV YpJpWDX[ UHSUp&HEWHQW
GfRSWLPLVHU OD JHVWLRQ GHV FXOWXUHY &HSHQGDQW
OfRUJDQH HW GH OYkJH GH OD SODQWH /D SULVH HQ FRP:
GpYHORSSHPHQW SHUPHW Giffterprétitiéharz el BéabQ H094 HIddifed X U V
et Burns, 1986 ; Spencet Freney, 198 &KH] OHV GLFRW\OpGRQHV O¢fpFK
feuilles développées qui présentent une forte activité photosynthétique (phase végétative
principalement) semble étre un bon choix car (i) elles présentent des teneurs élevées en S e
comparaison aux autres organes, (ii) elles sont un des puits les plus importants en S, (iii) leur teneu
HQ 6 HVW VHQVLEOH DX[ PRGLILFDWLRQNVIGH. Q@3B B GH Q
(iv) elles sont disponibles tout au long de la croissance végétatieget Haneklaus, 1993
&KH] OH FRO]D OYDQDO\WH GHV WHQHXUV HQ 6 GDQV OHV
remobilisation rapide du S peut y étre observée en réponse a une carence ersblfateseet
al., 2009; McGrath et Zhao, 1996 ; Parnmetral, 2009 'LDJQRVWLTXHU OH VWDW X\
évidemment pas pertinent pour corriger la fertilisation de la culture en cours mais cela permet
GIDFTXpULU GHV LQIRUPDWLRQV TXL rérfaXddilisetiQn/de dd\tultdreX W L (
suivante Blake-Kalff et al., 2004 ; Carver, 2005Le moment idéal de prélevement semble étre
FHOXL R OHV SODQWHY FRPPHQFHQW j FURVWUH UDSLGHP
DILQ GH SRXYRLU DMXVWHUIt@fI&E&SERUW HQ IRQFWLRQ GX Up

" Les indicateurs biochimiques et moléculaires potentiels
Les teneurs en S@F ouen StotalRQW pWp SURSRVpHV FRPPH LQGLFHYV
statut S chez le colz&ihkerton, 1998 ; Scaife et Burns, 198Elles sont trés contrastées entre des
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plantes carencHY RX ELHQ DOLPHQWpPHY HQ 6 HW SUpVHQWHQW
seule mesure analytiqueinkerton (1998a proposé des valeurs critiques en S total et ®our le

colza comprise respectivement entre 0,20 et 0,25 % et entre 0,02 a 0,04 % de la matiere séche pot
GLDJQRVWLTXHU XQH GpILFLHQFH HQ 6 DYDQW OD IORUDLYV
GX VRO VWDEOH &HSHQGDQW FHUWDLQV DUJXPHQWYV QXDC
du statut S de la plante car celles-ci varient au cours du développement sans cohérence
chronologique apparentBlake-Kalffet al, 1998, 2000HW VRQW LQIOXHQFpHYV SDU
IDFWHXUV /fDQDO\WH GH FRPSRVpV didme BHE Dl@atiiod lou H F W t
affectés par celui-ci.e. amides) ont aussi été testB&ake-Kalff et al., 1998, 2000 ; Honset al,

2012 ; McGrathet Zhao, 199% Une réponse précoce a la privation en S a été montrée pour ces
PROpFXOHV QRWDPPHQW SRXU OH JOXWDWKLRQ &HSHQGD
aux conditions de plein champ car il présente des teneurs peu variables (1,5 a 2 fois) entresles plante
déficientes ou non en S. De plus, de nombreux autres facteurs (tels que la disponibilité en eau et I
température) vont impacter les teneurs de ces composeés, les rendant peu spdcifigae8{O)L

'IDXWUHV WUDYDX[ RQW pWXGLp 6ubkgabiduee péuvVanGpiédir® deS R V
facon plus fiable le statut soufré de la plafteke-Kalff et al, 2000, 2001 ; Maynarek al., 1983.
Le ratio N:S est fréequemment utilisé et est basé sur les interactions entre les métabolismes N et S.
I MTXWLOLVDWLRQ GX UDWLR 1 6 FRPPH LQGLFDWHXU GH OD
un stade de développement précis (début de floraidoGrath et Zhao, 1996nais également sur
XQ W\SH GfRUJDQH SUpFLV OHV IHXLOOHV OH SOXV VRXYHC
du ratio N:S au stade végétatif et a la montaison pour diagnostiquer les carences en S des culture
de colza au champ : ratio N:S de 6 au stade rosdttgn@rdet al, 1983, de 10 a la montaison
(Zhaoet al, 1997 ou de 10 au débu6 H OTpORQJD W LRj@stéSadary DOWARHUJJHQF
OTLQIOR (BHRKERHIM & Hal, 2000, 200). Ce ratio doit cependant étre interprété avec
prudence car un fort ratio N:S, traduisant une déficience en S, peut-étre di a un exces de N san
modifications des teneurs en S et inversement. Un faible ratio N:S, suggérant une bonne
DOLPHQWDWLRQ 6 SHXW DXVVL rWUH OH VLIJQH GITXGEGHWILF
LQGLFDWHXU GH OD FDUHQFH HQ 6 LO D pWp VXdlduYquilG TXW
pour le S total Blake-Kalff et al, 2000Q. Le ratio N:S des graines est beaucoup utilisé par les
DJURQRPHYVY OHV WHFKQLFLHQV HW FRQVHLOOHUYV DJULFRO
plus précis de diagnostic de déficienceen 30 QH VI{DJLW SDV GTXQ RXWLO Gl
LO SHUPHW GYREWHQLU GHV LQGLFDWLRQV HQ ILQ GH FXOV
culture suivantearver, 2005 ; Randadit al, 1981, 2008
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A Avant floraison et fertilisation soufrée B

S non limitant
18 % des cultures S non limitant
[Mo]:[S] 104< 1,61 27 % des cultures
([Cl]+[P]D):[S] < 2,13

Risque de déficience en S
24 % des cultures

Risque de déficience en S
33 % des cultures

Déficience en S
58 % des cultures
[Mo]:[S] 104> 2,83

Numéro de la culture de colza en champ
Numéro de la culture de colza en champ

Déficience en S
40 % des cultures
([Cl+[P]):[S] > 2,83

Do

321
1,61 || 2,83 ratio [Mo]:[S] 10 2,13 ratio ([CI] + [P]):[S]

Figure 11.29 : Cultures de colza oléagineux classées selon des valeurs décroissartes
rapport [Mo]:[S] (A) et ([CI] + [P]):[S] (B) dans les feuilles matures quantifiees avanta
floraison et la fertilisation soufrée (45 cultures commerciales répartiesen France). Les
valeurs seuils des deux ratios ont peraeslasser ces culturete colza oléagineuentrois groupes de
différents statuts soufrés : déficieen S ([Mo]:[S] < 1,61 ; ([CI] + [P]):[S] < 2,13, risque de déficien
S (161 < [Mo]:[S] < 2,83 ; 2,13 < ([CI] + [P]):[S] < 3,21kt non limitantenS ([Mo]:[S] > 2,83 ; ([Cl]
+[P]):[S] > 3,21).' 1 D S Btaphheetal. (2018)et Maillard etal. (2016)
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Un ratio SO4>:Stotal @ également été proposgchife et Burns, 19§6semblant fortement lié au
rendermHQW JUDLQLHU /fkJH GH OD SODQWH QYD TXH SHX GfYH
condition de plein champ. De plus, cet indice est présumé stable étant donné que les teneurs en
totaleten S VRQW DIIHFWpHV GH |DdeRaplantert pad disporfbihitd e® .k J H
Cependant, le ratio S&.Siotal peut étre critiqué car la teneur ens53@st une composante du S total,
ce qui implique que le numérateur et le dénominateur du ratio ne sont pas indépendants, pouvan
biaiser le résultat et réduire la sensibilité de cet indicatetaife et Burns, 1986 'H SOXV G
SRLQW GH YXH WHFKQLTXH OD GpWHUPLQDWLRQ GH FH U
analytiques différentes compliquant son acquisitidrhfuget Haneklaus, 1998

Le test malate:sulfate foliaireest le test le plus précis concernant le diagnostic du statut S chez
OHV SODQWHYV ,0 HVW GpYHORSSp SDU OT,QVWLWXWH RI
(Royaume-Uni), est proposé en routine depuis 2002 pour le colza et les céréales. Le malate a comm
IRQFWLRQ SK\WWLRORJLTXH GH FRQWUHEDODQFHU OYDEVRLU
YpJpWDOHYV DILQ GH PDLQWHQLU OYfpTXLOLEUH GH BtiitoDUJH |
inverse entre les teneurs en malate et en sulfate dans les feuilles. En effet, la diminution de la teneu
HQ VXOIDWH GHV IHXLOOHY ORUV GTXQH OLPLWDWLRQ HQ 6
en malate, et inversemeriiléke-Kalff et al., 2000Q. Ce ratio nécessite un seul3yH GTDQDO\VH
chromatographie ionique évitant les problémes de calibration. De plus, il permet un diagnostic quel
TXH VRLW OH W\SH GH VRO RX OfHVSqFH laylsie tv&ddr tktRueW D X
de 1,5), tout en étant assez précoce afin de corriger la fertilisation si nécessaire. Mémagosi
malate:sulfate est considéré comme relativement indépendant de la fertilisation N, les auteurs
(Blake-Kalff et al., 2000DGPHWWHQW QpDQPRLQV TXYXQH IHUWLOLVD
GIXQH OLPLWDWLRQ HQ 6 BSQGIDVWHRXBMHOGWHFYXKQIMEHNHQ! 6
"1, LQGLTXH TXH OD GLVSRQLELOLWp HQ 6 HVW VXIILVDQWH
de distinguer les limitations transitoires des limitations prolongées si deux tests sont effectués a des
stades de développement différeritsake-Kalff et al., 2009. Cependant, des études sur colza et
blé ont montré que le ratio malate:sulfate surestime le diagnostic de déficience en S, suggérant ur

besoin de réévaluation des valeurs sedilser, 2005 ; Reusst al, 201)).

Le ratio ([CI]+[P]):[S] et le ratio [Mo]:[S] ont été mis en évidence récemment comme étant
GHX[ LQGLFDWHXUYV GH OD QXWULWLRQ W ERXhékpl., ERPSOpPI
Maillard et al., 2016 ; Soriret al, 2015; Figure 11.29). Le ratio ([CI]+[P]):[S] ou indicateur de
remobilisation, traduit la compensation osmotique requise (chlore et phosphate) par la

remobilisation du sulfate vacuolaire lors de la phase précoce de privatiohemafo [Mo]:[S]
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Tableau 11.4 : Principales caractéristiques des indicateursde remobilisation et
G 1D E V R prépwsésR@nme indicateude la nutrition soufrée. ' 1 D S BagiW (2016)

Caractéristiques de Indicateur de Indicateur
i répogse remobilisation GIDEVRUSWLRQ
([CII+[PD:[S] [Mo]:[S]
Précocité + ++
Ampleur + +
Sensibilité + +
Durabilité + +
Stabilité - .
Spécificité ? ?
Facilité de mesure ++ (XRF) + (S) et +(Mo)
As
o
9 N100<
«C
% Nso S
o No -
2 N1go
% Nso Se, 12.5, 25
© No
3 N10o
e N50 r S50
N, J
B

Volume de pain a la cuisson (cc)

Soufre dans les graines (%)

Figure I1.30 : Relation entrela teneur en S des grainsde blé et la résistancede la pate a
pain (& 5 cm) (A) et le volume de pain a la cuisson (B).Le blé est cultivé avec 3 niveawde
fertilisationenN (0, 50et 100U) et 5 niveauxdefertilisationenS (0, 6, 12.5, 2%®t50 U). Les niveaux
6, 12,5et 25 sont regroupés ensembld] D S Vigs¥aetal. (1981)
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RX LQGLFDWHXU GYDEVRUSWLRQ YDULH WUqV SUpFRFHPHQ
génes codant les transporteurs racinaires BnSULTR1;1 et BnSULTR1;2 aboutissant & une
augmentation rapif GH OYDEVRUSWLRQ GX PRO\EGDWH OR ORUV C

Ces deux indicateurs ont été validés en conditions de plein champ sur une culture de colza
(échantillonnage de 20 feuilles agées pour une parcelle) soumise a différents apports et soufre €
permettent de différencier des parcelles déficientes en S, a risque de déficientea@nliBndante
en S Figure 11.29). Méme si ces indicateurs ont été validés sur plusieurs especes en situation
controlées, les valeurs seuils qui ont été déterminées pour la culture du colza en condition de pleir
FKDPS QpFHVVLWHQW GYrWUH EGns\ap HOISFE Madhr®ihD XOWJU HV H
&HYV LQGLFDWHXUV GH UHPRELOLVDWLRQ HW bt QEVesU SW L
analyses de S, de $Oou des paramétres composites qui pourraient en étre dérivés, en particulier
GDQV GHV FRQGLWLRQV GH OLPLWDWLRQ HQ 6 2XWUH OD
caractéristiques essentielles comme lapFecoVp O DPSOHXU GH YDULDWLRQ
et potentiellement une certaine facilité de mesure (par fluorescence a rayons-X, excepté pour le Mc
qui nécessiterait une quantification en laboratgit®orin, 2016; Tableau 1.4 [TXWLOLVD)
conjointe de ces deux indicateurs pourrait permettre un diagnostic précoce, fiable et spécifique du
statut soufré de la plante et ainsi permettre de gérer au mieux la fertilisation soufrée selon les besoin
réels des cultures. Cependant, ces indicateurs du statut S déterminés au niveau foliairadau cours
OD SKDVH YpJpWDWLYH HW GX GpEXW GH SKDVH UHSURGXF\

le rendement final et les criteres de qualité de la graine de colza.
IV.3.b Diagnostic dda qualité des graines

Le diagnostic de la qualité nutritionnelle des protéines de graines est tres peu répandu, voire
LQH[LVWDQW FKH] OH FRO]D HW OHV ROpRSURWDpPD38Ee®QHX] |
termes de teneur et de qualité protéique peuvent étre demandé pour certains usages (critéere de qual
garantissant une bonne panification en lien avec le % de S dans les gigimes||.30). En effet,
le premier critere ciblé est le rendement, qui peut étre amegloo® T XWLOLVDWLRQ GTRX
permettant une optimisation de la fertilisation S et N, comme vue précédemment. Actuellement, les
autres criteres de qualités retenus se focalisent sur les teneurs en huile et protéines des graines
FRO]D /HV QRUPHV GH FRPPHUFLDOLVDWLRQ DFWXHOOH VF
GTKXLOH /D FRPSRVLWLRQ HQ DFLGHV JUDV GH OfKXLOH C
les teneurs en glucosinolates peuvent étre estimées facilement et rapidement par analyses d
VSHFWURPpWULH SURFKH LQIUDURXJH 1,56 O0DLV FHV PHV

par chromatographie (plus complexe) et doivent étre calibrées. De plus, des graines issues de plante
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ayant été carencées en S ou en N peuvent entrainer une baisse de la précision et de la fiabilité de
PHVXUH ,0 QYD SDV pWp IDLW GH OLHQ HQWUH OH UHQGHP
SURWPLTXH /HV SURWPLQHV GHV JuURlitédlas geiver RoOrhD desw D Q
acides aminés soufrés, notamment la méthionine (acide aminé essentiel) offrant un large pane
GIXWLOLVDWLRQ IXWXUH GDQVWWanTleQ-GaEevay a1y DOLPHQWDLL

IV .4 La modélisation agro-écophysiologique : principes et intéréts
IV.4.a Principes fondamentaux

$ILQ GIpYDOXHU HW RX GH FRQFHYRLU GH QRXYHDX[ V\V
schémas de fertilisation dans différents contextes pédo-climatiques, deux démarches expérimentale
VRXYHQW FRPSOpPHQWDLUHYV VRQW SRVVLEOHV OfYH[SpULI
GHV VHUUHV RX DX FKDPS HW OfH[SpULPHQWDWLRQ QXP|
prédictifs Bergezet al, 2010. Les expérimentations « réelles » permettent de tespanta les
effets par exemple de différentes pratiques culturales et/ou de facteurs de stress biotiques (attaque
de pathogénes, etc) ou abiotiques (thermique, hydrique, nutritionnel, etc) sur les performances de:
cultures (croissance, rendement, défense, etc) et parfois sur leur physiologie ou métabolisme
(réponses aux échelles moléculaires ou cellulaires). Ces expérimentations sont souvent colteuses
dLIILFLOHYVY | PHWWUH HQ SODFH FDU FRQWUDLJQDQWHV G{X
plateformes de phénotypage haut débiti(is et Cairns, 2014 ; Cole al, 2013 ; Fahlgreet al,

2015 ; Furbank et Tester, 2011 ; Salas Fernaatak, 2017, ce qui restreint considérablement la
gamme de conditions a explorer. Les expérimentations numériguresilieo »), sont fondées sur

une approche de modélisation prédictive souvent complémentaire a celle des expérimentations «
réelles » Rossinget al, 1997. Elles permettent (i) de quantifier les effets simultanés de plusieurs
IDFWHXUV FRQVLGpUpV VXU OH V\VWgPH pWXGLp LL GYH
conditions ceci sans la contrainte temporelle inhérente au cycle de croissance de l&eultaney

et al, 2009 et (iii) de prendre en compte les interactions entre différents facteurs (interactions
génotype, environnement, climat, fertilisation, type de sol, irrigation, etc) de facon plus ou moins
complexe Casadebaigt al, 201§ $LQVL XQ QRPEUH EHDXFRXS SOXV LPS
SHXW rWUH FRQGXLW VXU XQ ODSV GH WHPSV SOXV FRXUW
ciblant des leviers nutritionnels (fertilisants, irrigation), génétiques (choix des variétés) et de
pratiques culturales (par exemple, rotation, non labour, etc). Ces approsiies sont utiles pour

concevoir des systemes de culture innovants et adaptés a différents contextes pédo-climatiques.
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Tableau Il.5-partie | : Caractéristiques des principaux modeéles de culture adaptés au

colza(partie I).

Model name Authors Factors Outputs Main features

Canola module in Robertson and Lilley Temperature, Crop development, Calibration and validatior
APSIM (2016) adapted from Photoperiod, soil growth, yield, N for mainly spring cultivars
Agricultural McCownet al (1996) water andN supply  accumulation

Production From sowing to seed

Systems Simulatol maturity

MONICA Nendelet al. 011) Temperature, Crop growth, soil Newly introduced C
MOdel for Adapted from radiation, CQ, moisture, N dynamics algorithms

Nltrogen and

Carbon dynamics
in Agro-ecosystem

HERMES (Kersebaun management on lonc

1995,2007 ;

term organic matter i

Kersebaum and Riche soil

1991)

AquaCrop Zelekeet al (2011)  Water limitation Growth, biomass Biomass growth rate is
Adapted fromSteduto Daily weather data accumulation and grain linearly proportional to
et al (2009) and Raes(temperature, yield, soil water content transpiration via a water
et al (2009) radiation, rainfall, productivity parameter

relative humidity,
wind speed)

Soil hydraulic
characteristics

CropGROW Within the DSSAT 4.C Water limitation Grain yield, biomass In semiarid climate

canola cropping systems (based on the Root development Spring cultivars
model Zone Water Quality Photosynthetic
Saseendraat al. Model RZWQM2) biochemical process
(2010) equations of Farquhar

applied in an hourly leaf
level to canopy scaling

CatCanola Christyet al. (2013) Temperature, Plant phenology, crop Parameterization with

Catchment photoperiod and growth and yield spring short, spring long

Analysis Tool vernalization for plan Dynamics of water and N and winter type cultivars

Canola phenology prediction in crop and soil Used for simulations in

Water, temperature high rainfall zone in
and nutrient for Australia
growth and yield

WOFOSTGTC Gilardelli et al. (2016) Temperature and Biomass dynamics, yield, Contribution of the
Derived from the radiation for crop photosynthetic area inde: different plant organs to
original WOFOST growth fractions of oleic, linoleic photosynthesis during th
model (VanDiepenet Temperature and and .-linolenic crop cycle (compared to
al. 1989) WOFOST- precipitation during unsaturatedatty acid the original WOFOST
GT/GT2, Stelleet al.  ripening for oil model)

(2014) content andatty acid
composition

DAISY Peterseret al (1995) Water, soll Biomass production and Winter cultivars
derived from the temperature and soil nitrogen uptake
original DAISY model N Green crop area index
(Hanseret al 1990) Radiation and air

temperature

EPIC Kiniry et al. (1995) climate, hydrology, Grain yield, biomass Spring cultivars

Erosion Adapted from the erosion, nutrient

Productivity original EPIC model cycling, soll

Impact Calculator (Williams et al 1989) temperature,

management

decisions (rotation,
tillage, pesticide
fate, and economics
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/ID PRGpOLVDWLRQ HVW XQH GpPDUFKH TXL UHTXLHUW XQF
RX PRLQV FRPSOH[H (OOH UHSRVH DLQVL VXU OD FRQVWU;
XQ HQVHPEOH GYpTXDWLRQV PDWKpPDWLTXHV RX IRUPDOLYV
HW SUHQDQW HQ FRPSWH GHVY YDULDEOHY GIpWDWYV FDUDF\
OHV UHODWLRQV HQWUH OHV YDULDEOHV G (pMi&xievalHW GH
2013. Un modele peut étre décrit comme partiellenmeétanistei.e. se basant sur des hypotheses
IRQFWLRQQHOOHYV HW OfLQWpJUDWLRQ GH é&ipiRdueliédang ELR(
lequel les relations sont établies entre les variables obseBreso(iet Delécolle, 1992 Dans le
domaine des sciences agronomiques, les modéles mécanistes cherche a représenter |
IRQFWLRQQHPHQW G\QDPLTXH GIfXQH SODQWH RX GTXQ
physiologiques la KRWRV\QWKgVH OYDEVRUSWLRQ UDFLQDLUH O
FRQWUDLQWY SDU GHV IDFWHXUV HQYLURQQHPHQWDX[ ,O
GIXQH SKpPpQRORJLH YDULDEOH VHORQ OHV énRIgnéGnid.de V G .
YDULDEOHYV GILQWpPUrwWYV GpILQLHV SRXU URGA He FIRESW H  (
Rabbinge, 1996 Outre leur intérét cognitif, les modéles de culture prédictifs peuvent étre utilisés
FRPPH RXWLO GIDLGH |j OD GpFLVLRQ SXLVTXfLOV SH
environnementales et par conséquent de cibler des variétés adaptées a des conditions particuliére
De plus, ils offrent la possibilité de tester des combinaisons de valeurs de parametres représentar
des caractéristiques du génotype pour définir des idéotypes ou génotypes virtuels. Les approches d
modélisation prédictive peuvent ainsi aider a concevoir et évaluer des idéotypes variétaux et
FXOWXUDX[ DX[ PR\HQV GYH[SPULPHQWDWLRQV QXPpULTXH\
valeurs de paramétres décrivant les caractéristiques de la plante seront testées dans différente

conditions agro-environnementales.
IV.4.b Les modeles agro-écophysiologique dédiés a la culture du colza

$ OTRULIJLQH OD PRGpPpOLVDWLRQ GX IRQFWLRQQHPHQW G
verte dans les années 1960, avec des modeles de culture (ou « crop Model§ DERUG E|I
climatiques ayant comme principaux facteurs limitant le rendement potentiel le rayonnement et la
lumiére e Witet al, 1970; Arkin et al, 1976. De nouveaux facteurs comme les ressources en
eau (stress hydrique) et/ou la fertilisation (principalement azotée) ont ensuite été pris en compte
dans des modeles visant des objectifs agronomiques davantage en adéquation avec de
problématiques agro-environnementales émergeites€t al, 1986 ; Swanegt al, 1983 ; Wolf
etal,1989 &HV PRGQgOHV VRQW WU g¥-dir&uilksab@ Youd pl@ielwd clkY FT
via des paramétrages spécifiques comme les modeles SUCRO®rEet al, 1989, DAISY
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Tableau 1l.5-partie 1l : Caractéristiques des principaux modeles de culture adaptés au

colza(partie II).

Model name Authors Factors Outputs Main features
DAR 95 Peterseret al (1995) Temperature, Dry matter andN in
Adapted from DAISY precipitationsN, shoot and root
Hanseret al (1991) radiation
BRASNAP-PH Habekott§19973 Temperature, Crop phenology (
photoperiod emergence, onset and
end of flowering and
maturity)
LINTUL - Habekott§1997h Temperature, Crop phenology from Winter cultivars
BRASNAP Adapted from Radiation sowing until maturity and Optimum conditions
Light INTerception LINTUL Spitters PAR absorption
and Utilization (1990) and Crop growth and seed
BRASNAP-PH, biomass from early spring
Habekott§1997b) until maturity

Harvest index

CECOL Hussoret al (1998) Climate, N and water growth and development Winter cultivars
From CERES supply of winter rape
subroutine (Jones an flowering dates
Kiniry, 1986)
CERES Rape Gabrielleet al(1998a, Climate, N and water growth and development From sowing to final yielc
Addition of a leaf b) supply of winter rape The leaf area submodel
area submodel Adapted from CERES includes senescence frot
N-Maize Jones and shading due to
Kiniry (1986) competition for light and

from leaf N deficiencies

No name

Malagoliet al (2004) Photoperiod, root Nitrate uptake, activities Modeling of the effects o
temperature, nitrate of high and low affinity the studied factors on
availability, radiation, nitrate transport systems HATS and LATS
ontogenic stages (HATS and LATS)

AZODYN-Colza

Jeuffroyet al.(2006) Climate (temperature Soil N fluxes (leaching, Winter cultivars

Adapted from radiation, rainfall, mineralization, residue)

AZODYN Jeuffroy  evapotranspiration) Soil water content

andRecous (1999) Management Yield components, above
practices ground biomass and N

Soil characteristics content

GreenLab Jullienet al (2007, Light, temperature, N Plant architecture at thre¢« Functionalstructural
2011) different stages of growth model
Adapted from Yaret rosette stage, bolting, pot Organogenetic rules
al. (2004), Donget al. appearance From seedling emergenc
(2008), Mathielet al Dry weight of seeds, until seed maturity
(2009) internodes and
photosynthetic organs
according to phytomer
number
SuMoToRI BrunelMuguetet al  Temperature, Biomass, S and-8ineral From the end of winter
(2015b) Radiation,S fraction in leaves at the  until the onset of pod

availability onset of pod formation formation
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(Hanseret al, 1990, EPIC Williams et al, 1989, WOFOST (an Dieperet al, 1989 CERES
(Joneset al, 1986, STICS Brissonet al, 1999 ou encore AZODY (Jeuffroyet Recous, 1999

,O H[LVWH TXHOTXHV PRGgOHV SRXU OD FXOWXUH GX FR
modeles génériques tels que CERES-Rapeb(ielle et al, 1998a, 1998f) AZODYN-Colza
(Jeuffroyet al, 2009, AquaCrop Zelekeet al, 2011, 2015 APSIM-Rape Robertsoret Lilley,

2016 ou encore GreenLabl(llien et al, 20079 (Tableau II.5). Généralement, ces modeles
simulent la croissance et le rendement du colza sous différentes contraintes environnementales
principalement la température, le rayonnement et la fertilisation azatbeéu 1.5 -XVTXITDOR
peu d'attention a été accordée a la fertilisation soufrée, a sa gestion et a son impact environnement:
DORUV TXH OHV EHVRLQVY HQ 6 GHV %UDVVLFDFpHV VRQW &
TXIXQ FRQWH[WsBtioB GRIVLVRO\W RIKE VIHVW LQVWDOOp GHSXI
Chapitre | - Introduction Générale). Si une limitation en S peut avoir des effets déléteres sur le
rendement et la qualité grainiére, une sur-fertilisation ou des retours au sol excessifs du fait de la
chute de feuiless8dd VFHQWHY ULFKHV HQ VXOIDWH SHXYHQW FRQWL
HQ LPSDFWDQW OH F\FOH GX SKRMJBXRthHet af \B00Q.Fade 1aGe. | L F D
constat, la nécessité de construire un modele écophysiologique intégrant la nutrition soufrée chez le
FRO]D VI{HVW LPSRVpH SRXU UpSRQGUH DX[ SUREOpPPDWL"

diminution des intrants et de perturbations climatiques.

IV.4.c /fXWLOLVDWL R QagrG-écuphysiIGginOed \Wans un contexte de

déréglement climatique

Le climat a une incidence majeure sur les performances culturales. De ce fait, les changement:
climatiques, notamment la hausse des températures prédite au cours des prochaines décennie
GRLYHQW rWUH SULV HQ FRPSWH DILQ G TOavix$MtHLI200D0K PLHX
Hamptonet al., 2013 ; Madart al, 2012 ; Namazkaat al, 2016 ; Regitano Netet al, 201§.

Au cours des derniéres décennies, les changements climatiques ont eu des effets sur le
écosystemes naturels continentaux et océaniques, indiquant la sensibilité de ces écosystémes al
changements climatiques. Il a été notamment observé une augmentation des phénomene
météorologiques et climatiques extrémes a partir de la seconde moitié du XXeBie€leZ013.

Les émissions anthropiques de gaz a effet de serre (GES), sont tres probablement la cause dominar

de ces phénomenes observés depuis le milieu du XXe dieécl€ (2014 et sont principalement

conditionnées par la démographie mondiale, I'activité économique, la consommation d'énergie

individuelle et industrielle, les modes d'utilisation des terres, et les politiques climatiques regroupant

les mesures prises par les pouvoirs publics. Grace aux groupes d'experts intergouvernementaux st
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Figure 11 .31 : Haussede la température mondiale observéede 1986 a 2005 (janvier a
décembre)et prédite M XV T X1P6igdur les 4 scénarios climatiques RCP (AR5 CMIP5).
La valeur moyenne d&a hausse des températures par scénasvmdiquéeen italique au-dessus de
chaque box-plotRCR2.6 : +0,3a 1, 7€, RCR.5: +1,1a 2,6, RCB.0: +1,4a3,1€, RCRB.5:
+2,6a4,8L. (IPCC, 201J.

Continents Atmosphere Océan
ORCHIDEE LMDz NEMO / LIM
Physique Surface cqntjneptale — Clrculat,lo_n «— Circulation océanique
Sol et végétation atmosphérique Mer de glace
! ! !
Biogéochimie Biogéochimie et
continentale Biologie marine
Carbone Carbone — CO, — Carbone
INCA/REPROBUS
\4
Chimie DMS
Chimie Aérosols Gaz Nutritifs
&
Aérosols PISCES

Figure 11.32 : Schémadu modele climatique (Climate Modeling, CM) « Earth System
Model » de O § L Q Pidfre &t Rion Laplace (IPSL-CM), un des modeles utilisés pale

GIEC. Schéma résumant les processus physigidsurs interactionsqui sont incorporés danie
modeéle sous formeG  p T X Divithé@tidues. ORCHIDEE : modéle des surfaces continentales,
LMDz : modéle des interactions atmosphériques, INGAREPROBUS : modélede la composition
atmosphérique, NEMO : modéle océan, LIM : modéle mer de glace, PISCES : modéle biosphére
marine.Le modéle climatique IPSICM résulte du couplage de ces trois modéles. © IPSL{ S U qV
www.futura-sciences.com, https://cmc.ipsl.fr/)
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I'évolution du climat (GEC!) (en anglais IPCC pour « Intergovernmental Panel on Climate Change
»), quatre différents scénarios RCP de forcage radiatif (« Representative Concentration Bathway »
Figure 11.31) ont été proposésdn Vuureret al, 201) et sont désormais utilisés pour établir des
SURMHFWLRQV GH OTpYROXWLRQ L GHV pPLVVLRQV HW GF
PPLVVLRQV GH SROOXDQWY DWPRYVSKp U esTgaaire REMregrdupentG H ¢
un scénario d'atténuation (RCP2.6 correspondant a un forcage radiatif de + 225 Wéunx
scénarios intermédiaires (RCP4.5 et RCP6.0 correspondant respectivement a un for¢cage radiatif d
+ 4,5 et + 6 W.M) et un scénario avec des eémissions de GES trés élevées (RCP8.5: + 85 W.m
Les 4 RCP sont utilisés par les climatologues pour produire des projections climatiques en les
utilisant comme entrées a partir de modeles couplés océan-atmosphere de circulation générale (o
coupled GMCs, « Global coupled ocean-atmosphere general circulation moelglangdéle de
OTLQVWLWXW 3LHUWEgutk 6.BH Raps I1® &ar® BHprojet d'intercomparaison des
modeéles couplés CMIRDufresneet al, 2013 ; Tayloet al, 2019).

De nombreuses études ont souligné les effets négatifs ou positifs du changement climatique sul
le développement phénologique des culturRes:Ceet al., 2019, leur rendemenBauxet al., 2015,
le développement des pathogeriesanset al, 2010 et la qualité des graineddmptonret al, 2013
; Namazkaret al, 2016 ; Regitano Netet al, 201§ /H FDOHQGULHU GHV FXOW
perturbé, modifiant les schémas conventionnels actuels (par exemple les dates de semis, de récol
ainsi que les rotations) HW SRXYDQW GH SOXV IDYRULVHU RX GplID
nombre de pathogenes et de maladies (conditions devenues plus ou moins favorables a leu
développement). De plus, il a déja été mentTf XTI XQH WHPSpUDWXUH SOXV pOH
FHUWDLQV LPSDFWYV QpJD Welgl MaiftifX de$i teBelf? let\aDgienatdn HI€) 1a6
qualité des acides gras, limitation de la baisse de la qualité proté&iguesl-Muguett al, 20153.
De ce fait, pour développer des systemes a faibles intrants, il est nécessaire de premuipee
conjointement les effets de la température et de la nutrition S, spécialement chez le colza qui est un
culture exigeante en S. Comme les modéles de cultures simulent la croissance et le rendement sot

différentes contraintes environnementales, principalement la température et le rayonnement, les

! Le GIEC a été créé en 1988 par I'Organisation Météorologique Mondiale (OMMPeigramme des Nations
Unies pour I'environnement (PNUE) pour évaluer les informations dajeet, techniques et socioéconomiques
concernant le changement climatique, ses effets potentiels et les options d'adapthditté nuation.

2/H SURMHW GTLQWHUFRPSDUD LYV P@ldd MydeP IRt& cp@bakisdn Roj8dd) pat u& profet &
du programme mondial de recherche sur le climat (WCRP). Ce prejeheha réaliser des simulations climatiques de
fagcon coordonnée entre les différents groupes de recherche pour perneettreilleure estimation et compréhension
des différences entre les modeles climatiques. Le projet est actuellement en @iHes) (PCC, 2015.
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Rayonnement
Température photosynthétiquement actif Prélevement en S
(PAR)

Sénescence foliaire 1

Potentiel de ] / Dynamique du C\ / Dynamique du S \

croissance
Production de Besoin en S structural
biomasse (composés A partir de la courbe
carbonés) de dilution critique en S
Répartition Pool mobile de Senrichi par:
Remobilisation du S des feuilles
chutées

Préléevementen S

Stockage et
remobilisation
SO

Ordre de priorité pour satisfaire la
demande en S :
1. Besoin en S structural et
métabolique des feuilles

2. Besoin en S structural et
métabolique du reste de la plante

3. Si surplus, enrichissement du pool
mobile de S

Allocation de la fraction mobile de S
Forte [SO,?] . )
résiduclle entre les différents compartiments
Sup. a 3% (%MS) selon leur capacité de stockage

Absorption SO,>
VARIABLES de SORTIES

MF, quantité de S, fraction du S non mobile (structural et métabolique) vs. S mobile
dans les feuilles chutées, les feuilles présentes sur la plante et les autres organes de la plante

Figure 11.33 : Représentation schématiquedu modele SuMoToRI. Le modele prenden
compte les facteurs environnementaux suivants : température, rayonnement photosynthétigctdment
(PAR) etalimentatiorenS. Ces facteurs pilotefd le potentielde croissance(ii) la dynamique du Gt

(ii) la dynamique du S dans chacun des compartimenia giante. Les principaux processasles
regles sous-jacentes intégrées damaodéle sont indiquées dans les différents encadrés : prodettion
répartition des composés carbonés plaudynamique duC, besoins structurelen S (remplissage
prioritaire des feuilles), constitution du Pool Mobile de S (lecesképarti entre les feuillest le reste

de la plante selon les regles d'allocatien fonction de leur capacitéle stockageen SO,%) pour la
dynamique du S! 1 D S Brgnél-Muguetetal. (2015b)
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XWLOLVHU HQ WDQW TXJRXWLOV SUpPGLFWLIV SHXW rWUH
FKDQJHPHQW FOLPDWLTXH VXU OHV SUDWLTXHV FXOWXUD!
G D G D $oNADiMsIeRa) 2017.

V. Le modéele SuMoToRI

Le modele SuMoToRI « Sulphur Model Towards Rapeseed Improven{8ntinel-Muguetet
al., 2015h est un modeéle écophysiologique fondé sur des processus (« process-based model ») qu
permet de prévoir en dynamique la croissance et les teneurs en S total et en S minéral du colz:
depXLV OD ILQ GX UHSRV YpJpWDWLI MXVT X pe0dabt :aBriddeW L R (
au cours de laquelle la plante constitue ses réserves en S). Trois compartiments sont explicités : le
feuilles chutées, les feuilles photosynthétiques regroupées en une seule structure dite « big leaf », €
les autres organes de la plante (racines, tiges/ramifications, inflorescences et siliques en formation)
Plus précisément, ce modéle simule pour les trois compartiments (i) la croissance (surface foliaire
HW ELRPDVVH LL OTDOORFDWLRQ GX 6 HQWUH OHV GLIIp
fractions S minérale et organique pour chacun des compartiments, en fonction de trois facteurs
environnementaux : la température, le rayonnement éQleYHDX GI{DOLPHQWDWLR
IRQFWLRQQH j SDV GH WHPSV MRXB®Q®2ROBHU HW j OfpFKHOO

&H PRGgOH PpFDQLVWH LQWgqJUH OHV SURFHVVXV
photosynthétiquement actif ou PAR pour la synthése des composés carbonés qui seront alloués au
GLIIpUHQWY RUJDQHYVY HQ FURLVVDQFH HW LL GIDVVLPLOD
par la planteKigure 11.33 6HVY SDUWLFXODULWpPV SDU UDSSRUW | G
colza reposent sur (i) la formalisation des besoins critiques en S (incluant les besoins pour satisfaire
OHV IRQFWLRQV VWUXFWXUDOHYVY HW PpWDEROLTXHV HW
(principalement constitué de sulfate) représentant le potentieldeBEELOLVDEOH j SDUW

sources vers les puits en croissance (les siliques contenant les graines).

En effet, la plupart des modeles de culture prédisent les réponses des cultures a la limitation de:
minéraux en fonction de leur demande critique de production de matiere séche. Les courbes de
dilution critiques sont donc des équations centrales qui pilotent les processus tels que la
UHPRELOLVDWLRQ YHUV OHV SXLWV HQ FURLVVDQFH /fHVW
6 HVW IRQGpH VXU OfpWDEOLVVHPHQW GIXQH FRXUEH GH C
Colnenne (1998 HQ IDLVDQW O fK\SR Wsomy EritigRes ot calcdiBs éhHenant
compteuniquement du S assimilé(composés intervenant dans les structures et les fonctions

métaboliques e.g. acides-aminés, protéines, sulfolipides, etc) et pas de la fraction du S minéral
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Tableau 11.6 : Symbole, définition et unité des variables utilisées dans les équatiordu
modéle présentées dana Figure I1.34. ' 1 D S Brgnel-Muguetetal. (2015b)

Symbol Definition Unit Equations
dTTi Increase in Thermal Time between ddayand day i °Cd Eq. 1,5, 12
t Time in days d

TTcum Accumulated Thermal Time °Cd

PAR interception

PARabs Absorbed Photosynthetic Active Radiation above the canopy at day MJ n12 Eq. 2
PAR Incoming Photosynthetically active radiation above the canopsyait d MJ 2

Leaf Area expansion

dLA ¢ Potential increase in Leaf Area m2 plant Eqg. 1
dLAcan Increase in Leaf Area Index according to carbohydrate production m?2 plant! Eq. 4
dLAg Increase in Leaf Area Index according to S offer m?2 plant! Eq. 15
LAg. Leaf Area of the big leaf (BL) m?2 plant!

LAl g Leaf Area Index of the big leaf (BL) m2 m?

LA Leaf Area of fallen leaves (FL) m?2 plant!

ALATOT effective Effective increase in leaf area of all the produced leaves (BL land F m?2 plant* Eg. 18
Biomass production

dLDW+or pot Potential increase in Leaf Dry Weight of BL and FL Eqg. 3
LDW o7 effective Effective Leaf Dry Weight of all the produced leaves g DW plantt Eqg. 18
LDW ceciive BL Effective Leaf Dry Weight of the big leaf g DW plantt

LDW ¢ Leaf Dry Weight of fallen leaves g DW plantt

DW ost Dry Weight of the rest of the plant (stem, roots, taproot, pods) g DW plantt

TDW Total Dry Weight (including FL) g DW plant

S amounts and

contents

dQS e Increase in S offer mg S plant Eqg. 10
dQS ptake Increase S uptake mg S plant Eqg. 5
dQSobie pool Increase in Snobile pool mg S plant Eg. 13
QShobile pool Amount in the Smobile pool (without S in FL) mg S plant

QS pot remob Potential amount of remobilized S from FL mg S plant Eqg. 11
dQS: mobie Increase in Smobile pool in FL mg S plant Eqg. 14
dQS,g sL Increase in organic S in the big leaf (BL) mg S plant Eq. 6
dQSgrest Increase in organic S in the rest of the plant mg S plant Eqg. 8
dQS,opie BL Increase in mobile S in the big leaf (BL) mg S plant Eq. 17
dQS obie rest Increase in mobile S in the rest of the plant mg S plant

QS Amount of S in BL (including structural and mobile S) mg S plant

QSest Amount of S in the rest of the plant (including organic and mobile S) mg S plant

QSior Total amount of S in the plant (excluding FL) mg S plant

QS Amount of Siin FL mg S plant

[Sei]erit Critical S content in BL mg S g' DW Eq. 6,7
[Sresd crit Critical S content in the rest of the plant mg S g DW Eqg. 8,9
[Seilorg Content of organic S in BL mg S g DW

[Sei ] mobie Content of mobile S in BL mg S g' DW
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considérée comme la fraction mobile de stockage. Cette adaptation de formalisme repose sur |
spécificité de la nutrition en S chez le colza dont I'accumulation dans les vacuoles principalement
sous forme de sulfate et d'autres formes minéralesd-Kalff et al, 1999 est pléthorique. Des

quantités importantes de formes minérales peuvent étre stockées dans les feuilles sans étr
assimilées sous formes organiques. Par conséquent, les courbes de dilution du S nécessitent ¢
considérer uniquement les quantités de S assimilées qui sont calculées comme la différence entr
OHV TXDQWLWpPYV GH 6 WRWDO HW OHV TXDQWLWpV GH 6 GL
pas nécessaire pour établir les courbes de dilution du N calibrées pour les cultures en C3 et C¢
(Colnenne, 1998 ; Greenwoetlal, 1990 ; Lemairet Gastal, 199y pWDQW GRQQp OYDVVL
directe conduisant a un stockage du N minéral relativement faidiiee, bien que des équations

de puissance allométrique similaires a celles servant aux courbes de dilution critique du N soient
utilisées, les courbes de dilution critique du S ne peuvent pas étre obtenues avec la teneur en S tot

mais avec la teneur en S total diminuée de la teneur en S provenant du siB@#€)(S-

Dans le modele SuMoToRI, la croissance effective de chaque organe est calcubfeegpaka

de temps (soit 1 jour, qui correspond au temps thermique cumulé pendant le jour i, dTTi) a partir (i)

de la croissance potentielle des organes qui est une fonction du temps thermique, (ii) de la
disponibilité en composés carbonés (offre en C) et (iii) de la disponibilité en S (offre en S) qui est

calculée dans la version actuelle du modéle comme la somme des quantités de S prélevé
qguotidiennement et de la fraction mobile de S remobilisable. La variable centrale du modeéle est la
VXUIDFH IROLDLUH /$ /HDI $UHD - FKDTXH SDV GH WHPS
calculée en fonction de chacun des trois facteurs mesurés de facon journaliere (i) la température
SHUPHWWDQW OYDXJPHQWDWLRQ GH FURLVVDQFH SRWHQ
SHUPHWWDQW OTDXJPHQWDWLRQ GH VXUIDFH IROLDLUH SD
iLL OfYRIIUH HQ 6 SHUPHWWDQW GH VDWLVIDLUH OHV EH\
/I IDXJPHQWDWLRQ MRXUQDOLqUH HIIHFWLYH GH /$ G/$HI
DXJPHQWDWLRQV MRXUQDOLQUHV G/$SRW GtuhEfondésuRIX G/ $ |
loi du minimum de Liebig (Justus Von Liebig, 1840, d&wisbury, 1992 TXH OfXQ GHV
IDFWHXUV HVW OLPLWDQW SRXU OD FURLVVDQFH IROLDLUH

et de demande, avec une priorité accordée aux feuilles photosynthétiques pour les assimilats

carbonés et pour leurs besoins en S nécessaires aux fonctions structurales et métaboliques.

La Figure 11.34 ainsi que leSableaux 1.6, 11.7 etll.8 présentent le fonctionnement mécaniste
du modele ainsi que les équations utilisées pour décrire les relations source-puits pour le carbone €

pour le soufre dans la plante, les symboles, les définitions et les unités des différentes variables e
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Tableau ll .7 : Symbole, définition et unité des paramétres utilisés dans les équatiordu modéle
présentées danta Figure 11 .34. ' § D S Brgiel-Muguetetal. (2015b)

Symbol Definition Unit Equations
Sowing condition
ds Plant density plantm2
PAR interception
Kk PAR extinction coefficient m2 m? Eq. 2
Suptake
QS Initial S uptake mg S plant Eq.5
aQs Parameters of the function describing QS as a functid of mg S plant
bQs °Cd-!
Potential leaf growth
LA, Initial leaf area of photosynthetic leaves m2 plantt Eq. 1
LA, Ko n Leaf area expansion parameters m?2 plant?, °Cd, dimensionless
C acquisition and plant offer
PARabs, Initial absorbed PAR MJ nr2 Eq.2
TDW,, Initial total dry weight g DW plant!
RUE Radiation use efficiency g DW MJ* Eq. 12
DWhe ini Initial dry weight of fallen leaves g DW plantt
aLDWg, Parameters of the function describing the time progressidry gDW plant*Cd*
bLDWg, weight of the fallen leaves dimensionless
C allocation to leaves
Coefficient of dry weight allocation to the leaves dimensionless
Big leaf C demand Eq. 3
LDWg, ini Initial dry weight of the big leaf g DW plantt
SLA Specific Leaf Area m2 g DW -1
Growth S Demand
-BL Parameters to estimate critical S content in BL as aifimof mg S plant Eq. 7
BL the dry weight of the BL dimensionless
rest mg S plant Eq.9
rest Parameters to estimate critical S content in the resieqgilant dimensionless
as a function of dry weight of the rest of the plant
Mobile S allocation to leaves
Qo Coefficient of potential repartition of mobile Sttwe leaves dimensionless Eq. 17

Tableau 11.8 : Valeurs des parametres utilisés pourla calibration du modele SuMoToRI en
conditions HS (High Sulphur) et LS (Low Sulphur). ' D S Brgihel-Muguetetal. (2015).

Symbol Definition HS LS Unit Source
PAR interception
k PAR extinction coefficient k=0.75 m? m2 Bonhomme
et al. 1982
Potential leaf growth
LA rax Leaf area expansion parameters LA .=0.20 m2plant® Estimated
K K=872.96 °Cd?
n n=6.31 dimensionless
C acquisition and plant
offer
RUE Radiation use efficiency 4.59 3.11 g DW MJ* Estimated
aLDWg, Parameters of the function describing the tim 0.0092 g DWplant'"Cd Estimated
progression of LDW 1
bLDWg, 0.0043 dimensionless
C allocation to leaves
Coefficient of DW allocation to the leaves 0.41 dimensionless  Estimated
C demand of the big leaf
SLA Specific leaf area 0.028 m?2 gDw-! Estimated
Growth S Demand
“BL Parameters to estimate critical S content in B 5.11 mg S plant® Estimated
BL as a function of LDV -0.52 dimensionless
For LS: threshold value [§]crit=3mg S g
DW-1 for LDWg, < 3 g plant
rest Parameters to estimate critical S content in tt 1.83 mg S plant? Estimated
rest rest of the plant as a function of DW -0.004 dimensionless
Potential mobile S
allocation to leaves
Qot Coefficient of potential repartition of mobile S 0.8 dimensionless  Estimated

to the leaves
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des différents paramétres utilisés dans les équations du modéle, comme préseriiésndans
Muguetet al (2015)

)LIXUH ,, CERPADOBX PRGgOH 6 KHORREHOH SUpGLW
la surface foliaire, la biomasse et les quantités de S dans la plante erpi@ur les différents compartimer
de la plante (feuilles vertes, feuilles chutées et reste de la planis§ eh deux fractions : organiqt
(besoins structurels en S, remplissage prioritaire des feuilleg)l@kenfconstitution du pool mobile de
lequel est réparti entre les feuilles et le reste de la plante selon ks dégdlocation en fonction de let

capacitédestockageenﬁ'o GH OD ILQ GH OTKLYHU MXVTXTDX GpEXW

Les fleches indiquent les variables précédentes et dépendantes. Les lignest# @kitémeprésenten
la soustraction de la variable (pour plus de détails, voir les équatiogespmmmdantes dans I&ableaux
I1.6 et 11.7). Les chiffres entourés d'un cercle indiquent l'ordre de priorité pour satisiaidemandes de
par rapport a l'offre en S. Les variables d'état sont encadrées avec des lignietliés.pLes définitions
des variables et des parameétres abrégés sont données daht=asx I1.6 et 11.7. ' § D S Brgnél-Muguet
et al.(2015hb)
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PLAN DE RECHERCHE : OBJECTIFS ET DEMARCHES ASSOCIEES

/I TMYLPSRUWDQFH GH OD IHUWLOLVDWLRQ VRXIUpéh Burgpe HU Jp
GH OTRXHVW GH V\BsSaN &bBufte/ eGsentiElleroddtQlis a la forte diminution des
UHWRPEpHY DWPRVSKpULTXHYV LQGXVWULHOOHYV VRXIUpHV
1994), pouvant conduire a une forte altération des rendements et de la qualité des graines de colz:
De plus, l'existence de fortes interactions entre les métabolismes soufré et azoté peuvent impacte
OfHIILFLHQFH GIXWLOLVDWLRQ GH FHV pOpPHQWY DLQVL

apports en S et N ne sont pas équilibrés.

'DQV FH FRQWH[WH pWXGLHU OYLPSDFW GH GLIIpUHQWH
FRPSRVDQWHY GX UHQGHPHQW HW OD TXDOLWp GHV JUDLQ
gestion de la fertilisati® 6 HW 1 HW RX j OfLGHQWLILFDWLRQ GH QRXY
Nous avons ainsi conduit (i) des expérimentationplanta en conditions contrélées et de plein
champ Partie A) et (i) des expérimentations numériquem (silico) via un modéle
écophysiologiqueRartie B) simulant les réponses de croissance a la disponibilité en S (SuMoToRI
« Sulphur Model Towards Rapeseed Improvement »), réalisées dans différents contextes de
fertilisation S et conditions climatiques. Les principaux objecf&d OD WKqVH VRQW C
PR\HQ GH FHVY GHX[ DSSURFKHYVY FRPSOpPHQWDLUHY L OfL
S en interaction avec la fertilisation N sur les composantes de rendement et la qualité de la graine

LL OYLQFLGHQFH GX FKDQJHPHQW FOLPDWLTXH HQ VH IRF
LLL OYHIIHW GH OD YDULDELOLWp GHV SDUDPQWUHV © SO
UD\RQQHPHQW HW j OfYDOORFDWLRQ GX &sibk§ ddrhgdsan@eddd V X

rendement et la qualité des graines de colza.

Les attendus de la thése concernent donc (i) la recherdtmtiggies de fertilisation en Syui
soient raisonnées avec kggports de Npour optimiser le rendement et la qualité grainiere et/ou qui
prennent en compte ledfets du réchauffement climatique H W LL O¢YLGH@QwauxLFDW
indicateurs de la qualité grainiérepermettant notamment de rendre compte de la qualité protéique

en fonction des apports de S et de N.
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A. Expérimentations in planta en conditions contrélées et de plein

champ

A.1 Etude de différentes stratégies de fertilisation S et N sur les performances
agronomiques et la qualité protéique des graines de colzaidentification
G L Q G LskP M/ddixdité protéique des graines

Hypothese :/fLPSDFW GH OD IHUWLOLVDWLRQ 6 VXU OHV UHQG
graines pourrait étre modulée en fonction des quantités de fertilisants N apportées et en fonction de
OD GDWH HW RX GX ahpDrEa feRri@sants FSHERWE dGndé @4 fortes interactions
HILVWDQW HQWUH OHV PpWDEROLVPHY 6 HW 1 HW OfYLPSRU

la limitation en S.

Objectif: /" TREMHFWLI HVW GH FRPSDUHU G Ld bp tiffe@Wighvpar &/ U D W
GRVH GHV DSSRUWV HQ PLQpUDX[ 6 HW 1 HW SDU OH IUDFWI
GIRSWLPLVHU OYHIILFLHQFH GI{XWLOLVDWLRQ HQ 6 HW 1 O

Méthodologie Différentes modalités de fertilisations S et N faisant varier les doses, les stades
et le fractionnement ont été appliquées en conditions contrélées. A la fin de la culture, les
productions de biomasses, les composantes de rendement (nombre de graines produites par plan
LQGLFHY GH UpFROWHYV HQ 6 HW HQ 1 HW OHV HIILFLHQFH
UpSRQVH DX[ PRGDOLWpPVY GH IHUWLOLVDWLRQV /fDQDO\VH
SURWPLQHV HW 6 DL Q \alité TeshrdaEihBsQ®@sewis (el gaibesTaxété menée.

Ces travaux sont regroupés dans un article dont la soumission est prévue début Novembre
dans Frontiers in Plant Science Seed yield components and seed quality of oilseed rape are

impacted by the sulfur fertilization and its interactions with nitrogen fertilization.

A2EYDOXDWLRQ GH OfLPSDFW GH GLIIpUHQWV VF
la qualité protéigue GHV JUDLQHYV GH FRO]D HWd¥ R QualED W L R
protéique des grainesen condition de plein champ

Hypothése La fertilisation soufrée est cruciale en condition de plein champ afin de garantir une
bonne qualité protéique des graines de colza. Le %S dans les graines est un indicateur de la qualit

des protéines de réserves d2 I JUDLQH HW SHXW SHUPHWWUH GILGHQW

plus sensibles a une limitation en S.
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Objectif : eYDOXHU OfLPSDFW GH GLIIpUHQWY VFKpPDV GH |
composantes du rendement et la qualité protéique des graines de colza. Ces données pourront aid
j OD YDOLGDWLRQ GYLQGLFDWHXUYV GH OD TXDOLWpPp SURWpI

fertilisation soufrée quel que soit le site ou le génotype.

Méthodologie : 8QH FXOWXUH GH HFR&OADILETGK) ayaht re@Ddifférents
niveaux de fertilisation en S a été conduite au champ en 2015-2016 (site de Prenois, Bourgogne
collaboration avec ARTEMIS Dijon-Céréales). Ce dispositif expérimental a été mis en ptace afi
GTpYDOXHU Oudnatiehldes Wwea®kide Qigponibilité en sulfate dans le sol sur le rendement
et la qualité protéique des graines de colza. En complément, des analyses de la teneur en S dans |
ORWY GH JUDLQHY SURYHQDQW GHV UpVHDBRYEs@DE\EVID16Y GH
ont été réalisées. Les lots de graines (2015 et 2016) provenaient respectivement de 14 variétés d
colza cultivées sur 4 sites en 2015 et 8 variétés sur 7 sites en 2016 selon des itinérditsatierfe
S variables. Ces analyse®QdV SHUPLYV GTpWXGLHU VpSDUpPHQW-a©O THIIF
GLUH OfHIIHW GHV SUDWLTXHV FXOWXUDOHV PDLV pJDO

pédologiques sur la teneur en S et sur la qualité protéique des graines de colza.

B. Expérimentation numeériques in silico avec le modele

écophysiologique SuMoToRI

B12SWLPLVDWLRQ GH OD IHUWLOLVDWLRQ VRXIU¢
des températures printanieres : simulations avec le modele SuMoToRI sous

différents scénarios climatiques

Hypothése :/Y1DXJPHQWDWLRQ GHV WHPSpUDWXUHV SURMHWDPpH
pourrait avoir un impact sur les cultures de colza, du fait des interactions entre les facteurs
climatiques (température, rayonnement, précipitations, etc) et nutritionnels. Ces interactions
peuvent avoir un impact sur le développement du colza et a terme, sur la qualité nutritionnelle des

graines.

Objectif : Les objectifs sont (i) de prédire et quantifier les performances des plantes (production
de biomasse, quantité de S minéral dans les feuilles, indice de surface foliaire) sous des projection:
climatiques aMdrizon 2100 (issues des 4 scénarios climatigues RCP du 5eme rapport du GIEC,
SRXU ORFDOLWpPV Grbeteéned pamit ley @ikapdlk phys producteurs de colza)
HW LL GYDQDO\WHU OHV FRQWUDLQWHV LQGXLWHYV SDU O
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rayonnement) sur les performances de la plante en regard de la fertilisation soufrée. Pour des raisonr
de paramétrage inhérentes alaveRQ DFWXHOOH GX PRGgOH OHV SHUIRU
GpEXW GH IRUPDWLRQ GHV VLOLTXHV ,0 HV&nzaWwoli@ifeK\SR\
simulées sont indicatrices du potentiel de remobilisation du S vers les siliques en croissance et pa

conséquent du statut soufré des graines a maturité.

Méthodologie Dans cette étude, nous avons utilisé le modeéle de culture SuMoToRI, qui simule
OD G\QDPLTXH GH FURLVVDQFH OYDOORFDWLRQ GXilescGDQV
photosynthétiques, feuilles chutées et les autres organes regroupés) et les quantités de S minéral
organique dans différents compartiments de la plante, depuis la fin de la période de repos végétati
(GS30) au début de formation des siliques (GS7 $ILQ GYHVWLPHU OYLPSDFV
thermiques et de rayonnement associées a horizons 2100, sur la croissance et la gestion du S :
sein de la plante, des simulations ont été réalisées pour chaque localité, pour chaque scénari

climatique et pour deux niveaux contrastés de disponibilité en S.

&HV WUDYDX[ RQW IDLW O9YREMBEWNp&as 3oQrn&l oVAgreromy SXE O L
SuMoToRI Model Simulations for Optimizing Sulphur Fertilization in Oilseed Rape in the Context
of Increased Spring Temperature®issoret al., 2018).

B.2 Identifi FDWLRQ G fdo® pRiMses Y/ performances du colza sous
différentes stratégies de fertilisation soufrée par simulations avec le modele

SuMoToRI et analyses de sensibilité

Hypothése :Les caractéristik HV G X Q Jp QR W\ Sithe Sradde hfludhcd SURIELJ
performances de la plante. Les différences génotypiques peuvent par exemple distinguer des
JPpQRW\SHYVY VHORQ OHXU GHJUp GYHIILFLHQFH GIXWLOLVDW
'DQV XQ PRGgOH GdtercAlibratiohldies padameié® dcrivant les caractéristiques de la
plante fixe leur valeur qui peut néanmoins varier selon le génotype. Dans le modéle SuMoToRl,
trois parametres associés au fonctionnement de la plante ont été ciblés car ils présentaient un
variabilLWp GH UpSRQVH j OD GLVSRQLELOLWpP HQ 6 ,0 VIDJLW
(RUE, g de MS.M3J), de la surface foliaire spécifique (SLA, m2.g ¥Set du coefficient
GIDOORFDWLRQ GX & DXJ[ |HXKds@dnHihaisons dddiffere@dsPraledig AR Q
ces parametrespeuvent alors définir unmultitude de génotypes virtuels ou idéotypedont on
peut tester les performances par modélisatoRXYHQW LO VIDJLW GH WHVWHU
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FRQMRLQWHPHQW RX QRQ HW GH TXDQWLILHU OYLPSDFW GH
GHV VFKpPDV GYDPpOLRUDWLRQ

Objectif : Dans le cadre de notre étude, nous avons cherché aidemifU OfLPSRUWDQFF
parameéetres du modele sur les performances du colza en termes de croissance et de gestion d
réserves soufrées en fonction de différentes stratégies de fertilisation en S. Cette déseaeche
définir desidéotypes variétauxi.e. en testant la variabilité des valeurs de certains parametres
inhérents au fonctionnement de la plantedes idéotypes culturauxi.e. en testant différents

schémas de fertilisation soufrée.

Les objectifs sont (i) de quantifier les impacts des variations de trois paramétres de la plante sur
OHVY YDULDEOHY GH VRUWLH GX PRGqQOH SULQFLSDOHPHQW
et la fraction de S mobile dans les feuilles qui est un indicateur du S remobilisable vers les organes
reprodX FWHXUV HQ FURLVVDQFH SpULFDUSHV GHV VLOLTXHV
de valeurs des trois parametres pour définir des idéotypes adaptés aux différentes stratégies d
fertilisation S testées.

Méthodologie :Des analyses de sensibilités globales ont été effectuées et deux indices de
sensibilité ont été détermines. OH FRHIILFLHQW GH FRUUpODWLRQ SDUW
Les simulations ont été réalisées sous différentes stratégies de fertilisation S, différant en termes dt
disponibilité en S (5 niveaux : 20, 37,5, 50, 75 et 300 4 SOGH GDWH GIDSSRUW |
(GS30) ou en début de floraison (GS60)) et de fractionnement des apports (apport en une ou deu:

foisi.e. montaison et floraison).

/I THQVHPEOH GH FHV UpVXOWDWY HVW UDVVHPEONEDX VH|
Sensitivity analyses for improving sulfur management strategies in Winter Oilseed Rape /

Sensitivity analyses and sulfur managemeuati{soret al, 2018.

B.3 Autres développements réalisés avec le modele SuMoToRI

Hypothese La prévision de la teneur en S dans les feuilles au début de formation des siliques
par le modéle SuMoToRI est un proxy de la qualité protéique des graines de colza. Le niveau de
IHUWLOLVDWLRQ HQ 1 HW OYDSSRUW IUDFWLRQQp GH 6 GR

modéle SuMoToRI pour simuler correctement les variables de sortie.

Objectif : Les objeFrWLIV VRQW GH L YpULILHU TXH OHV SHUIRU
unique, fractionné ou décalé sont bien simulées par le modeéle, (ii) vérifier que la teneur en S dans

les feuilles au début de la floraison est bien simulée et peut donc étre un indicateur précoce fiable
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de la qualité grainiere, notamment de la teneur en S dans les graines, et (iii) mettre en évidence I
QpFHVVLWpP GILQWpJUHU OHV LQWHUDFWLRQV 6[1 SRXU SUp

limitantes en N.

Méthodologie :Nous avons cherché a comparer les observations issues des différentes cultures
réalisées en conditions contrélé&hépitre 1V.A.1) aux simulations réalisées dans les mémes
FRQGLWLRQV FOLPDWLTXHYV WHPSpUDWXUH unhyetdiértéPHPH
nous avons compareé les observations issues des condibiotisnitantes en Net pour lesquelles
OTDSSRUW HQ 6 D pWgO0o® piN,BE \Hd, BOZF MN) BivelcRds \dimulations réalisées
avec les fonctions de prélévements correspoddhV G D QV QdFiReE I8l pERiMéhde GeHa
teneur en S foliaire prédite comme indice précoce de la qualité dedaaine. Puis, nous avons
confronté les observations issues des conditiondimitantes en N et pour lesquelles les apports
en S ont été fractionnés(0+30S_HN et 8+22S HN) avec les simulations réalisées avec les
IRQFWLRQV GH SUpOqYHPHQWYV F R £tifildN/sS IR QaBtDripstheny d& D Q V
ODSSRUW HQ 6 p. B, wuk avdr3 curifrentédes observations issues des conditions
limitantes en N (0S_LN, 8S LN, 30S_LN) avec les simulations réalisées avec les fonctions de
prélevement en S correspondantes pour mettre en évidehnfe PSRUWDQFH GYLQ

interactions SxN dans le modéle pour améliorer les simulations
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Tableau Ill.A.1

: Composition de la solution nutritive utilisée (Hoagland %4 avec

seulement des tracesle S et N) pour la culture de colza en serre, en complément des
apports manuelsen S et en N. *Elements apportés uniqguement eneesemiset le premier apport
de Setde N afindecompenser les apporesiMg et Ca. **NiCl , apporté uniquement entre les serais

la fin de vernalisation.

. Concentration
Macroéléments

Concentration

Microéléments

(mM) (M)

KH,PO, 0,25 HBO; 14

KCl 1,25 MnSQ, H,0 5

EDTA, NaFe, 3HO 0,2 ZnsQ, 7H,0 3
MgCl,, 6H,0* 0,5 CuSQ, 5H,0 0,7
CaCQ* 2,375 (NH,)s M0,0,, 0,7
CoCl, 0,1
NiCI** 0,04

Tableau lll.A.2 : Composition des différentes solutions apportées manuellemerdustades
GS32 (débutde montaison) et/osSH3 (boutons accolés) afis 1 p W EGrtddddtions entre
la fertilisation SetN (A) et G Tp W X G L Hdu féaftioP&mdnddu du retard de 1 D S BR U W

(B) surla qualité des graines de colza.

Solution apportée a GS32 Solution apportée a GS53: Volume
Traitements apporté
CaNO3), 4H,0  MgSO*, 7TH,0 : CafNOy),, 4H,0  MgSOZ, 7H,O | par plante
A 0S_HN 0mMm
8S_HN 250 mM 31 mM 178,5 mM
30S_HN 117 mM
8S_MN 31 mM 0 mM 20 mi
190 mM 134 mM
30S_MN 117 mM
8S_LN 31 mM
127 mM 0 mM
30S_LN 117 mM
B 30+0S_HN 117 mM 0 mM
0+30S_HN 250 mM 0 mM 178,5 mM 117 mM 20 ml
8+22S HN 31 mM 86 mM
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CHAPITRE Il +MATERIELS & METHODES

A. Expérimentations végétalesin planta, conditions de cultures et

analyses associées

|. Descriptif des cultures

I.1 En conditions controlées

Le dispositif expérimental mis en pFH HQ VHUUH DYDLW SRXU REMHEFV
GIfDSSRUWYVY FRQWUDVWpPV HQ HQJUDLY 6 HW 1 LQWHUDFWL
fractionné ou tardif en S en condition non limitante en N sur les composantes du rendement en

graines et sur la qualité nutritionnelle des graines de colza.

Les semences de col&réssicanapus GH OD YDULpWp © a$YLVR RQW g
SHQGDQW VHFRQGHYV SXLV j OTK\SRFKORULWH GH VR

ULQoDJH DERQGDQW j OfHDX RVPRVpH OHV JUDLQHV RQW ¢
GITHDX RVPRVpH SXLV DOLPHQWpPpHV DYHF XQH VROXWLRQ
(seulement des traces) renouvelée deux fois par semaine, ce DGUSUHPLHU DSSRUW
(Tableau IllLA.1). Aprés 24 jours, les plantules ont été transférées individuellement dans des pots
de 2 L contenant un substrat inerte correspondant & un mélange de perlite/vermiculite (2V/1V). La
thermopériode était de 16 h de jour a 20 °C et de 8 h de nuit a 15 °C, ceci pendant 26 jours. La
lumiére naturelle était fournie par des lampes au sodium a haute pression (Philips, MASTER
*UHHQ3RZHU 7 : DYHF XQ UD\RQQHPHQW SKRWRV\QWKpV
photon.s.m? au sommet de la canopée. Afin de contréler les apports en S et en N, chaque plante a
recu manu® OHPHQW HW GLUHFWHPHQW VXU OH VXHEMWtdeW
Ca(NG)2,4H-0, fournis a 3 reprises avant la vernalisation (18, 28 et 40 jours apres le semis),
correspondant a un total de 36 mg de S et de 400 mg de N. Les plantes ont chacune recu selon le
EHVRLQ HQWUH HW P/ SDU MRXU GTXQH VROXWLRQ QXW!I
des traces)Tableau I1l.A.1).

Les plantes ont ensuite été soumises a une période de vernalisation de 78 jours : 46 jours et
condition naturelle extérieure (température entre 2 °C et 14 °C et photopériode de 8 h a 9 h) suivies
de 32 jours en conditions contrdlées a 8 °C (jour de 10 h) et 4 °C (nuit de 14 h). Aprés la
vernalisation, les plantes ont été transférées en serre a la Plateforme de Phénotypage Haut Déb

33+' GH 07,15% GH 'LMRQ (OOHV RQW pWp FXO(uurdpteV VR
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Tableau Ill.A.3 : Descriptif des différents traitements entermes G X QUUWkg\Shat)

de S et/oude N apportées aGS32 (débutde montaison) et/ouGS53 (boutons accolésafin

G 1 p W XeG lirttethctions entrda fertilisation S et N (A) et GTpWXGLHUJUOTLPSDI
fractionnement ou du retard d® 1 D SBR(B)\8Urla qualité des graines de colza.

U deS U deS U deN U deN
Traitements apportéesa  apportéesa apportéesa apportéesa
GS32 GS53 GS32 GS53
A 0S_HN 0
30S_HN 30 0 57,2 40
8S_HN 8
30S_MN 30
0 42,7 30
8S_MN 8
30S_LN 30
0 28,4 0
8S_LN 8
B 0+30S_HN 0 30
57,2 40
8+22S HN 8 22
Application des Graines matures:
. i traitements Acolte finale
Semis Fin de réco
vernalisation G932 GSS3
l Développement des plantes et des grainei
B oraisaion [ |
: 30S_HN .
660 (400 + 260) mg de N par plante ; 85 HN " — 0S
E B = 8S
30S_MN
o o e = e > 22S
85_MN > 30S
36 mg de S par plante 2 : 30S LN HN
masans WEsssEsEmEEEEEEEEEEE TEsmsEEEsEEEEEEEEEEEEE >
8S_LN = MN
: . ELLLRLY LN
B): 0+30S_HN -
: i 8+225_HN i
T T T | i 1
0 52 130 152 160 261

Jours apreés le semis

Figure 11l .A.1 : Représentation schématiquelu dispositif expérimental misen place pour

O 1 p VIiex eifets G 1 D S Sdantragtésen engrais Set N (A) et O {1 p WeI'tidact G 1 X Q
apport fractionné ou tardif en S en condition non limitante en N (B) sur les composantes
du rendementen graineset sur la qualité nutritionnelle des grainesde colza Les différents
niveaux de S correspondent a un apport deg &.ha! (0S), 8kg S.ha! (8S), 22 kg S.h& (22S) ou 30

kg S.hat (30S),et les différents niveaux de N correspondent a un apport de 28,4 kg'NLoav N :
LN), 72,7kg N.hat (Mid N : MN) ou 97,2 kg N.ha! (High N : HN). Ces traitementent été appliqués
manuellement a deux stadde développement différents GS32 (début de montaison) et/dBH3
(boutons accolés).
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h) et 15 °C (nuit de 8 h). Dés leur installation en serre apres vernalisation, chaque plguintena re
premier apport de N de 260 mg par une solution de Cg¢MEL0, correspondant a un équivalent
de 100 unités de N (100 kg de N*aalculé pour une densité de 40 plantes(ia véritable densité
des plantes étant de 18 plante3.m

: D 'LVSRVLWLI H[SpULPHQWD @ des MtekhQiors@ieHa SR X

fertilisation soufrée et azotée sur la qualité des graines de colza

Afin de mimer les apports de S et de N fournis dans des conditions de plein champ, 7 différentes
combinaisons de fertilisations S et N ont été appliquées manuellement aux yiRaiférentes
solutions de MgS@Q7H.O et de Ca(Ng).,4H.O dont les compositions sont précisées dans le
Tableau I11.A.2, ceci a 2 stades différents de développement (GS32 : début de montaison et/ou
GS53 : boutons accolésancashirest al,, 199). Ces différents traitements comprenaient 3 niveaux
de S total allant de 0 kg S:h&0S), 8 kg S.ha(8S) a 30 kg S.ha(30S), et 3 niveaux de N total
allant de 28,4 kg N.ha(Low Nitrogen, LN), 72,7 kg de N.Ha(Mid Nitrogen, MN) & 97,2 kg de
N.ha? (High Nitrogen, HN) Tableau I1l.A.3). Les apports de N ont été appliqués en deux fois, aux
stades de développement C2/GS32 (début de montaison@ntteGYV YLVLEOHYV HW ' *6
accolés) Figure lll.A.1). Les quantités de N apportées correspondaient a 57,2 ; 42,7 et 28,4 Unités
de N (U: kg de N.ha) au stade GS32 et a 40, 30 et 0 U de N au stade GS53 respectivement pour
les conditions HN, MN et LNTableau Ill.A.3). Les apports de S (30S et 8S) ont été fournis
uniquement au stade GS32 et ont été associées a chaque condition N (30S_HN, 8S_HN, 30S_MN
8S_MN, 30S_LN et 8S_LN). La condition 0S a été uniquement associée a la modalité HN (contrble
négatif, HN_0S).

[.1.b. Dispositif expérimental mis en place po@ {1 pWXGH GH OJLPSDFW GX
RX GX UHWDUG GH OYDSSRUW HQ 6 VXU OD TXDOLWp

Le second obje/ LI GH FH WUDYDLO pWDLW GIpWXGLHU OfLPSDF\
de S sur le rendement et la qualité nutritionnelle des semences. En condition non limitante en N
(HN), le S a été fourni a un ou deux stades de développement différents : au stade C2 (GS32) et/o
au stade D2 (GS53)ébleau I1l.A.3). La condition fractionnée (8+22S_HN) correspond a un
double apport de 8 U et 22 U de S fourni respectivement a GS32 et a GS53. L'apport retardé en $
(0+30S_HN) correspond a un seul apport de 30U de S a GS53 et le traitement 30+0S_HN
correspond a un seul apport de 30 U de S a GS32 (traitement de contrdle correspondant a la conditio
30S_HN) (rableau I111.A.3, Figure 11l.LA.1).
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B4 402 406 403 407 405 401 404

30K2 30P2 30P1 30P1+30P2 60P1 0S 60P2

B3 305 304 303 306 302 301 307
60P1 60P2 30P1 30P2 30K2 0S 30P1+30P2

B2 207 206 202 205 201 203 204

30P1+30P2 30P2 30K2 60P1 0S 30P1 60P2

B1 101 102 103 104 105 106 107
0S 30K2 30P1 60P2 60P1 30P2 30P1+30P2

Figure 11l .A.2 : Représentation schématiqualu dispositif expérimental mis en place au

champ (Prenois, Bourgogne)La parcelle comprend 4 blo¢81 a B4)et 7 modalitésG 1D S 8rR UW V
S détaillées danle tableaulll .A.4. Chaque traitemergstassocié a un code couleur.

Tableau lll .A.4 : Détail des 7 modalitésG D S iR pdur OTH[Sp UL P &Q@NpW L R Q

(Prenois, Bourgogne).

e . Unités de

Modalité 7\SH GﬂDSSRu\’/g'gcﬁ 6 Un"es | N
0S 0 kg / /

30K2 Kieserite (150 kg) 30U
30P1 Polysulphate (156 kg) 30U
30P2 Polysulphate (156 kg) 30 U (Méltﬁég tL,:|an)
60P1 Polysulphate (312 kg) 60 U
60P2 Polysulphate (312 kg) 60 U

30P1+30P2 Polysulphatdractionné 30 U 30U

(156 kg x 2)
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I.1.c. Mode de récolte des échantillons

Les plantes ont été récoltées a huit dates différentes tout au long de la culture (TO : GS30,
08/03/2016 ; T1 : GS32, 30/03/2016 ; T2 : GS53, 07/04/2016 ; T3 : GS60-62, 14/04/2016 ; T4 :
GS65-70, 27/04/2016 ; T5 : GS75, 19/05/2016 ; T6 : GS85, 14/06/2016 et T7 : GS99, 18/07/2016)
jusqu'a la production de graines matures (temps T7). Pour chaque date de récolte, la surface foliair:
des feuilles séparées en différents pools (feuilles sénescentes, feuilles matures et feuilles jeunes)
pWp PHVXUpH j OfDLGH GYfXQ SODIt BiffArchiés paréieddes planteg 2 5
(racines, pools de feuilles, tiges, inflorescences et siliques immatures, enveloppes des siliques e
graines) ont été séparées puis pesées avant (matiere fraiche) et apres (matiére séche, M
lyophilisation puis broyées en fine poudre pour les analyses élémentaires ou biochimiques. Apres

lyophilisation, les graines ont été stockées2®d °C pour les analyses protéomiques ultérieures.

I.2. Dispositifs au champ
I.2.a. Essai soufre a Prenois

Le dispositif expérimental misiQ SODFH DX FKDPS j 3UHQRLY DYDLW SI
HITHWYV GYDSSRUWY FRQWUDVWpV IUDFWLRQQpYV RX UHWDU
grainier et sur la qualité nutritionnelle des graines de colza et (ii) de vérifier si les résultats obtenus
en conditions contr6lées étaient transposables en condition de plein champ, a savoir si un indice d

la qualité nutritionnelle (protéique) des graines pouvait étre relié a la stratégie de fertilisation S.

Le dispositif expérimental au champ a été réalisé sur 28 microparcelles de 25 m2 chacune
ORFDOLVpPpHV j 3UHQRLYV f o Z1 f « Z( HQ SDUWHQDUI|
en 2015-2016Kigure Ill.A.2 /IH VHPLY GH FRO]D GYKLYHU FY 3$WWOlI
2015 sur un sol argilo-calcaire superficiel a une profondeur de semis de 2,5/3 cm, une densité de
semis de 3,6 kg.naen rangs séparés de 12,5 cm. Un apport de 100 *kglbaphosphate
GIDPPRQLXP HQJUD L \+46PWaDateWappliquesld 13 holt 2015. Les apports de
fertilisants azotés sous forme liquide (solution 39N, https://www.agriconomie.com) ont été
appliqués a trois moment différents ; 50,7 unités de Nid# février 2016, 78 unités de Nhie
11 mars 2016 et 42,9 unités de Ntia 24 mars 2016.

La fertilisation soufrée a été apportée sous 7 modalités différentes faisant varier la dose, le type
GH IHUWLOLVDQW XWLOLVp DLQVL TXH OHTAHMAD B.H.4H VOO H U
correspond & aucun apport de S, 30K2 correspond a un apport de 150degkieserite (30 U de
S) au stade C2, 30P1 correspond a un apport de 156kidghaolysulphate (30 U de S) au stade
C1, 30P2 correspond a un apport de 156 kgdwe polysulphate (30 U de S) au stade C2, 60P1
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Tableau lll.LA.5 : Listes des siteset des génotypes issus des essdis Terres Inovia de la
campagne 2015X) et 2016 B).

A B
APULCO
Subdra Subdray A ALICANTE
y ASTRONOM
BARAQUE Subdray B BONANZA
En Crambade A BLUESTAR
CRISTIANO.KWS En Crambade DK-EXCEPTION
DK-EXPLORATION
En Crambade B
FERNANDO.KWS Nancy DK-EXENTIEL
GAELIS Etoile DK-EXSTORM
Nancy HOURRA
INV.1010 Surgéres B ESMAMBO
Surgeres A MANZZANA
PT246 Dijon FERNANDO.KWS
Surgéres B SEVERINO.KWS
WHISKY Mons PT256
< 200 -
= m S (kg SQ.ha?) _
o 180 - _
X O N (kg N.ha')
'@ 160 +
8 140 - ©)
o
©
2 120 1
@
£ 100 - (1)
= (1) (1)
2 80 - — 3)
S 60
2 (1)
c 40
S
o = || i i
O T T T T T 1
En Crambade En Crambade  Nancy Sudray Surgéres A Surgéres
A B

Site

Figure 11l .A.3 : Fertilisations Set N des essais Terres Inoviae 2015.Quantitésde soufre (kg

de SO,.hal) et G 1 D J(RoVdél N.ha) apportées pour les 6 sites (En CrambadeEn CrambadeB,

Nancy, Subdray, Surgéres ét SurgeresB). Les sitesEn Crambadeet Surgéres ont recus deux
conduitesde fertilisation différenteqA et B). Le chiffre entre parenthése indiglenombre Gf{DSSRUWYV
de fertilisants S.
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correspond & un apport de 312 kg-lle polysulphate (60 U de S) au stade C1, 60P2 correspond a
un apport de 312 kg.Hade polysulphate (60 U de S) au stade C2 et 30P1+30P2 correspond a un
apport fractionné de 156 kg:hade polysulphate (30 U de S) au stade C1 et 156 kgdea
polysulphate (30 U de S) au stade C2. Le stade C1 correspond a la reprise de végétation (GS 30) ¢
le stade C2 au début de la montaison (GS32). La date du premier apport de la fertilisation S était le
09 février 2016 et celle du deuxiéme apport le 2 mars 2016. Les graines matures produites ont ét¢
récoltées aprés moissonnage (20/07/2016), séchées puis utilisées pour de multiples analyse

(analyses élémentaires par XRF, analyses protéomiques).
I.2.b. Essais au champ par Terres Inovia (2014-2015 et 2015-2016)

'HV JUDLQHV GH FRO]D UpFROWpPHV HQ HW HQ SDU
JUDQFH RQW IDLW OYREMHW GH GLIIpUHQWHY DQDQRWHNH D
sur la qualité de la graine de colza. Les lots de graines proviennent de différents génotypes cultivés
sur différents sitesT@bleau I11.A.5), présentant des conduites culturales différentes, notamment
en termes de fertilisation soufrée. Cependant,esdes informations relatives a la fertilisation
soufrée des essais Terres Inovia 2F4§re 111.A.3 ), ainsi que le rendement, la teneur en protéines
et en huile des graines, préalablement mesurés par les laboratoires de Terres Inovia sont connue
Des analyses de la teneur en soufre des graines (@SYopWp UpDOLVpHYV DX VHLQ
OTXWLOLVDWLRQ GH OD IOXRUHVFHQFH j UD\RQ ; ;5)

Concernant la campagne 2015, les graines disponibles provenaient de 14 variétés de colze
cultivées sur 4 sites (Surgeres, En Crambade, Subdray et Naaichzau 111.A.5-A). Les sites de
6XUJgQUHV HW Gf(Q &UDPEDGH SUpPVHQWHQW GHX[ PRGDOI
fertilisation soufrée aboutissant ainsi & 6 modalités différerigsire 111.A.3 ; deux niveaux de

fertilisation soufrée différents).

Les graines produites lors de la campagne 2016 proviennent de 8 variétés de colza sultivée
7 sites (Surgeres, En Crambade, Subdray, Etoile, Mons, Dijon et Naatyeau I11.A.5-B). Le
site de Subdray présente deux conduites différentes en termes de fertilisation soufrée aboutissant
8 modalités différentes. Les informations précises concernant les conduites de la fertilisation soufrée
QIRQW SDV pWp FRPPXQLTXpHV /HV GLIIpUHQWHYV LQIRUPI
SHUPLV GYpWXGLHU OfHIIHW -&cQRW\S FIHHIMW VO 3-H VH B/U D MW AT X
YDULDELOLWpPY HQYLURQQHPHQWDOHYV HW SpGRORJLTXHV

possible sur la qualité protéique des graines.
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Figure Il .A.4 : Analyseur élémentaire C/N/S (EA3000, Eurovector, Milan, Italie) couplé

a un spectrometrede massede type IRMS (Isotope Ratio Mass Spectrometede marque
Isoprime, GV Instrument). Cet analyseur (EA-IRMS) a été utilisé pour déterminer les teneurs
totalesenS et enN dans les différents tissus végétaux.
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ll. Analyses élémentaires et biochimiques

I1.1. Détermination des teneurs en S et N totaux
II.1.a. Détermination des teneurs en S et N par EA-IRMS

Le systeme utilisé pour la détermination des teneurs en S et N total et les analyses isotopiques
HVW FRPSRVp GTXQ DQDO\VBEuxoWepd@,gvildh Ity adduiant(ld production
de Nb ou de SQcouplé a un spectrometre de masse de ratio isotopique (IRMS de marque IsoPrime,
GV Instruments, Manchester, UKgigure I1l.A.4 ). Les échantillons secs finement broyés ont été

pesés avec précision (+ 1 pug) dans de fines nacelles en étain.

/HV pFKDQWLOORQV RQW HQVXLWH pWp GLVSRVpV GDQV O
GH OTDQDO\WHXU pOpPHQWDLUH HQ SUpVHQFH GTXQ IOX[ G
toute (RQWDPLQDWLRQ SDU OYDLU 3RXU OD GpWHUPLQDWLRQ
FRPEXVWLRQ WRWDOH GH OYpFKDQWLOORQ D OLHX HQ WrW
chromium et de cobalt a 1030 °C) grace a une €élévation de température (1600 °C) assurée par u
DSSRUW GYR[\JgQH $ OD VRUWLH GH OD FRORQQH GYR[\GDYV
réduit au cours du passage sur une colonne de cuivre métallique a 650 °C (colonne de réduction)
Pour la détermination d® D TXDQWLWp GH 6 GH OTpFKDQWLOORQ OH
FRORQQH TXL DVVXUH VLPXOWDQPPHQW OfR[\GDWLRQ HW
PpWDOOLTXH SXU j XQH WHPSpUDWXUH GH 20etéeC@&dasqV SL
des colonnes contenant respectivement du perchlorate de magnésium et du carbosorb® puis passa
GDQV XQH FRORQQH GH FKURPDWRJUDSKLH HQ SKDVH JD]H?
pour les analyses de S), les molécules azotées ou soufrées sont séparéesiy CQW G rW

injectées dans le spectrométre de masse isotopique.

/IH VRXIUH RX OYD]RWH JDJHX[ LQMHFWp GDQV OH VSHFWL
moléculaires alors formés sont accélérés dans une chambre électrique, puis leurs trajectoires sor
déviées dans un champ magnétique. Leur angle de déviation est directement affecté par le rappot
de leur masse (m) a leur charge (z). Toutes les molécules ionisées étant de méme charge, leur ang
de déviation est directement fonction de leur masse. Les ions sont ensuite collectés au niveau di
trois détecteurs. Les signaux qui en résultent sont amplifiés puis transmis a un systéme informatique

La quantification du N ou du S total est réalisée en effectuant la somme des signaux ainsi obtenus.
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Figure 111.A.5 : Analyseur de fluorescence a rayons X ou XRES1 TITAN, BRUKER).

Figure Ill .A.6 : Schémade fonctionnement de O D Q D &RV KX WITAN 600-800.

/ 1 D Q D OXARFEKEL des rayons X pour exciter les électrons autouOdgD WriRoRokbquant leur
changement de couchke retour a O § ph\dfbaide O § D WrigéhdreO Tp PL V V L RuQre&cnc® H
caractéristiqgue dia compositionetdela concentration atomique dar@ fpFKDQWLOORQ

Capsule contenant un
échantillon de poudre
végétale

Figure 1ll .A.7 : Dispositif GI{DQDO\VH G 1 pé€ gramesde o@RgavXRF. Une
capsule contenan© T p F K D @MVestnSidll€g dante stand de O D S S & Heb&rede tir de
O 1 D Q Ddpi\&sHfiXd¢n dessous du stand (Ale standet O § D S XRFUdSdrit Connectést pilotés
depuis un ordinateur.
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[I.1.b. Détermination de la teneur en S par fluorescence a rayon X

La quantification des teneurs en S de différents tissus et organes de colza a égaleéadistété r

pour certaines parties des résult@bdpitre IV-partie A.2 et B.3) vial TXWLOLVDWLRQ G
GIfDQDO\VH pOpPHQWDLUH SDU IOXRUHVFHQFH j UD\RQV ;
BRUKER, Figure IlIl.LA.5). Cet appareil a été congu en premier lieu pour des applications en
JpRORJLH HW XWLOLVp FRPPH RXWLO GH GpWHFWLRQ G{1XQ
masse molaire atomique est supérieure ou égale au Magnésium (243 gimtal fluorescence

émise par la matiére testée suite a une excitation par des rayémguke (I11.A.6). Le systeme

G 1D Q D O \RFpeBriztdle;déterminer la composition élémentaire de différents échantillons frais
ou secs, solides, en gel, poudre ou liquide, sans vaporisation ou combustion préalable et de manier
rapide (64 a 90 s). Cette méthode non destructive permet donc de réutiliser les échantillons végétau

analysésKigure Ill.LA.7).

&HW DSSDUHLO SHXW TXDQWLILHU OfYfpOpPHQW %). LAHXLC
détermination de la composition élémentaire par le systéeme XRF nécessite de définir préalablemen
des équatiovV GIpWDORQQDJH GH ODSSDUHLO SRXU FKDTXH pOj

(liquide, poudre végétale, feuille intacte, etc).

/HV UpJODJHV GH OYDSSDUHLO ;5) RQW SHUPLV GTRSWLPL
une configuration de détection de type « GeoChem - Geochem Trace » avec une phaséate dé
des éléments lourds de 4 secondes et une phase de détection des éléments légers de 60 seconc
soit 64 secondes par mesure XRF. Les coefficients de calibration ont été\daéfims eéquation de
OD GURLWH GTpWDORQQDJH GpWHUPLQpH SDU FRUUpODWLR
et celles obtenues sur les mémes échantillons par EA-IRMS.

II.2. Extraction, dosage et électrophorégramme des protéines totales des graines

/9 H[ Wad Dds protéines totales de graines matures a été réalisée a partir de 40 mg de matiére
VgFKH EUR\pH SUpDODE O HPFHQWOS_IEN] BY RW, B0 MNX0+80H_HR et
8+22S HN, n = 4 pour 8S_HN, 8S LN, 30S_HN et 30S_LN), selon un protocole décrit par
(Gallardoet al, 2009 $SUqV K GYLQFXEDWLRQ GDQV OH WDPSRQ C
2.1 M, CHAPS 62 mM, DTT 8 mM, Triton X-100 0,24 %, Trizma base 16,5 mM, Trizma HCI 21
mM, DNasel 60 units.mt (Roche Diagnostics, Mannheim, Allemagne), RNaseA 5,8 Kunitz,
inhibiteurs de protéases « complete Mini » de Roche Diagnostics], les extraits ont été centrifugés
deux fois & 20 000 g pendant 10 minutes a 4 °C. Les concentrations en protéines des surnagean

ont ensuite été déterminées par la méthoderaeford (1976)en utilisant la BSA comme standard.
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Figure 11l .A.8 : Présentationdu dispositif G p O HF W Ude B knRytatepx s protéines
a leur détection. Dispositif G p O H F W BtREK KRaingfell Mini-PROTEAN®7 *; (E (A) a
déposer sula plaque de révélatiorB() eta insérerausein du scanner GeIR F EZ (Bio-Rad) C).
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Un volume d'extrait protéique a été mélangé a un volume de tampon Laemnhla@Xxin{li,
1970 et a été chauffé pendant 10 min au bain marie & 100 °C. Pour chaque extrait, 10 g de protéine:
ont été chargés sur gel. L'électrophorése SDS-PAGE a été réalisée sur des gelspréstainé
free » (gel de polyacrylamide a 4-15 %, Bio-Rad, www.bio-rad.com/en-us/produgpimiaan-
tgx-stain-free-precast-gels) en présence de tampon de migration Tris / SDS / Glycine 2X (25 mM /
0,1% /192 mM : 8,8 Laemmli, 1970 (Figure Ill.A.8-A). Ces gels « stain free » contiennent des
composes trihalogenés qui réagissent avec les résidus tryptophane de protéines pouvant étre alo
détectées par émission de fluorescence apres excitation SWWAV OTpOHFWURSKRUQV
mA pendant 30 a 40 min), les gels ont été placés sur un plateau spécialement congu pour la détectio
des bandes de protéines par fluorescence en utilisant le systéme Gel Doc TM EZ (www.bio-rad.com)
(Figure 111.A.8-B ). Le niveau d'abondance relative des protéines de la graine a été déterminé par
analyse d'image a l'aide d'Image Lab Software (Bio-Rad, www.bio-rad.casifeeduct/image-
lab-software) Eigure 111.A.8-C).

II.3. Détermination des teneurs en huile et en glucosinolates par Near InfraRed

Spectroscopy (NIRS)

Les échantillons ont été analysés sur la Plateforme 2P2M (Plateau de Profilage Métabolique et
OpWDERORPLTXH GH OTf,*(33 GH 5HQQHV ,15% GX 5KHX
infrarouge NIR-TF MPA (Bruker Corporation, Billerica, MA, USA). Environ 5 g de graines matures
séches et intactes (n = 5) ont été placés dans une coupelle standard et scannés. Les résultats ont
prédits en utilisant une courbe de calibration externe établie pour la teneur en huile et en

glucosinolates dans les graines de colza (équations IGEPP).

lll. Exploitation des données et analyses statistiques

ll.1. Calcul GHV LQGLFHVY GH UpFROWHYV HW GHV HIILFLHQ

Différents indices reflétantO fHIILFLHQ FH tiGhHduUBHdR RIE NQéry [Bs graines et
OfHIILFLHQFH GTXVDJH GX 6 RX GX 1 RQW pWp FDOFXQpV /1
ou NHI pour « sulfur/nitrogen harvest index ») correspond a la quantité de S ou de N dans les graines
expriméeen po FHQWDJH GX 6 RX GX 1 WRWDO GH OD SODQWH j ¢
S ou en N (en anglais SUE ou NUE pour « sulfur/nitrogen use efficiency ») est calculée comme
étant la biomasse de graines produites par gramme de S ou de N apporté par les fertilisants.
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Figure Ill .B.1 : Interface du portail CCAFS-Climat (http://www.ccafs-climate.org/), qui
permet G § D F Fepde$ldmsemblede données climatiques a haute résolution, a I'échelle
mondiale et régionale (http://www.ccafs-climate.org/data_bias_correction/)Les cadresn
rouge représentent les paramétres a sélectionner (localité, scénarios, modétejudimaaleurs
observées, période, variables, méthode de correction etc).
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[ll. 2. Exploitation statistique des données

Les résultats diChapitre IV.A.1 sont exprimés par la moyenne des valeurs obtenues pour
OfHQVHPEOH GHV UpSpW4aALRGUNE ERe® BrielrE $tdndard® (SE). Les
analyses statistiques ont été réalisées sur différents logiciels [Microsoft Excel 2018/XLSTATO-
Premium (Version 15.0, Addinsoft, Inc., Brooklyn, NY, USA) ; R © avec le package
complémentaire Rcmdi0x, 2009 (version 3.4.3, The R Foundation for statistical Computing).

Les effets des différents traitements ont été comparés par une ANOVA (analyse de la variance)
suivie par un test de Newman-Keuls (comparaisons multiples) afin de classer les moyennes des
différents groupes correspondant aux traitements (p < 0,05). Des ANOVA doubles ont été réalisées
DILQ GH GpWHUPLQHU OHV HIIHWV 6 1 RX OHV HIIHWV GTLQ

Les résultats diChapitre 1V.A.2 sont exprimés par la moyenne des valeurs obtenues pour
OTHQVHPEOH GHYV drptggeSMEW. LkRr@ivhalitéodd M diskribution des données a été
vérifiée par le test de Shapiro-Wilk (& 95 %). Lorsque la distribution des données suivait une loi
normale, les effets des différents traitements ont été comparés par une ANOVA suivie par un test
de Newman-Keuls afin de classer les moyennes des différents groupes correspondant aux
traitements (p < 0,05). Lorsque la distribution des données ne suivait pas une loi normale, un test
non parameétrique de Kruskab OOLYVY D pWp XW L OdeVgpmpaxdisgri mGlfpleQ@e W H V
Conover-lman (p < 0,05). Dans le cas ou seulement deux conditions ont été testées, le test t d

Student pour deux échantillons indépendants a été utilisé (p < 0,05).

B. Expérimentations numeériquesin silico

I. Choix des scénarios climatiques et acquisition des variables envirementales
pour les simulations avec le modele SuMoToRI

'LIIPUHQWHY H[SPULPHQWDWLRQV QXPpULTXHV RQW QpFH
(températures et rayonnement) pour les différents scénarios de changement clirGatigpitee(

IV.B.1) et (ii) de calibrer différentes fonctions de prélevement en soGiepitre IV.B.2 et
IV.B.3).
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Figure Il .B.2 : Température annuelle moyenne (Tmea)y minimale (Tmin) et maximale
(Tmax) journaliéres pour chaque localité (Chillicothe, Lincoln, Crawley, Dijon, Hurva,
Ternopil et Xianning),de 1948 a 2005 (historicallet de 2015 a 2099 selota prédiction des
scénarios G f p P L &GHESQRCPF2.6,RCP4.5,RCP6.0et RCP8.5.

Figure Ill .B.3 : Rayonnement photosynthétiquement actif incident annuel moyen (PARI)
pour chaque localité (Chillicothe, Lincoln, Crawley, Dijon, Hurva, Ternopdt Xianning) de
1948 a 2005 (historical)et de 2015 a 2099 selorla prédiction des quatre scénarios
GpPLV&GHSOQRCP2.6,RCH.5,RCF.0etRCPB.5.
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1. B WLOLVDWLRQ GH EDVHV GH GRQQpHV FOLPDWIHWHYV

du rayonnement journaliers

Afin de réaliser des simulations sous une large gamme de conditions climatiques tout en prenant
HQ FRPSWH OHV SURMHFWLRQV FOLPDWLTXHYVY GHV GLIIpUH
climatique était primordial. Les différentes conditiodH TXLVHYVY pWDLHQW L O9YDFF
DX UD\RQQHPHQW j SDV GH WHPSV MRXUQDOLHU LL XQ O
Re OHV YDULpWpPpV GH FRO]D GYKLYHU VRQW SUplpUHQWLHO
O 1 lutoR climatique pour les 4 différents scénarios RCP. Toutes ces conditions ont pu étre réunies
en utilisant les données du portail CCAFS-Climat (http://www.ccafs-climate.org/), qui permet
GIDFFpGHU | GH\omhérY EHimaiguds/a Gadte résolution, a I'échelle mondiale et

régionale (http://www.ccafs-climate.org/data_bias_correctiémgute 111.B.1).

Dans le cadre de notre étude, ce st SW ORFD OL W p Vor® ¢li Orf Ktg PHoigi&sK g U
parmidespaySURGXFWHXUV GH F Ri@$ BorBl§Ksuivartds : &hilllodeReFLincoln
(34°15'N, 99°21'W et 40°49'N, 96° 41'W respectivement, USA), Crawley (51°6'N, 0°11'W,
Royaume-Uni), Dijon (48°51'N, 2°17'E, France), Hurva (55°79', 5°04'E, Suéde), Ternopil (49°33'N,
25°35'E, Ukraine) et Xianning (29°50'N, 114°19'E, Chine). Pour chaque localité, nous avons acquis
les températures moyennes journalieres annuelles, les températures minimales et maximale:
journalieres moyennes annuellesFiglre 111.LB.2) et les rayonnements incidents
photosynthétiquement actifs journalieFsgure I11LB.3 REVHUYpV DX FRXUV G{XQF
(1948 a 2005) et projetés par les différents scénarios climatiques (2015 a 2099).

[.2. Détermination des fonctions de prélevements en soufre

Il a été nécessaire pour I&hapitres IV.B.2 et IV.B.3 de déterminer des fonctions de
prélevements en soufre. Au total, pour ces deux parties, nous avons déterminé 20 fonctions de
SUpOqQYHPHQWY HQ 6 FKDFXQH VH GLIIpUHQFLDQW HQ WtF
(fractionnemeQW RX UHWDUG SDU UDSSRUW DX[ UHFRPPDQGDWLR

'DQV OH PRGgOH 6X0OR7R5, OH SUpOgYHPHQW HQ 6 QTH
mécaniste. Les fonctions de prélévements utilisées représentent le S prélevé dans la plante et sol
obtenues a partir des données expérimentales observées. Initialement, le modéle a été calibré ¢
pYDOXp DYHF OD YDULpWp <XGDO SRXU GHX[ FRQGLWLRQV
non limitante HS pour High S, condition limitante LS pour Low S), correspondant respectivement
a 300 et 20 U de trioxyde de soufre gb@urnies régulierement tout au long du cycle de culture

MXVTXTj P oed/gkdihes\selBQe systeme de dosage des nutriments a taux d'addition relatif
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Tableaulll .B.1 : Paramétrage des 15 fonctionde prélevementsen S (fonction de Hill).

Apport total en S

(Unités: kgha_l) Définition QSmaxl n, Kal QSmaXZ n; Ka2
Apport a la sortie GTKLYHU
20 14,5 9,1 654 / / /
375 Correspond un apportde S¢  »g g 9.0 656 / / /
50 la fin de la perlqde végétative 352 8.9 658 / / /
(GS3Q reprise de la
75 croissance). 52,4 8,6 661 / / /
300 207,5 6,7 686 / / /
Apport avec un retard de 20 jours
20 14,5 24,6 854 / / /
37,5 Correspond a un apporten S 26,6 24,4 856 / / /
50 20 joursaprées & RUWLH 35,2 24,2 858 / / /
75 (GS60), 52,4 24,0 861 / / /
300 207,5 20,8 886 / / /
Apports fractionnésen S
20 7,3 18,3 327 73 18,3 654
37,5 Correspond a unapport 133 180 328 13,3 18,0 656
50 fractionné en S a la sortie de 329 17.6 17.7 658

OTKLYHU HW  MR%Bv p¥idqv
75 (GS30+GS60) 262 17,3 330 262 173 660
300 1037 133 342 1037 133 685
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(«relative addition rate nutrient-dosingsysttm DILQ GfDFFRUGHU HQ WHPSV Up
(Ingestad et Lund, 1986 ; Oscarsetnal, 1989 /fpYROXWLRQ Guit e podrge/déP HQ'
type exponentielle, représentant le cumul journalier du S préle¥eV T XD X GpEXW GH IR
VLOLTXHV VDQV FRQVLGpUHU OHV TXDQWLWpPYV SHUGXHV SD
les fonctions de prélévements optWp DMXVWpHY DX PRGQOHE(GH estl®D O GF

suivante :

35L B D e g5 (Eq. D)

A >if0
Avec QSnax (Mg S.plantd), Ka (°Cj) et n, les paramétres de la plante décrivant la dynamique de

prélévement de S, @S(mg S.plantg), la quantité initiale de S prélevée par la plante a la sortie de
OfKLYHU HW 77 OH WHPSV WKHUPLTXH HQ f&M 7E fé&

Dans le Chapitre 1V.B.2 trois niveaux supplémentaires de fertilisations S ont été déterminés a
partir des deux conditions initiales du modele (HS et LS) : (i) 75 U de@@spondant aux apports
recommandés par Terres Inovia (www.terresinovia.fr), (i) 50 U de e8@iii) 37,5 U de S@
$VVRFLpHY DX[ QLYHDX[ GH IHUWLOLVDQWYV 6 GDWHV GITD
OD VRUWLH GH OfKLYH& dédbH 89 kivitHatiors a@ed |e-rubRdley sobrégpondant
au stade GS30 éncashireet al, 199), (ii) un apport retardé de 20 jours apfeOD VRUWLH C
(correspondant 2 200 &M DSUqV OD VRUWLH GYKLYHU FRUUHVSRQG
fractionné apporté en deux fois aux stades GS30 et GS60. Afin de simuler le fractionnement, nous
avons utilisé un modéle double de Hillg. 2 GRQW OfpTXDW L-Be@sads/W SUpVHQV

Eig]g_”u

35L E‘Imé'l’l’U_E "E 354 Eq. 2

/HV SDUDPgQWUHYV GX PRGqOH GH +LOO RQW pWp GpWHUPLC
HQ 6 -&{ite 8 NMiveaux de fertilisation soufrfe PRGDOLWpPpV GIDSSRUW HQ X
et a GS60 et en deux fois a GS30 et GS60 pour le fractionnementifapitre 1V.B.2 ; Tableau
[11.B.1). Afin de simuler un apport tardif en S, il a été ajouté 200 °Cj au paramgifeoidt
GILQIOH[LRQ HW OH SDUDPQWUH Q D pWp DMXVWp DILQ G
de culture, soit 300 U, 75 U, 50 U, 37,5 U ou 20 U de. £6s ajustements ont été réalisés avec le

logiciel R.

Dans le chapitre 1V.B.3 les cing conditions de prélevement en soufre non limitantes en N de la
culture en serre (0S_HN, 8S_HN, 30S_HN, 0+30S_HN et 8+22S HN) ont été utilisées pour des
simulations avec le modele SuUMoToRI. Les expérimentations numériques ont permis de comparer

les valeurs simulées de variables de sorties illustrant les performances des plantes au début d
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formation des siliques (GS70, correspondant a la fin de la période de simulation du modele), telles
TXH OHV ELRPDVVHV OYLQGLFH GH VXUI[xHilks) &€cld3 hdledrsH W C
observées. Pour réaliser ces simulations, nous avons utilisé des ajustements des valeurs cinétique
des quantités de S total dans la plante mesurées pour définir les cing fonctions de prélevemen
(fonction de Hill) correspondant au 5 traitements. Les ajustements (fonctions de Hill) ont été réalisés
sous Excel (Microsoft Excel ©) en utilisant le complément Solver.

Il . MéthodesGfDQDO\VHY GH VHQVLELOLWp XWLOLVpHV

Les analyses de sensibilité (SAs) sont généralement réalisées pour évaluer la sensibilité de:
UpVXOWDWY GIXQ PRGgOH SDU UDSSRUW DX[ YDULDEOHYV |
GIfHVWLPDWLRQ RX j XQH YDULDELOLWpP LQKpUHQWH j OHXU
culture, les SAs ont plusieurs objectifs, (i) elles constituent une étape préalable et indispensable poul
explorer le fonctionnement du modele, (ii) elles permettent d'améliorer la calibration du modele en
aidant a définir son niveau de complexité en ajoutant ou en supprimant des processus (parametre
et équations) en fonction de leurs impacts sur les variations des sodies=( Lemaitre, 201)

(iii) elles fournissent une estimation quantitative de I'ampleur des impacts des variables d'entrée sul
la performance des cultures, et (iv) elles permettent d'identifier les parametres de la plante les plus
influents (représentant les caractéristiques de la plante) et contribuent ainsi a la définition
GILGpRW\SHV RX JpQRW\SHV YLUWXHOV '"HX[ FDWpJRUL
SBUHPLgQUHPHQW O DS 90dalFAptoddR-p QUD Hse A%etudier la variabilité des
sorties induite parlafa®H YDULDWLRQ GTXQ VHXO SDUDPgQWUH HW RX
les autres parametres fixeSa(telli et al, 2000 "HX[LqPHPHQW OfIDQDO\VH GH
(GSA, « Global Sensitivity Analysis ») qui considere au contraire I'ensemble des domaines de
variation des entrées, ce qui permet d'analyser les résultats en fonction de la variabilitéecombiné
Elles sont couramment utilisées avec des modeles complexes ou la méthode conventionnelle (LA)
ne permettrait pas de représenter les interactions entre les nombreux parametres et variables d'entr:
(Colbachet al,, 2009.

II.1. Coefficient de corrélation de rang partiel (Partial Rank Correlation Coefficient)

Le coefficient de corrélation de rang partiel (PRCC) mesure la force des associations linéaires
entre les sorties et chaque parametre d'entrée, apres suppression de l'effet linéaitesles a
paramétres. Ces mesures basées sur le classement font partie de la méthode dite d'analyse
VHQVLELOLWp JOREDOH EDVpH VXU O pFKDQWLOOR®@QBQH /
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entre les facteurs d'entrée et les variables de sortie ainsi que le sens de la relation. Nous avons utilis
un « échantillonnage par hypercube latin » (LHS) pour générer I'échantillonnegei@aisons

entre parameétredvickay et al, 1979, ce qui permet d'augmenter la précision des indices de
sensibilité. Au total, 3 000 simulations (200 répétitions x 15 conditions) ont été effectuées pour
chaque sortie, permettant ainsi de tester 200 combinaisons de parameétres dans les 15 conditior
d'approvisionnement en S. Les indices PRCC ont été calculés en utilisant un programme codé sou
5 VSpFLILTXHPHQW pFULW SRXU OHV EHVRLQV GH OfYH[SpUL

I1.2. Indices de Sobol

La méthode Sobol est une méthode basée sur la décomposition de la variance. Elle utilise un ratic
de variances pour estimer l'importance des paramé&ted|(i, 2002 ; Sobol, 1990Les indices de
sensibilité calculés sont les indices de Sobol représentant la proportion de variance expliquée pai
une entrée ou un groupe d'entrées. Deux indices de sensibilité principaux sont définis pour chaque
parametre. L'indice de premier ordre ou d'ordre principal de sensibilité mesure l'effet moyen d'un
parametre sur une sortie du modéle, sans tenir compte des effets d'interactions avec les autre
SDUDPqQWUHV /ILQGLFH GH VHFRQG RUG@&Ww hterhfSodd dhtie @D V H
parameétres. La somme des deux indices fournit l'indice d'effet total. Avant leur estimation, nous
DYRQV XWLOLVp OD PpPWKRGH G pFKDQWLOORQQDJH GH ORC
[N=n(d+2),avecn =2000 réqppVHQWDQW OD WDLOOH GH OYpFKDQWLC
de répétitions) et le nombre de parametres ciblés, @@= &HWWH PpWKRGH GYpFKDC(
de créer N combinaisons entre les 3 parametres ciblés. Par conséquent, les estimations de l'indic
ont nécessité T@valuations du modéle (N) par condition de fertilisation S et pour chaque sortie.
En totalité, 16 x 15 simulations ont été effectuées (15 conditions de fertilisation S). Les indices de
Sobol ont été calculés en utilisant un programme codé sous R spécifiquement écrit pour les besoin:
GH OfH[SPpULPHQWDWLRQ
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CHAPITRE IV +RESULTATS

A. Expérimentations in planta en conditions contrélées et de plein

champ

A.1 Etude de différentes stratégies de fertilisation S et N sur les
performances agronomiques et la qualité protéique des graines delza:
LGHQWLILFDW L Rdg |&dualice @roteipny deX draines

Contexte: Le colza Brassica napud.) est une plante de grande culture exigeante en soufre (S).|Bien
que l'impact de la disponibilité en S sur le rendement et la qualité nutritiodasliraines de colza ait é§é
s

L RVQR

démontré, son impact associé a la disponibilité en azotelfW RX j GHV PRGDOLWpV
UHWDUGpV UHVWH SHX pWXGLp /fpWXGH GH FHV L@WHRXL
a améliorer la gestion de la fertilisation S et/ou N de maniére durable.

Objectifs: Nos objectifs étaient de déterminer les effets de différents sclafastilisation (i) en
IRQFWLRQ GH GLIIpUHQWYV QLYHDX[ GHROHWWRQLERRWLVRQGHQGE D
fertilisation S (en retardant ou en fractionnant les apports en S) sur les compdsaatelement et la qualitg
nutritionnelle des graines de colza.

%)

Démarche expérimentale8 QH FXOWXUH GH FRO]D GYKLYHU IDLVDR)
et/ou N a été conduite en conditions contrdlées. A la fin de la culture, les produtti biomasses, |
composantes de rendement (poids de mille grains, nombre de graines produites gJalgdantlices d
UpFROWHY HQ 6 HW HQ 1 HW OHV HIILFLHQFHY GTXWLOLVDWLRQ
/TDQDO\WH GH OD FRPSRVLWLRQ GHV JUDLQHV WjpHGHXUS/UR Q/ pd_X
réserves des graines ont été réalisées.

6L Q W

Résultats Nos résultats ont mis en évidence des effets synergiques sur l'efficiedisatiutidu S et
du N pour des apports en S et en N supposés optimaux et des effets antagonistes poursdescasgo
HQ O XQ GHV GHX[ pOpPHQWY /HV GRQQpHV RQW LQDOLWX$
d'atteindre un bon rendement grainier et une haute qualité protéique des, graiparticulier dans u
FRQWH[WH GH UpGXFWLRQ GHVY DSSRUWYV HQ D]RWHUFRW
graine en augmentant considérdldP HQW O 1D E R Q GlaghEdisuggbalt WH YA HM @@ SSRU WYV (
en S fractionnés ou retardés pourraient étre de nouvelles stratégies dedgesstpports en S et N poyr
maintenir ou améliorer le rendement et la qualité des graines. En outre, nous avonsédguaoliatteneu
en S dans les graines a maturité pouvait étre un indicateur de la qualité protéiqaideqgguil de 0,3
% de S) et que la forte corrélation entre la teneur en S et le ratio napin&sioesi30 kDa pourrai
SHUPHWWUH GIXWLOLVHU OD W H@lteptéig@e Bed-dramedtehdard comptivdd X U
Of{DMXVWHPHQW GH OD IHUWLOLVDWLRQ 6 HW 1
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A.1 Seed yield components and seed quality of oilseed rape anpacted

by sulfur fertilization and its interactions with nitrogen fertilization

Poisson B, Trouverie J%, Brunel-Muguet S.Avice J.C.1

1. EVA, Normandie Univ, UNICAEN, INRA, 14000, Caen, France

Abstract

Although the impact of sulfur (S) availability on the seed yield and nutritional quality of seeds
has been demonstrated, its impact coupled with nitrogen (N) availability remains poorly studied in
oilseed rape. A deeper knowledge of S and N interactions on seed yield components and seed qualit
could improve S and N fertilization management in a sustainable manner. To address this question,
our goals were to determine the effects of 9 different S fertilization management strategies (i) in
interaction with different levels of N fertilization and (ii) according to the timing of application (by
delaying and fractionating the S inputs) on agronomic performances and seed nutritional quality in
oilseed rape. Our results highlighted synergetic effects on S and N use efficiencies at opteaum
of S and N inputs and antagonistic effects at excessive rates of one of the two elements. The dat:
indicated that adjustment of S and N fertilization may lead to high seed yield and seed protein quality
in a sustainable manner, especially in the context of reductions in N inputs. Because delaying S
inputs improved the seed protein quality by significantly increasing the relative abundance of napin,
our observations suggest that fractionated or delayed S fertilizer inputs could provide additional
insights into the development of N and S management strategies to maintain or improve seed yield
and quality. In addition, we demonstrated that the S% and the napins:30 kDa-cruciferins ratio, which
could be used as a relevant index for the determination of seed quality, is highly dependent on S/N

fertilization in relation to S supply.

l. Introduction

Sulfur (S) is an essential element for growth and metabolic functioning in plamist¢k and
Saito, 199%. Like nitrogen (N), S is an important constituent of proteins due to S-containing
essential amino acids like methionine as well as non-essential amino acids like cysteine in particular,
which allows the formation of disulfide bonds for protein structure and funcBowsijan and
Brosnan, 200p S fertilization in crops has been of concern since the 1980s as a result of

environmental policies that aimed to reduce atmospheric sulfur dioxidg® (8O industrial
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emissions{icGrathet al, 2002; Schnuet al, 1993. As a consequence, S deposition into the soll
was strongly reduced/cNeill et al, 2005 leading to increasing symptoms of S deficiency in crops,
mainly in Western Europe. In oilseed rapggssica napus.), which is a high S-demanding crop
compared to other species like wheaeema and Postma, 2008 limitation can severely impact

seed yield (between 40 and 50 % of loss) and quality (Terres Iimbia/www.terresinovia.l In

order to prevent S deficiency, the recommendations from the technical center for oilseed production
in France (Terres Inovia) are to provide about 30 kg of Sdrae at the bolting stage (GS32,
Lancashireet al, 1997). However, S-inputs can range from 15 to 60 kg Sdepending on the
environment (soil type, previous crops, et&G)gntet al, 2019. Thus, it is difficult to recommend
adequate S inputs because of the lack of indicators of soil and/or plant S status that can be use:

easily in the field.

Seeds of oilseed rape are an important source of oil and proteins for diverse nutritional and non-
edible uses. Proteins are essential in meal used for feeding livestock and they could be potentially
used in human food products as an alternative to soybean proteins with the increasing global
demands for vegetable proteins for human nutrition (vegetarian or vegan dietsp¢r Haaret
al., 2019. Previous studies have demonstrated the tight relationship between plant S status or
availability and the quality of oil and protein in oilseed rap@H{oogheet al, 2014; Duboussedt
al., 2010; Zhaet al, 1997. Protein quality might be determined by the level of S-containing amino
acids, which impacts the levels of S-rich or S-poor seed storage proteins (SSPs). Cruciferins (11-
12S globulins) are the major form of SSP present in Brassica species and account for aboiut 50 %
the total seed protein contegrotet al, 2005. Napins (2S albumin) represent 10 to 20 % of the
SSPs and are very rich in S-containing amino acids (10 % of the total protein amino acids)
(Monsalveet al, 199). Thus, S limitation leads to decreased seed protein content and/or favors the
accumulation of S-poor SSPs (CruBnC1) to the detriment of S-rich SSPs such as napin and CRU4
("7 +R R ®KaH, 2014; Higashet al, 2009.

A large number of studies have focused on the impact of N on seed yield and its components
(Allen and Morgan, 1972with the perspective of reducing N fertilizer inputs because of deleterious
environmental impacts that drastically increased following the boom of the Green Revolution in the
1970s Davies, 2008 Several works support evidence for strong interactions between S and N
metabolism Coletoet al.,, 2017; Hesset al, 2004; Karmokeet al, 1991; Koprivoveet al, 2000
particularly for the synthesis of S-containing amino acids. S limitation can decrease N use gfficienc
(Fismeset al, 2000; Schnugt al, 1993 and N deficiency can also reduce S use efficieRtynies

et al, 2000; Salvagiottet al, 2009. Furthermore, the impacts of S limitation vary according to N
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Figure 1V.A.1.1 : Schematic diagram of experimental design (A) and table of the
different S and N fertilization strategies (B). 7 combinationsf S and N fertilization treatments
with S levelsof 0 kg S.hd (0S), 8kg S.ha! (8S) and 30kg S.hat (30S), and N levels from 28.Kg
N.ha! (Low N: LN), 72.7 kg N.ha@ (Mid N: MN) and 97.2kg N.ha! (High N: HN), which were
applied manuallyto the plants. N supplies were providedithe bolting (GS32) and early flowering
stages (GS53). S supplies (30S ai®) ®ere providedat the GS32 stage and were included widach

N condition. The 0S condition was only included with th#N condition (negative control)To
investigate the impact on seed nutritional quatifydelayingor fractionating S inputs, S was provided
at GS32 and/orat GS53 under non-limiting N conditions (HN). The fractionated condition (8+22_HN)
correspondedo a dual inputof 8U and 22Uof S providedat GS32 and GSb3, respectively. The
delayed S input (0+30S_HN) corresponded single input of 30U of S provideat GS53.
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supply Janzen and Bettany, 193nd when one of these elements is low or in excess it can lead to
reduced seed yield, growth and quality of harvested productsiéset al, 2000; Malhi and Gill,

2007). The quality criteria targeted in most studies correspond to the seed yield or to the oil and
seed protein contents, but less is known about S and N interactions on fatty acids profiles and
specific SSPs, which are determining criteria for nutritional quality. Previous studies performed
under controlled conditions have shown that an S deficiency applied at early flowering (GS53) or
at the start of pod filling (GS70) did not affect seed yield and seed protein content but did affect the
nutritional quality of the seeds (oil and protein quality) ¢+ R R kKall, 2014; Duboussedt al,

2010. Thus an increase in th&/ & ratio was observed as well as a decrease in the accumulation
of S-rich SSPs (like cruciferin CRU4 or napin) compared to S-poor SSP (cruciferin BnC1), leading
to a decrease in protein qualityf(+ R R kKaH, 2019. Although the impact of S availability on

the seed nutritional quality has been demonstrated, this impact coupled with N availability remains
poorly studied. A deeper knowledge of the effect of S and N interactions on seed yield components
and seed quality could improve S and N fertilization management either by adjusting the amount of
fertilizer or the timing of inputs. In the case of N fertilization, applications may occur once or be
split across 2 to 4 inputs during the growth cycle (Terres Inovia, http://www.terresinovia.fr). With
the same idea, testing new technical routes/schedules to fractionate or delay S applications might
also be worth exploring in order to better respond to plant needs throughout the crop cycle.

Therefore, the aims of this study were to determine the effects of different S fertilization
management strategies (i) on interactions with different levels of N fertilization and (ii) according
to the timing of application, which includes assessing the impact of delaying and fractionating
conditions on growth performance and seed nutritional quality in oilseed rape. Outcomes of this
analysis will target the definition of innovative S fertilization strategies in terms of application
(timing and fractionating designs) that consider SxN interactions and also the determination of S

related indicators of seed quality.

[l . Materials and methods

II.1 Experimental treatments and tissue sampling

The experimental design is describedrigure 1V.A.1.1-A. Briefly, sterilized seeds @rassica
napusL. (cv. Aviso) were germinated on vermiculite and were grown initially under greenhouse
conditions with a thermoperiod of 20 °C (day-16 h) and 15 °C (night-8 h) for 26 days. Natural light
was supplied by high-pressure sodium lamps (Philips, MASTER GreenPower T400W) with a PAR
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(Photosynthetically Active Radiation) of 400nol photon.g.m? at the top of the canopy. Plants
were supplied with 25 % Hoagland nutrient solution (0.25 mMRK®, 1.25 mM KCI, 0.2 mM
EDTA,NaFe,3HO, 14 M H3BO3, 5 M MnSQO4,7H20,3 M ZnSGy, 7H20, 0.7 M (NH4)sM07024,

0.1 M CoCk, 0.04 M NiCl>) renewed twice a week. Each plant also received a total of 36 mg of

S and 400 mg of N, provided at 3 different times before vernalization (18, 28 and 40 days after
sowing) by a solution of MgS£YH0 and Ca(NG)2,4H.0 (Figure IV.A.1.1-A). Twenty-six days

after sowing, plants were transferred into 2 L pots containing mixed vermiculite (1V) and perlite
(2V). Plants were then submitted to a vernalization period for 78 days: 46 days under natural outdoor
conditions (temperature between 2 °C and 14 °C and photoperiod from 8 h to 9 h) followed by 32
days under controlled conditions at 8 °C (day 10 h) and 4 °C (night 14 h). After vernalization, plants
were submitted to a thermoperiod of 20 °C (day 16 h) and 15 °C (night 8 h) and transferred to a
greenhouse. As the first N input after vernalization, each plant was supplied with 0.26 g of N with
a solution of Ca(N@)2,4H-0, corresponding to an equivalent of 100 Units of N calculated for a
plant density of 40 plant.%(100 U: 100 kg N.h& Figure IV.A.1.1-B).

In order to mimic S and N inputs provided under field conditions, 7 combinations of S and N
fertilization treatments with levels of S including 0 kg S.K@S), 8 kg S.hH&(8S) and 30 kg S.ha
(30S), and levels of N including 28.4 kg N'hg.ow N, LN), 72.7 kg N.ha (Mid N, MN) and 97.2
kg N.hat (High N, HN) were applied to the plants manuakjg(re 1V.A.1.1-B). N supplies were
provided at the bolting stage (GS32; 57.2, 42.7 or 28.4 units biMashirest al, 199) and at
the early flowering stage (GS53; 40, 30 or O units of N) for HN, MN and LN conditions,
respectively. S supplies (30S or 8S) were provided at the GS32 istageighirest al,, 199) and
were associated with each N condition. The 0S condition was only associated with the HN condition

(negative control). Plants were grown until the production of mature seeds (GS99, final harvest).

The second aim of this work was to investigate the impact of delaying or fractionatipgt$
on seed nutritional quality. In non-limiting N conditions (HN), S was provided at one or two
different stages of development: at GS32 and/or at GS5&8&shirest al, 1991). The fractionated
condition (8+22_HN) corresponded to an input of 8 and 22 units of S provided at GS32 and GS53,
respectively. The delayed S input (0+30S_HN) corresponded to a single input of 30 units of S
provided at GS53 and the 30+0S_HN treatment corresponded to a single input of 30 units of S
provided at GS32 (control treatment corresponding to the 30S_HN conéitiome 1V.A.1.1-B).

Plants were grown until production of mature seeds.

For each harvest date, the different parts of plants (roots, leaves, stem, inflorescences + immature

pods, pod walls and seeds) were weighed before (fresh matter) and after (dry matter, DM) freeze-
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Table IV.A.1.1 : S, N and SxN effects on total DM, seed dry matter, thousand seed
weight and harvest index (HI) (A) and total DM (g.plantt), seed dry matter(g.plant-

1), thousand seed weight (mg) and harvest index (HDM in seedsas% of total DM in
plant) for plants grown under 0S_HN, 8S_LN, 8S_MN, 8S_HN, 30S_LN, 30S_MN
and 30S_HN conditions (B).S, N and SxN effects were estimated by omitting 0S_HN
condition. *: p < 0.05, **: p<0.01, ***: p < 0.001ns not significant (A). The values correspond
to the mean” SE (n = 5, n = 6 for 8S_LN). Different letters indicate that mean values are
significantly different(p < 0.05) (B).

Thousand seed

Treatments DM 1 SeedDM weight HI
*kk *% ns ns
A S effect p = 0.0007 p = 0.0096 p=077 0=0.44
w* ns Hok *ok
N effect p=0.003 D=0.158 p=0.004 p=0.003
ok - ns ns
SxN effect p=0.006 p=0.0031 p=0.16 0=028
DM Seed DM Thousand seed H
Treatments ( Iat(r):?Il) (0 plantd) weiaht (DM in seeds as % of
g-p g-p gnt(mg) total plant DM)
0S_HN 28.8+1.02 2.5+1.0a 2971+ 6934 9.2+3.7a
g 85N 29.7+1.02 8.5+0.3b¢ 3350+ 1342 28.8+0.4P
8S_MN 30.7+0.82 8.8+ 0.2bc 3138+ 1242 28.8+0.4P
8S_HN 30.2+1.12 7.6£0.50 3434+ 472 25.3+1.5b
30S_LN 28.7+0.72 8.2+0.2bc 3211+ 552 28.5+0.5P
30S_MN 33.1+1.32 9.5+0.3bc 3220+ 3482 28.6+0.3"
30S_HN 37.0+1.7b 10.1%0.6¢ 3578+ 1682 27.2+0.8P
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drying and then ground to fine powder for elemental analyses. After freeze-drying, the seeds were
stored at -20 °C for protein analysis. The seed yield components (total seed weight per plant,
thousand seed weight) and the harvest index (HI, fraction of the total DM allocated to the seed) were

also determined.

II.2 S and N analyses and determination of SHI, NHI, SUE and NUE

Freeze-dried and ground organs were weighed and placed into tin capsules for analysis of both
total S and N contents. Total S and N relative concentrations in the different tissues were determined
with an elemental analyzer (EA3000, EuroVector, Milan, Italy) connected to a continuous flow
isotope mass spectrometer (IRMS, Isoprime, GV Instruments, Manchester, UK). Different indices
that indicate the plant N and S status were calculated using the S and N relative concentrations: the
S and N harvest indices (SHI or NHI, i.e. S or N amounts in seeds expressed as a percentage of th
total amount of S or N in the plant at harvest) and the S and N use efficiency (SUE or NUE,

calculated as the seed DM produced per 1 gram of S or N provided by fertilizer).

Il .3 Determination of seed nutritional quality
[1.3.a Oil content

Intact seeds (about 1 to 3 g) were placed in a standard ring cup and were scanned on a nec
infrared monochromator system (FT-NIR MPA, Bruker Corporation, Billerica, MA, USA). The
results were determined from an external calibration established for oil content (CRAW, Gembloux,

Belgium) and were given as a percentage of oil per seed dry matter (DM).
[1.3.b Extraction and quantification of total proteins in seeds

Total seed proteins were extracted from 40 mg of seed powder previously ground with liquid
nitrogen, as inGallardoet al (2002)(n = 5 for 0S_HN, 8S_MN, 30S_MN, 0+30S_HN and
8+22S HN, n = 4 for 8S_HN, 8S_LN, 30S_HN and 30S_LN). After 1 hour incubation at room
temperature in thiourea/urea buffer, the extracts were centrifuged twice at 20 000 g at 4 °C for 10
min. Protein concentration was then determined accordirigyadford (1976) One volume of
protein extract was mixed with one volume of Laemmli 2X buffee(nmli, 197) and was heated
for 10 min in boiling water. For each extract, 1@ of proteins were loaded per lane. The SDS-
PAGE electrophoresis was carried out on precast stain-free gels (4-15 % polyacrylamide gel, Bio-
Rad, www.bio-rad.com/en-us/product/mini-protean-tgx-stain-free-precast-gels) in the presence of
Tris / SDS / Glycine 2X migration buffer (25 mM / 0.1 % / 192 mM; 8&8:mmli, 197(. These
stain-free gels contain trihalogen compounds that allow reactions with tryptophan residues of
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Figure IV.A.1.2 : Dry matter (DM) partitioning (as % of total DM in plants) for different
plant parts (roots, leaves, stems, inflorescence and immature pods, pod walls and seeds)
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letters indicate that mean values are significantly diffefgn 0.05) between treatments for the
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proteins that can be detected by fluorescence emission after UV excitation. After electrophoresis
(200 volts, 75 mA for 30-40 min), gels were placed on a Stain-Free tray for the detection of protein
bands by fluorescence using the Gel DocTM EZ system (wwawatdl.com/en-us/product/gel-doc-
ezgel-documentation-system). The level of seed protein abundance was determined by image
analysis using Image Lab Software (Bio-Rad, www.bio-rad.com/en-us/product/image-lab-
software).

Il .4 Statistical analyses

The variability of the results is expressed as the mean * standard error (SEplidatestf =
4 or 5). Analysis of variance (ANOVA) and the Newman-Keuls mean comparison test were
performed with a statistical significance at p < 0.05 using Microsoft Excel 2018/XLSTAT®-
Premium (Version 15.0, Addinsoft, Inc., Brooklyn, NY, USA). Two-Way ANOVAs were
performed for S, N and SxN interaction effects on different variables. S, N and SxN effects were
estimated without considering the 0S_HN condition, which was extreme (and not comparable to an
N-deprived condition, which is not compatible with plant growth) and tended to exacerbate the S

effect and to silence putative N or SxN effects.

[1l. Results

A. Impacts of different levels of S and N fertilization

[l .1 Influence of S and N availability on DM distribution and seed yield

Significant S, N and SxN effects were detected in total Dkb(e IV.A.1.1-A). Compared to
the highest S and N fertilization (30S_HN), the whole plant DM was significantly lower for all the
other treatments and was strongly reduced under 0S_HN and 30S_LN conditions (ca. -22.2 %),
reaching about 28.7 g per plaitple IV.A.1.1-B). The biomass partitioning in 0S_HN strongly
differed from the other treatments, especially for stem and seed- QM ¢ IV.A.1.2). For instance,
stem and seed DM represented respectively 61 % (17.9 ¢hpdanat 9 % (2.5 g.plar} of the total
DM under 0S_HN conditions versus 41 % (15.3 g.ptrand 27 % (10 g.plad} of the total DM
under 30S_HN conditions. The harvest index (HI) was the lowest under 0S_HN conditions (9.2
+3.7 %). No significant differences in HI were observed between the other treatmebits (
IV.A.1.1-B).

For seed yield, S and SxN effects were detected but no significant N effect was obseled (
IV.A.1.1-A). The highest seed yield was reached under 30S_HN conditions (10.1Y.plhitée
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Table IV.A.1.2 : S, N and SxN effects on total Nin plants, total S in plants, the N

harvest index (NHI), the S harvest index (SHI), N utilization efficiency (NUE) and S
utilization efficiency (SUE) (A) and total N in plants (mg.plant?), total S in plants
(mg.plant?), the NHI (N in seedsas% of total N in plants), the SHI (Sin seedsas% of
total S in plants), NUE (g of mature seedDM per g of N input) and SUE (g of mature
seedDM per g of S input) for plants grown under 0S_HN, 8S LN, 8S_MN, 8S_HN,
30S_LN, 30S_MN and 30S_HN conditions (B)S, N and SxN effects were estimated by
omitting 0S_HN condition. * : p < 0.05, ** : p < 0.01, **: p < 0.00Is: not significant (A). The
values correspontb the mean“ SE (n = 5, n = 6 for 8S_LN). Different letters indicate that mean
values are significantly differerip < 0.05) (B).

Total Sin

Total N in

Treatments SHI NHI SUE NUE
plants plants
p S effect p=2.47x162  p=0.0002 p=0.012 p=0.0006 p=8.06x104 p=0.015
*x Hokk ns *okk ns *x
N effect p=0.0012 p=3.26x10 p=0.095 p = 8.5x107 p=0.206 p=0.0026
ns Hkk Hkk * *k *k
SiNeffect — _145  p=0.0006 p = 0.00064 p=0.031 p=0.006  p=0.0039
Total Sin Total N in SHI NHI ?UEt TUEt
Treatments plants plants (S in seeds as % of (N in seeds as % of Ségeg Drr,\‘/la/;;ef < se(gé) Dn’\ﬁ/lz?gu;? \
. . ) )
(mg.plant?) (mg.plant?) total S in plants) total N in plants) input) inpt)
0S_HN 27.74#3.3%  543+13.8 23.7+7.12 19.9+7.82 70.7£28.12  2.8+1.12
B 8S_LN 66.6+2.5¢  491+15.62 58.5+1.0° 74.2+1.1° 152.6£5.6°  11.7+0.4¢
8S_MN 59.3+3.1¢  522+10.1% 57.0+0.4P 69.4+0.7b° 158.0+3.4>  10.4+0.2¢
8S_HN 45,5+ 4.4b 577+2.9¢ 50.6+ 3.2° 58.7+3.2P 135.7£#8.6>  8.4+0.5°
30S_LN 96.6+ 3.4¢ 483+ 6.42 48.9+0.6° 76.1+0.3¢ 77.1£2.22  11.2+0.2°
30S_MN 101.1+3.6¢ 560+ 12.45c 54.3+0.5P 72.8+0.5¢ 89.3+3.32  11.1+0.4°
30S_HN 89.5+5.19  669+11.6¢ 53.9+1.1° 69.1+2.1b° 94.9+582  11.2+0.7¢
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the lowest seed yield was observed for the 0S_HN treatment (2.5 §,{lable 1V.A.1.1-B). The

seed yield under 8S_HN, which was one of the most unbalanced S and N treatments, was
significantly different from 30S_HN conditions. Only the N effect was detected on thousand seed
weight (Table IV.A.1.1-A) with the highest values under HN for a given S supphp(e IV.A.1.1-

B). Altogether, this means that under HN, seed number was lower under the most unbalanced
conditions (8S_HN) than under 30S_HN.

[l .2 Effects of treatments on S and N partitioning

Only S and N effects were detected in the total S amduiti€ 1\V.A.1.2-A). As expected, the
total S amount decreased as a function of the reduction in S supply, for instance, from 89.5 mg per
plant under 30S_HN conditions to 27.7 mg of S per plant under OSTEINe(1VV.A.1.2-B). Out
of all the treatments, 0S_HN had the greatest effect on the final S partitioning among the different
plant partsfigure IV.A.1.3-A). The majority of the S in plants grown under the 0S_HN treatment
was allocated to the stem (42.5 % of the total S in the plant) while the larger proportion of S was
allocated towards the seeds in the other treatments (48.9 to 58.5 % of the total S in the plants). The
proportion of S in pod walls was significantly reduced by S limitation (0S_HN and all of the 8S
conditions) and reached on average 23 % of the total S in the plants, versus 29 % under the 30S
conditions. Under 0S_HN conditions, the proportion of S in roots (10.2 %) was also significantly
higher than under 30S and 8S conditions, whatever the level of N supply, where it reached betweer
3 and 5.5 %. The distribution of S under the different conditions was less contrasting for the leaves
(significantly higher for 0S_HN) and for the inflorescence and immature pods (significantly lower
for 0S_HN and 8S_HN). Significant S and SxN effects were observed in thé &t (V. A.1.2-
A). The lowest SHI was observed for the 0S_HN treatment with 23.7 % of the total S recovered in
the seedsl(able IV.A.1.2-B andFigure IV.A.1.3-A).

Highly significant S, N and SxN effects were detected in the total N amount in plants at the final
stage of harvestr@ble IV.A.1.2-A). As expected, the total N amount in plants was strongly reduced
by LN treatment, whatever the S supply (483 mg.pldat 30S_LN), when compared to 30S_HN
conditions (669 mg.plarf) (Table 1V.A.1.2-B). The distribution of N in plants was very different
under 0S_HN conditions compared to other conditidghigufe IV.A.1.3-B) with the highest
proportion in stems: 50.6 % of the total N versus 10.3 % for 30S_LN and 19.7 % for 8S_HN. The
higher the N supply, the higher the proportion of N in stems under the 8S or 30S treBimeat (
IV.A.1.3-B). S, N and SxN effects were detected in the NHib{e IV.A.1.2-A). In response to S

restriction (0S) under HN conditions, the NHI was drastically reduced (around 20 % of the total N
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that mean values are significantly differépt< 0.05) between treatments for the different plant parts.
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in plants) Table IV.A.1.2-B). However, a greater NHI was observed under 30S_MN (72.8 %),
8S_LN (74.2 %) and 30S_LN (76.1 %) conditions.

Il .3 Effects of treatments on S and N use efficiencies

SUE is strongly impacted by S and SxN effedtsle 1V.A.1.2-A). Indeed, SUE was lower
under 0S and 30S than under 8S conditions, whatever the N stipplg (V.A.1.2-B). S, N and
SxN effects were detected between treatments for NbI¢ 1V.A.1.2-A). Compared to 30S
conditions and irrespective of the N supply, NUE was significantly reduced by S deprivation (0S)
or S limitation (8S) under non-limiting N conditions (HN)aple 1V.A.1.2-B). In the context of S
limitation (8S), the increase in N fertilization reduced the NUE by 39.3 % (from 11.7 to 8.4 g of
mature seed DM per g of N input for 8S_LN and 8S_HN, respectively). However, N supply had no
effect on the NUE when S availability was non-limiting, and it reached 11.2 g of matdr®bk
per g of N input in 30S_HN conditions.

[l .4 Changes in seed nutritional quality in response to the management of S and N

fertilization

For oil content, an S effect was observed mainly due to the 0S_HN treatment (with 31.9 % of the
seed DM,Table IV.A.1.3-A). When the 8S and 30S treatments were compared for analysis of the
S effect (excluding the 0S_HN treatment so as to avoid distortions), only an N effect was detected
in the oil content, and no S or SxN effects were observed. Under 8S conditions, the lower the N
supply, the higher the oil content in seeds, which increased by about 6.5 % between HN and LN
conditions {[able IV.A.1.3-B).

The protein content in seeds is strongly dependent on the N fertilization étieét (V.A.1.3-
A). Indeed, compared to HN, N limitation (LN) strongly reduced the seed protein content,
irrespective of the S fertilization levels, with a reduction of 49.3 % and 54.5 % under 30S and 8S
conditions, respectivelyr@ble 1V.A.1.3-A).

In order to evaluate the seed protein quality, the relative abundances of two different types of
seed storage proteins (SSPs) including cruciferins at 30 kDa (S-poor SSP as BnC1 and CRU1) anc
napins at 12 kDa (S-rich SSP i.e. which contains higher levels of S-amino acids) were determined
after SDS-PAGE on stain free gelsqure 1V.A.1.4-A). A decline in S-rich SSP accumulation was
considered as a loss in seed quality. Variations in the proportion of napins and 30 kDa-cruciferins
were significant between treatments, as showfigure 1V.A.1.4-B. The effects of S and N
fertilization on the relative abundances of 30 kDa-cruciferins and napins were significame (
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Table IV.A.1.3 : S, N and SxN effects on oil content, protein content, and the napin:30
kDa-cruciferin ratio in mature seeds (A) and oil content (in % of DM, estimatedby
NIRS), protein content (mg.gDM-1), and the napins:30 kDa-cruciferins ratio in mature
seeds for plants grown under 0S_HN, 8S_LN, 8S_MN, 8S_HN, 30S_LN, 30S_MN and
30S_HN conditions (B).S,N and SxN effects were estimated by omitting 0S_HN condition. *: p <
0.05, **: p < 0.01, *** : p < 0.001, ns : not significant (A). The values correspémthe mean“ SE

(for oil content, n =5 and n = 6 for 8S_LN ; for protein content, n = 5 ; for napi@i¢erin, n = 5 for
0S_HN, 8S_MN and 30S_MN and n =4 for 8S_HN, 8S_LN, 30S_HN and 30S_LN). Different letters
indicate that mean values are significantly differgn& 0.05) (B).

Oil content in Protein content in Napins:30 kDa-
Treatments . .
mature seeds mature seeds cruciferins ratio
ns ns Hokk
A S effect p=0.138 p=0.069 p=3x107
N effect p=0.007 p=1.32x10° p=2.4x10°
ns ns *
SxNeffect p=0.066 p=0.393 p=0.012
Qil content in Protein content in Napin:30 kDa-
Treatments mature seeds mature seeds cruciferin ratio
(% DM) (mg.g DM
0S_HN 31.9+1.02 105+5.2b 0.1+0.032
B 8S_LN 39.4+0.4¢ 77+9.22 1.0+ 0.27bcd
8S_MN 38.6+0.4bc 118+1.5b 0.7+0.128abc
8S_HN 36.9+0.5P 119+13.3b 0.4+0.0720
30S_LN 39.5+0.5¢ 73+5.22 3.3+£0.52¢
30S_MN 38.0+0.5bc 95+ 3.72b 1.6+0.10¢
30S_HN 38.8+0.5bc 109+ 4.2b 1.3+0.23
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IV.A.1.4-B). The abundance of napins was drastically reduced under the 0S_HN treatment,
comprising only 3 % of the total detected seed proteins. Compared to the 0S_HN treatment, the
abundance of napins was significantly improved by the increase in S fertilization (3.4 and 6.3 fold
higher for 8S_HN and 30S_HN, respectiveljgure 1V.A.1.4-B). As expected, the relative
abundance of napins was significantly higher under 30S than under 8S conditions for a given level
of N fertilization (+ 1.6 fold for LN or MN, + 1.9 fold for HN). The opposite occurred for the relative
abundance of 30 kDa-cruciferins, which was lower under 30S conditions than under 8S conditions
for a given level of N fertilizationHigure 1V.A.1.4-B). Under non-limiting S conditions (30S), the
decrease in the proportion of the 30 kDa-cruciferins associated with high N supplies was significant
(Figure 1V.A.1.4-B). Under 8S conditions, higher N supplies increased the relative proportion of
30 kDa-cruciferins: from 18.6 % for 8S_LN to 28.6 % for 8S_HN.

In order to provide a reliable indicator of seed protein quality, a ratio between the relative
abundance of napins and 30 kDa-cruciferins was calculatgae I\V.A.1.3) and the higher the
ratio, the higher the seed quality. The napins:30 kDa-cruciferins ratio was subject to highly
significant S, N and SxN effectsdble IV.A.1.3-A). The lowest napins:30 kDa-cruciferins ratio
was observed under the 0S_HN treatment (0.1) followed by 8S_HN (0.4). Under 8S conditions, the
napins:30 kDa-cruciferins ratio was less than or equal to 1 whereas it was higher than 1 under 30S
conditions, reaching 3.63 in the 30S_LN treatmé&ab(e IVV.A.1.3-B).

B. Effects of fractionated and delayed S inputs

The second aim of the study was to investigate the impact of fractionating or delaying S inputs
under non-limiting N conditions on yield components, plant N and S status, and seed nutritional
quality. Both treatments were compared to the 30+0S_HN treatment (corresponding to the previous
30S_HN).

[11.5 Effects of fractionated or delayed S inputs on yield components and S and Mt

status

No significant differences were observed between the treatments for DM partitiGrinig (
IV.A.1.5-A), total DM, seed DM, thousand seed weight or Fil{le IV.A.1.4), which meant that
fractionated or delayed S inputs had no impact on seed yield components. No significant differences
were detected between treatments for the total S in plants, NHI, SHI, NUE off SKE [V.A.1.5).
Concerning N status, the total N amount in plants was significantly higher for plants grown under
30+0S_HN conditions (669 mg.plahtthan under 0+30S_HN conditions (603 mg.pfarTable
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Figure 1IV.A.1.4 : SDS-PAGE of proteomic profiles from mature seeds (A) and the
relative abundance (% of total volume per lane) of a 30 kDa protein (cruciferins, S-poor
proteins) and a 12 kDa proteins (napins, S-rich proteins)n mature seeds (B)of plants
grown under 0S_HN, 8S_LN, 8S_MN, 8S_HN, 30S_LN, 30S_MN and 30S_HN
conditions. Vertical bars indicate‘ SE of the mean (n = 5 for 0S_HN, 8S_MN and 30S_MN, n = 4
for 8S_HN, 8S LN, 30S_HN and 30S_LN). Different letters indicate that mean values are
significantly different(p < 0.05) between treatmentS, N and SxN effects were estimated by omitting
0S_HN condition. *: p < 0.05, **: p < 0.01, **: p < 0.001, ns : not significant.
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[V.A.1.5). Plants in the 8+22S_HN treatment had an intermediate total N amount of about 632
mg.plant’.

Il .6 Effects of fractionated or delayed S supply on seed nutritional quality

Delaying or fractionating the S supply did not significantly affect oil and protein contents in
seeds, as presentediiable IV.A.1.6. The relative abundance of napins (12 kDa, S-rich SSP) and
30 kDa-cruciferins(S-poor SSP) Kigure IV.A.1.5-B) revealed a significant increase in the
percentage of 30 kDa-cruciferins under 0+30S_HN conditions compared to 30+0S_HN conditions,
rising from 18.7 % to 27.1 %, respectively, with an intermediate level observed under 8+22S_HN
conditions (22.9 %). The napins:30 kDa-cruciferins ratio presentédhte IV.A.1.6 showed no
significant differences between the three treatments. It was higher than 1 and ranked as 1.30, 1.6¢
and 1.70 for 30+0S_HN, 0+30S_HN and 8+22S_HN treatments, respectively.

V. Discussion

IV.1 Adjustment of S and N inputs to optimize growth, seed yield and S and N use

efficiencies

Theresults of our study are in line with previous studies in Brassicaceae spadiesi¢sett
al., 2009; Koralewskat al., 2007 which reported that biomass allocation was strongly affected
under S deprivation and not under low sulfate availabifity(re I\V.A.1.2). As expected, total DM
and seed DM were significantly reduced by 0S_HN treatnsanterer, 2001as well as SUE, NUE,
SHI and NHI (Table IV.A.1.2). Nevertheless, the stem biomass and the S and the N allocated to the
stem were significantly increased in response to S deprivation, which indicated that S and N were
sequestered mainly in the stem, which was a higher sink organé€ I\V.A.1.3). Furthermore, the
analysis of the effects of various S and N supplies on plant growth, DM allocation, and S and N
plant status highlighted the tight interaction between S and N metabdlison( et al, 2012,
Fismeset al, 2000; Kopriva and Rennenberg, 2004; Salvagiotti and Miralles,) 2808 the
necessity to jointly monitor S and N fertilization. The increase in S fertilization in non-limiting N
conditions led to improvement in the seed yield (from 7.6 to 10 g}lamhereas it had no effect
on seed yield under N limiting conditionSuboussett al (2010)showed that low S conditions
improved S remobilization into the sulfate form ¢(3Dfrom the leaves independently of N during
the grain filling period in order to satisfy seed S requirements. This explains the high SUE observed
in all the 8S treatmentsg &ble IV.A.1.2). It has been shown in rapeseed that low N availability

promoted early N remobilization and recyclirigetceloset al., 2009 and allowed remobilization
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from the rosette to the seeds. Overall, as expected from other stndiesu¢setet al, 2009;
Girondéet al, 2015a, 2019 N-limiting conditions enhanced the NHI, NUE and SHI but they
interfered with S availability because SxN interaction effects were also detectbd i1, SHI,

NUE and SUE. Depending on S availability, the response to N limitation was modulated and was
the most impaired under 30S condition, thus showing the importance of balancing the fertilizer N:S
ratio carefully. For instance, the NHI increased significantly by 21 % between the HNNand L
conditions under 8S but was not significantly different under 30S. Our results also highlighted
synergetic effects on S and N use efficiencies at optimum rates of S and N inputs, and antagonistic
effects at excessive rates of one of the two elements, as also desciilteddmet al (2000) These

results clearly indicate that adjustments of S and N fertilizer applications may lead to high seed
yields and agronomic performance while increasing sustainabibtya(reduction in N fertilizer

use).

IV.2 Importance of balancing S and N inputs to maintain seed nutritional quality

Previous studies based on proteomic approach®s R R kKdi, 2019 have underlined that
seed protein quality was reduced in winter oilseed rape in response to S fertilization limitation.
Indeed, S limitation led to reductions in the accumulation of S-rich seed storage proteins (SSPs)
such as napins, whereas the accumulation of S-poor SSPs (such as cruciferins BnC1) was favorec
In our experiment, although S deficiency reduced seed protein quality, seed protein content was not
affected by S deficiency and remained stable, whatever the level of S fertilization (between 105 and
119 mg.g seed DM respectively,Table IV.A.1.3). Accordingly, Malhi and Gill (2007)have
reported that higher N inputs increased protein concentration and reduced oil content in oilseed rape
seed, whereas S fertilization did not significantly change seed protein concentrations. Our results
underlined the negative effect of N limitation on seed protein confexiti€ 1V.A.1.3), which
decreased by 33 % and 35 % between HN and LN conditions, respectively, under both the 30S anc
8S conditions. Moreover, Aminpanah (2013) positively correlated the N rate input fertilizer with
the protein content in seed. The present study shows that oil content was also reduced by a high N
input, but only under S limitation conditions (8S) or more severely by S deprivationT@3# (
IV.A.1.3). Our results confirmed that S deprivation (0S_HN) drastically affected the seed protein
guality of oilseed rape by reducing the relative abundance of napins, without strong reductions in
seed protein content’ | + R R Je B, 2019. In contrast, the relative abundance of 30 kDa-
cruciferins(S-poor SSP) increased, which acted as a compensatory mechanism to maintain seed
protein content, thus leading to adjustment of the S-rich/S-poor protein ratio. Generally, the relative

abundance of napins was lower under 8S than under 30S conditiris (V.A.1.2). However,
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Table IV.A.1.4 : Total DM (g.plant), seedDM (g.plantt), thousand seed weight (mg)
and the harvest index (HI, DM in seedsas % of total DM in plant) for plants grown
under 30+0S_HN, 0+30S_HN and 8+22S_HN conditionFhe values corresportd the mean
“SE(n =5). Different letters indicate that mean values are significantly diffépent0.05).

DM o Seed DM Thousand seec  HI (DM in seeds as % of
Treatments ' . .

(g-plant?) (g.plant?) weight (mg) total DM in plants)
30+0S_HN  37.0x1.72 10.1+0.42 3578+ 752 27.2+0.82
0+30S_HN  35.8%+1.12 10.1+0.62 3584+ 432 28.2+x1.42
8+22S_HN  36.6+0.72 10.1+0.32 3541+923 27.6+0.52

Table IV.A.1.5 : Total

N in plants (mg.plant?), total S in plants (mg.plant?), N Harvest

Index (NHI : N in seeds as %of total N in plant), S Harvest Index (SHI : Sin seeds as %

of total S in plant), N

Utilization Efficiency (NUE; g of mature seed DM.g*! of N input)

and S Utilization Efficiency (SUE : g of mature seedDM.g*! of S input) for plants grown
under 30+0S_HN, 0+30S_HN and 8+22S HN conditionFhe values corresportd the mean
“SE(n = 5). Different letters indicate that mean values are significantly diffépert0.05).

. : SHI NHI SUE NUE
Total Sin Total N in . .
(Sinseedsas (Ninseedsas (g of mature (g of mature

Treatments plants plants 0 . 0 .

(mg.plant?)  (mg.plant?) % of total Sin % of total N in  seed DM/g of S seed DM/g of

' ' plants) plants) input) N input)

30+0S_HN 89.5+5.12 669+ 11.6° 53.9+1.12 69.1+2.12 94.9+5.82 11.2+0.72
0+30S_HN 91.1+3.52 603+10.82 56.9+2.82 67.7£2.32 94.8+3.92 11.2+0.52
8+22S HN  98.3t4.42 632+24.423b 53.6+1.82 69.3+1.62 95.4+2.72 11.2+0.32

Table IV.A.1.6 : Oil content (in % of DM, estimated by NIRS), protein content (mg.g

DM-1) and the napin:

30 kDa-cruciferin ratio in mature seeds for plants grown under

30+0S_HN, 0+30S_HN and 8+22S HN condition$he values corresportd the mean“ SE
(n =5, n = 4 for napin/cruciferin ratio for 30+0S_HN). Different lettandicate that mean values are
significantly different(p < 0.05).

Oil contentin  Protein content .
. Napin:30 kDa-
Treatments mature seeds in mature seeds cruciferin ratio
(% DM) (mg.g DM
30+0S_HN 38.8+0.52 109+4.22 1.30+£0.232
0+30S_HN 38.6+0.52 104+5.22 1.66+0.042
8+22S HN 39.4+0.52 96+9.12 1.70+£0.132
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when low S is combined with low N inputs, the napins abundance was not significantly different
from the levels observed under high S and high N conditions. This indicated that plants were able
to increase their S and N use efficiencies through the optimization of S and N remobilization in
response to low S and N availabilitidsple 1V.A.1.2). However, despite the high quality of seed
protein under the 8S_LN treatment, the protein content remained low. An unexpected effect was the
very high relative abundance of napin in seeds of plants grown under 30S_LN conditions, whereas
the SHI was low (reached 26.93 %). Because S was not limiting and protein content decreased in
this condition, the proportion of napins and cruciferins in the seeds was out of balance. The increase
in N input fertilizer was positively correlated with the relative abundance of 30 kDa-cruciferins and
negatively correlated with the relative abundance of napins under both 8S and 30S conditions.

IV.3 Delaying or fractioning S inputs could be a lever for improving seed quality

As recommended, conventional S fertilization amounts attain 30 kg Srithare applied once
at the end of the vegetative rest period in oilseed rape (GS32), when the level of S mioeraliza
the soil may be low (Terres Inovia, http://www.terresinovia.fr/). In our study we aimed to compare
different S amounts and application timings from conventional recommendations and how they
affected seed yield and seed quality criteria. It has been shown that in response to S limitation, S
remobilization is strongly increased along with enhanced S uptake efficienay increase in root
proliferation and the induction of sulfate transporters in both roéislgllah et al, 2010;
Hawkesford and De Kok, 20p@&nd source leaves of oilseed rapelfoussett al, 2009; Girondé
et al, 2019. Thereby, the hypothesis is that limiting S input at specific stages or fractionating S
inputs might allow better S uptake and remobilization, which would lead to better seed protein
quality. Our results showed no significant differences in growth performance or S and N uses
efficiencies when S was delayed (0+30S_HN) or fractionated (8+22S THNIe(IV.A.1.4 andb).
The total N in plants was only significantly higher when S was applied once at bolting (GS32,
30+0S_HN), but this was not observed when applied once at early flowering (GS53, 0+30S_HN).
The explanation could be that the amount of S taken up between GS32 and GS53 facilitated greate
efficiency in N uptake and assimilation. Oil and protein contents were not reduced or improved by
delaying or fractionating the S inputgble IV.A.1.6). However, delaying the S input improved the
seed protein quality by significantly increasing the relative abundance of napins. Thesediobserva
may lead to reconsideration of the conventional scheme because they demonstrate that fractionate
or delayed S fertilizer inputs could (i) meet the requirements in terms of seed yield and quality

criteria and (ii) facilitate on time adjustments according to the stage of growth. Coupling this
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fractionating approach with different levels of N fertilizer might provide additional insights for
developing N and S management strategies.

IV.4 Towards new indicators to predict seed protein quality

The protein and oil contents of seeds are crucial factors for farmers and industry (e.g.
compensation of farmers based on the percentage of wheat grain protein). However, to date the
nutritional quality of the grain has not been taken into account, which could be detrimental for the
baking quality of bread in the case of whéatt¢lan and Steel, 2017; Timrasal, 198)). In oilseed
rape, seeds are used for the production of meal used for livestock feed. The increasing worldwide
demand for vegetable protein for human nutrition (vegetarian or vegan diets) has led to a wider
search for sources of vegetable protein, thus making oilseed rape proteins interesting alternatives
due to their high content of essential S-amino acitis) (Der Haaret al, 2019. Therefore, the
protein quality can be associated to the level of S-rich proteins content in the seeds, especially like
napins. In our study, a strong linear correlation between the relative S content in seed (% of S) and
the relative abundance of napins in mature seeds was determined with the data from the 9
combinations of S and N fertilizatio-igure 1V.A.1.6-A). Therefore, this relationship suggests
that the relative abundance of napin could be predicted by the measurement of S% in seeds. Belov
a threshold of 0.32 % of S in seeds, corresponding to a relative napin abundance of 9 %, the proteir
quality of the seeds is severely reducedyre I\V.A.1.6-A). Our data obtained under controlled
conditions have shown the significant relationship between the relative S content and the ratio of
napins:30 kDa-crucifering-(gure IV.A.1.6-B). As the napins:30 kDa-cruciferins ratio could be a
reliable indicator of the seed protein quality taking into account S and N fertilization, this
relationship could provide a new tool for the determination of seed protein quality in oilseed rape
according to different N and S managemeritgy(re 1V.A.1.6-B). For example, under our
experimental conditions, seeds with a napins:30 kDa-cruciferins ratio value below 0.25
corresponded to seeds of very low protein quality and with less than 0.32 %iofi® (V.A.1.6-

B). A threshold value at 0.44 % of S in seeds should be reached to ensure no deleterious effect of N
and/or S availability on seed protein quality. When the napins:30 kDa-cruciferins ratsaex;e

which corresponded to S% value higher than 0.56 %, protein quality would not be affected but it
would indicate an unbalanced management of S and N fertilizatignré 1V.A.1.6-B). These

indices are interesting new tracks but it will be necessary to test these indices in other trials to verify
their relevance and repeatability, or if there is a need to calibrate them for control or field conditions

or for specific genotypes. In the perspective of imposing added values according to the mgrkets (e
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edible oil, vegetable protein), this index (%S in seeds) may provide a relevant tool to direct specific
seed lots for different uses according to protein quality levels.

V. Conclusion

Reducing fertilizer use while maintaining or even improving seed yield and quality has become
an environmental and economic challenge. Our results are a step towards achieving these target
and they provide insights into the joint monitoring of S and N fertilization in oilseed rape. Here we
have highlighted the importance of (i) balancing S and N inputs rather than providing a single
element in an excessive way and (ii) delaying or fractionating S inputs. In addition, we have
demonstrated that the S% and the napins:30 kDa-cruciferins ratio, which could be used asta relev

index for the determination of seed quality, is highly dependent on S/N fertilization in relation to S

supply.
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CHAPITRE IV - RESULTATS

A. Expérimentations in planta en conditions contrélées et de plein

champ

A.2 EvaluatondH OJLPSDFW GH GLIIpUHQWYV VFKpPD
VXU OD TXDOLWp GHYV JUDLQHYV GH FRODDTHXW OI

protéique des graines en condition de plein champ

Contexte: La fertilisation soufrée est cruciale en condition de plein champ afiardatg une bonng
TXDOLWp SURWPLTXH GHV JUDLQHV GH FRO]D /RUW G H QYW SPRJC
que lateneuren Sdansles grailsl UPHW GipYDGSGXRW OO XXIAHL WP JUDte@H /9
WHQHXU HQ 6 SHUPHWWUDLW DXVVL GILGHQWLILHD W IHRQVH Y 6V |

Objectifs 1RV REMHFWLIV pWDLHQW GfpYDOXHU MIWMPWDRY |GRIXG
champ sur les composantes du rendement et la qualité protéique des graines. d&esallonnées ont éjé
utilisées dans la perspective de valider ou non des indicateurs de la quadiguprdes graines produitgs
HQ FKDPS HW GH FDUDFWpULVHU OfTHIIHW i@$o0ds géddtypes. O LVIDPWLR

Démarche expérimentale ' HV FXOWXUHYVY GH FRO]D GTKLYHU D\DQW PHoX
S ont été conduites au champ par Terres Inovia en 2015 et 2016. Des lots de graines issdsude|ces
campagnes et provenant respectivement de 14 et 8 variétés de colza cultivéesiuitds etelon des
itinéraires de fertilisation S variables, ont été analysés pour leur rentdem graines, teneur en huile et
protéine, teneur en S (%S) et pour leur qualité protéique.

Résultats: Les principaux résultats ont confirmé la valeur seuil de 0,32 % de S dans lessgs
DWWHLQGUH SRXU JDUDQWLU XQH ERQQH TXDQIHDpj SURW PE
tourteau de bonne qualité nutritionnelle. Un %S WfiéeHXU j FH VHXLO LQGLTXH
survenue lors de la culture, conduisant a une réduction de la qualité protéique des graines caradirisée pa
diminution de la teneur en napines (protéines de réserve riches en acides3nieggraines matures.
/IfDQDO\WH GHV JUDLQHVY GHV HVVDLY 7THUUHV ,QRYLDRI) @ R & QW
et génotypique de la teneur en S des graines de colza pouvant avoir un igmpécats sur la qualité
protéigue des graines de colza. La valeur seuil de 0,32 % de S a permis d& thidots de graine
provenant de parcelles déficitaires en S, ceci quel que soit le génotype, canauisafort risque d
diminution de la qualité protéique des graines caractérisée par uneGaitss® {DERQGDQFH UHODW
/H FKRL] GH OD YDULpWp j XWLOLVHU HQ IRQFWLRQ GRKSW M HH
GYRSWLPLVHU OH UHQGHPHQW O¢YHIILFLHQFH GTXVDJH GX HW
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A.2 Evaluation GH O Y L P BifféFevits &hémas de fertilisation soufrée
sur le statut soufré et sur la qualité des graines de colza et validation
G L QG L P V& [ualité/ protéique des graines en condition de plein

champ

l. Introduction et objectifs

Cette deuxieme section dihapitre IV.A repose sur des expérimentations en condition de
plein champ, visant a vérifier certaines observations acquises en conditions controlées. En effet, il
est parfois difficile de valider au champ certains résultats obtenus en serre étant donné la multitude
de variables supplémentaires a prendre en compte, notamment des facteurs environnementau

FOLPDWLTXHYV SpGRORJLTXHV HWF &H FKDQJHPHQW G
résultats obtenus en conditions controlées.

/TREMHFW L pré&ent&\ar3 Yete €&ction est doublemierement, grace a un essai
DX FKDPS 3UHQRLV %RXUJRJQH )UDQFH IDLVDQW YDULH
GIpWXGHHHWOWHWBGIDSSRUWYV FRQWUDVWpPV IUDFWLRQQpV R.
composantes du rendement et sur la qualité nutritionnelldes graines de colzat (ii) de vérifier
si OJLQGLFDWHXU GH ODHWXDODWQHSUBWRERXI j OTLVVXH C
conditions contrblées peut étre transposable au chamyxiemement des graines de différents
JpQRW\ASHV FXOWLYpV VXU SOXVLHXUV VLWHYV LVVXV GX Up\
2016) ont été analysées afin (i) de vérife i LPSDFW GH OD IHUWLOLVDWLRQ V
et la qualité des grainesn intégrant une diversité de sites et de génotypes et (ii) de vérifier si la
qualité protéique des graines est affectée par la variabilité environnementale (assocate
sites) et génotypique de la teneur en S des grain€es résultats ont été acquis et analysés avec
la collaboration de Yacine Akmouche (M2) et Marion Hodel (M1), deux étudiants du Master
%LRORJLH $3JURVFLHQFHV eFRSURGXFWLRQ %LRWHFKQROR

de Caen Normandie.
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[I. Matériels et méthodes

I1.1 Prenois

Ce dispositif expérimental est décrit dansCeapitre Ill.A section 1.2. Succinctement,
OYHVVDL DX FKDPS D pWp UpDOLVp VXU GHV PLFURSDUFHO
11 f 1( HQ SDUWHQDULDW 0D5/20F6. 'laMeRilBatdop Yquidee i ¥téH Q
DSSRUWpH VRXV PRGDOLWpPV GLIIpUHQWHYV FRQWUDVWPpPHYV

R X XQLWpV GH 6 W\SH GH IHUWLOLVDQW XWLOLVp N
(apport en une fois a la reprise de végétation au stade C1 [(&G83shirest al, 199); ou a la
montaison, stade C2 (GS32) ; ou apport fractionné aux stades C1 &aB2u(i 111.A.4). A la fin
de la culture, les graines ont été récoltées, pesées, séckéeg pE UR\pHVY HQ SRXGUH |
utilisées pour des analyses élémentaires et biochimiques (EA-IRMS, XRF, analyses protéomiques,

voir Chapitre IlI.A sections 1.1 et 11.2).

1.2 Essais Terres Inovia 2015 et 2016

Des lots de graines provenantde debxkSDJQHYV UpFROWHYV HQ HW
Inovia réalisées pour plusieurs génotypes cultivés sur des sites différents ont été arahjsas (
[lI.LA.5). Seules les informations relatives a la fertilisation soufrée, au rendement, a la teneur en
protéines et en huile des graines des essais Terres Inovia 2015 nous ont été commbijgees (
I1ILA.3). Des analyses de la teneur en S des différents lots de graines des essais 2015 et 2016 (%!
RQW pWp UpDOLVpHV SDU O fax&ydnXXL(XRFFWhiR IapiGeH | @ BedtiorX R U H V
11.1.b).

Concernant la campagne 2015, les graines disponibles proviennent de 14 variétés de colze
cultivées sur 4 sites (Surgeres, En Crambade, Subdray et Nancy). Les sites de Surgéfas et de
Crambade présentent deux modalités différentes de conduite en termes de fertilisation soufrée ce
TXL QRXV D SHUPLV OYDQDO\VH GH PRGDOLWPV GLIIpUHQYV

Les graines produites lors de la campagne 2016 proviennent de 8 variétés de colza cultivées
sur 7 sites (Surgeres, En Crambade, Subdray, Etoile, Mons, Dijon et Nancy). Le site de Subdray
SUpVHQWH GHX[ FRQGXLWHYV GLIIpUHQWHY HQ WHUPHV GH
modalités différentes. Les informations précises concernant les conduites de la fertilisation soufrée
QTRQW SDV pWp FRPPXQLTXpHV /HV GLIIpUHQWHYV LQIRUPIL
SHUPLV GTpWXGLHU OYHIIHW JpQRW\SH HW OfHIIHW VLWH
environnementales et pédologiques) sur la teneur en S des graines de colza et leurs impacts possibl

sur la qualité protéique des graines.
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Tableau 1IV.A.2.1 : Rendement grainier (quintauxha?) des colzas cultivés au champ
(Prenois) selon les 7 modalitégle fertilisation soufrée. Le soufre a été apporté sous forme
Kieserite (K) ou de Polysulfate (P) a C1 (1) : reprisvégétation et/ou a C2 (2) : montaison. 30 : 150
kg de kieserite.hdou 156kg de Polysulfate.hg 60 : 312kg de Polysulfate.h&a

Modalité Rendement (gx/ha)
SO 18,495
30K2 19,019
30P1 19,607
30P2 19,803
60P1 19,904
60P2 19,366
30P1+30P2 19,460
A
60 - .
Huile
50 - :[ = s I - = = mC 18:3
C 18:2
g 40 1
o 30 A
c
()]
|_
20' T = = —_ - - _
I IO RN RER R
0
30K2 30P1 30P2 60P1 60P230P1+3OP2
Modalité
B 20 -
el A AR
3 o
S
o
5 16
C
[¢)]
2 14 -
C
(¢)]
|_
12 -
10 . .

SO 30K2 30P1 30P2 60P1 60PB0P1+30P2
Modalité

Figure IV.A.2.1 : Teneursen huile et en acides gras(C18:3 : &3 et C18/2 : &) (A) et
teneur en protéines (B) des grainesle colzas cultivés au champ selon les 7 modalitée
fertilisation soufrée (Prenois), déterminées par analyse NIRS.es valeurs représentées stant

moyenne “ O 1 p-fy@eUv 4). Aucune différence significative feé détectée entre les modalités
pour les teneurenhuile,enacides grast enprotéines.
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[1l. Résultats et Discussion

A. Essai Prenois

llILA.1 Impacts des modalités de fertilisation soufrée sur le rendement grainier, les
teneurs en huile, acilHv JUDV & HW & HW SURWPpPLQHYV GHV JUDI

Le rendement grainier moyen varie entre 18,5 et 19,9 gglspectivement pour les modalités
SO (aucun apport de S) et 60P1 (60 U de S en début de montaison), sans effet significatif du niveat
de fertilisationSPrPH VILO HVW REVHUYp XQH EDLVVH PR\HQQH GX
60P1 et SOT(ableau IV.A.2.1).

/HV WHQHXUV HQ KXLOH HW HQ DFLGHV JUDV HVVHQWL
analyses NIRSHigure IV.A.2.1-A), ne sont pas affectées par les différents schémas de fertilisation
S. La teneur en huile dans les graines de colza varie entre 48,1 % (S0) et 50,4 % (30P2), les teneul
H Q D FlinGlié¢hique (C18:3) entre 8,7 % (S0) et 9,8 % (30K2) et les teneurs en acide linoléique
(C18:2) entre 19,3 % (30P1) et 20 % (S0). Les teneurs en protéines des graines estimées par analy:
NIRS ne sont pas significativement différentes entre les différentes modalités de fertilisation soufrée
(Figure IV.A.2.1-B) et varient entre 17,7 % (SO0) et 18,8 % (60P2).

[1I.A.2 Impacts des modalités de fertilisation soufrée sur les teneurs en S et la quéli

protéique des graines

Les différentes modalités de fertilisation soufrée montrent des effets significatifs sur la teneur
en S dans les graines de colgay(re IV.A.2.2). La teneur en S des graines augmente en fonction
de la quantité de S apportée par fertilisation, atteignant en moyenne 0,27 % pour la modalité SO,
entre 0,36 et 0, SRXU OHV PRGDOLWpPV GTDSSRU3I %pdur leBtrassH 6 H
PRGDOLWpV GIDSSRUW GH 8 GH 6

La qualité protéique des graines a été analyeeane approche protéomique en quantifiant
les tenets en deux catégories de protéines de réserve que sont les napines (protéines de réserve
riches en S) et les cruciférines de 30 kDa (protéines de réserves pauvre€leap&g IV.A.1).
Une teneur en protéines richesQ 6 SHUPHW GYDSSRUWHU GHYuib&4o6tHV D |
SDV VIQWKpWLVpPV SDU OHV DQLPDX[ WH G larcydtie])essprtiek L R G
par exemple a la formation des protéines.

/IYTDERQGDQFH UHODWLYH HQ QDSLQHV HVW VLIJQLILFDW
rapport aux 6 autres modalités et atteint en moyenne 19 et 36,2 % respectivement pour les modalité
S0 et 30P1+30PZ(gure IV.A.2.3). Un apport de S, quel que soit le stade de développement et la
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Figure 1IV.A.2.2 : Teneur en S des grainesde colzas cultivésau champ selon les 7
modalitésde fertilisation soufrée (Prenois).Les valeurs représentées sont les moyerin€f p-F D U W
type de toutes les mesures de graines par XiRE 17, 19, 21, 23 ou 25 selon les traitements). Les
lettresenminuscule indiquent les différences significatives entre traiten{prt$,05).
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Figure 1V.A.2.3 : Abondance relative (% du volume total par ligne) en cruciférines 30

kDa (protéines de 30 kDa pauvresen S) et en napines (protéinesde 12 kDa richesen S)

dans les graines matures des colzas cultivés selon les 7 modalités au champ (Prenbés).
valeurs représentées sont les moyenhed  p-fyle(hW 4, sauf pour 30P2 ou n = 3). Les lettres

minuscule indiquent les différences significatives entre traiten{prt$,05).
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GRVH SHUPHW GIDXJPHQWHU OYDERQGDQFH 92 O PIW§LYH H
&HSHQGDQW VL OD PRGDOLWpPp 6 HVW H[FOXH GH OfDQDOV
HQ 6 QIHVW REVHUYp - OTLQYHUVH GHV QDSLQHV OfYDERC(
graines est significativement plus élevée pour la modalité SO. Elle atteint en moyenne 4,4 et 13,5 %
respectivement pour les modalités 60P2 et SO. Les 6 autres modalités (SO exclue) ne présentent ps
de différences significatives de la teneur en cruciférines 30 kDa.

[11.A.3 Discussion partielle

/IHV GLIIpUHQWY QLYHDX[ GH IHUWLOLVDWLRQdVé&kaUpH (
cultivé au champT@ableau 1V.A.2.1) malgré un rendement plus faible pour le traitement S® (18,
g.hal), le plus élevé étant associé au traitement 60P1 (19,94)q.BEa comparaison avec les
rendements moyens observés en Bourgogne pour la campagne 2015-16%38oqgita Agreste
SAA - FranceAgriMer), le rendement grainier observé sur la parcelle de Prenois est fable. Le
apports en azote (N), en phosphore (P) et potassium (K) ayant été apportés de fagon optimale, c
faible rendement ne peutpV VJH[SOLTXHU SDU XQH IHUWLOLVDWLRQ 1
initialement choisi car il présentait de forts risques de carence en S notamment liés a un sol tres
superficiel et drainant. Cela pourrait expliquer en grande partie que les apports de 60 unités de S
QYDLHQW SDV FRQGXLW j GH IRUWYV UHQGHPHQWY 3HXYHQ
champ qui vont influencer la disponibilité du S dans le sol ainsi que son prélevement par la plante
(pédologie du sol, conditions climatiques, lessivage du S etc). Des doses supérieures a 60 unités d
S seraient donc a préconiser pour viser des objectifs de rendement plus élevé sur cette parcelle, qt
SRXUUDLHQW rWUH IUDFWLRQQpHYVY GDQV OH WHPS§e®ILQ (

pYLWHU OH OHVVLYDJH GX 6 GX VRO TXL HVW GH SOXV GUI
DX[ EHVRLQV GH OD FXOWXUH 'H SOXV DXFXQ HIIHW VXU O
HQ SURWpPLQHYVY PHVXUHV 1,56 QYD pWp GpWHFWp (Q
systématiquement associée a une baisse significative des teneurs en huile et pr§téireR (2K H
al., 2014 ; Duboussett al, 2010. Cela peut étre di a la disponibilité initiale du sol en S
(conditionnée par le précédant cultural par exemple), mais aussi au moment ou apparait laedéficienc
HQ 6 30XV OfTRFFXUUHQFH GH OD OLPLWDWLRQ HQ BU/|® SU|
plus la déficience en S aura un impact négatif sur les composantes du rendement et dedasjualité
graines récoltées, notamment si céle- QTHVW SDV FRUULJpH SDU XQ DSS
"+ RR étka 2014 ; Dubousset al, 2010 ; Girondét al,, 2019. Par exemple, une limitation
HQ 6 DSSDUDLVVDQW DX GpEXW GH OD IORUDLVRQ QYD SDV
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Abondance relative en napine (% des protéines totales)

45 - A Conditions controlées Figure 1V.A.2.4 : Relation entre la
¢0S_HN teneur en S (%S) et I'abondance
y = 129.5x - 16.512 A . . -

40 - R2=06604 o A 0+30S_HN relative en napines (protéinesde
®8S_HN 12 kDa riches en S, en % des
X8+22S_HN protéines totales) dans les graines

m30S_HN matures produites lors de la

©8S_MN culture en champ (Prenois) (A) et

@30S_MN lors de la culture en conditions

= 08S_LN contrdlées (B).Les donnéeauchamp

O30S LN (n = 4, sauf pour 30P2 ou n = 3ten
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S0 les traitements 8®t 30S en conditions
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R2 = 0.8067 ©30P2 S ont été rassemblées pouta

0601 détermination dda corrélation linéaire
A (n =27, p < 0,0001, RMCE = 3,993,

mooP2 R2 = 0,66)et B (n = 41, p < 0,0001,

A30P1+30P2 RMCE = 3,702R2= 0,8067).
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Tableau IV.A.2.2 : Valeur du ratio entre O § D E R Q&aiiv@ Erthapineset la teneur relative
en cruciférines 30 kDa (napines:cruciférines 30 kDa) pour les grainesle colzas cultivés au
champ (Prenois) sous les 7 modalitéde fertilisation S. Les valeurs correspondeni@moyenne *

O 1 p-iyRe(hW 4, sauf pour 30P2 ou n = 3).

Modalité SO 30K2 30P1 30P2 60P1 60P2 30P1+30P2
napines:cruciférines 1608 66,1 5623 45497 615 7,37 78°1.%
30 kDa
T _
S 12
4
o A
o) i y= 0'205*@.8799%
8 10 Rz =0,52 ° ¢ QUS
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Figure 1IV.A.2.5 : Relation entre la teneur en S (%S) et le rapport [napines:cruciférines 30

kDa] pour la culture au champ de Prenois. Les donnéeqgn = 4, sauf pour30P2 ol n = 3)
correspondant aux différentes modalités de fertilisaéini® ont été rassemblées pdardétermination déa
corrélation non linéairén = 27, RMCE = 1,688R2= 0,52).
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et en protéines des graines, mais va avoir un impact sur la qualité protéique des gfaines(J K H
et al, 2019.

Dans cette expérimentation, il est observé que la teneur en S des graines augmente avec |
dose de fertilisants S apportéegure 1V.A.2.2). La teneur en napines (protéines pauvres en S de
12 kDa) étant trés affectée par le traitement limitant en S (S0), nous avons voulu veérifier si la relation
obtenue en conditions contrdlées entre le %S et la teneur en napines dans les graines était retrouve
en condition de plein champ (vdadhapitre IV.A.1). De maniere trés intéressante, ces résultats
confirment pour la condition de plein champ la corrélation significative établie en contions
FRQWU{OpHV HQW U HveCfi Da&pRE3 @Dt ENdurleR © Bes graingR? = 0,66;
Figure IV.A.2.4). [ {DERQGDQFH UHODWLYH HQ QD $m@rhe\assobiég ¥ laD H V
qualité protéique, pourrait donc étre prédita la teneur en S des graines, ceci en conditions
FRQWU{OpHV RX GH SOHLQ FKDPS /D FRUUpODWLRQ pWDE
contrélées (R2 de 0,66 contre 0,8). Cetd W VYH[SOLTXHU SDU OH IDLEOH QF
OD GLYHUVLWp GHVY FRQGLWLRQV GYDSSRUW HQ 6 0DOJUp (
significativement différent entre la condition SOHV FRQGLWLRQV G{DSSWRYW |
et 30K2) et a 60 U de S (60P1, 60P2 et 30P1+30RQ)iEe I\V.A.2.2). La teneur en S des graines
correspondant au traitement SO ne dépasse pas 0,3 %. Cette faible teneur en S des giaises a été
observée dans ehapitre IV.A.1 avec le traitement6B+1 GRQW OH 6 GDQV OHV JU
pas plus de 0, &HFL FRQILUPH TXH OYDEVHQFH GH IHUWLOLVDV
baisse de la teneur en S dans les graiNes. résultats obtenus au champ et en conditions
contrélées indiquentHW FRQILUPHQW FODLUHPHQW TXYfHQ GHVVRXV
0,32 %, la qualité protéique des graines de colza est fortement affectéeest associée a la
diminution de I'accumulation de protéines de stockage riches en S de la graine, les napines.

/ITDERQGDQFH UHODWLYH HQ @R %5 @stiplusiEléver pauplal ciieV H
en champ que pour la culture en conditions contrélées et représente en moyenne respectivement 2
et 9 % des protéines totalésqure 1V.A.2.4). Cecireflete ppc DEOHPHQW OYLPSDFW G
détermine en partie la composition de la graine en huile et en protéine mais aussi la composition de
la fraction protéiqueGaceket al, 2019. En effet, le génotype Attletick utilisé au champ présente
une teneur en huile (50 %) beaucouXpd LPSRUWDQWH TXTHQ SURWPLQH
Aviso utilisé en conditions controlées présente une fraction protéique plus élevée (en moyenne 28
%) et une fraction en huile plus faible (39 %, valeurs obtenues par analyses NIRS, non présentées)
En prenant en compte ces différences de proportion, le % de napines dans la graine est asse
similaire et représente environ 6,3 et 5,3 % de la composition globale de la graine pour les conditions

non limitantes en S (respectivement les conditions 30P1 et 30S_HN). Une limitation en S a un effet
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Figure 1IV.A.2.6 : Rendement (A), teneuren protéines (B) et teneur en huile (C) des graines
de colza tous génotypes confondusn fonction du site de culture pour la campagne GfHVV DL
Terres Inovia 2015. Les teneursen protéineset en huile ont été obtenues par analyses NIRS. Les
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significatives entre les sitép < 0,05).




CHAPITRE |V +RésultatstPartie A.2

QpJDWLI HW HQWUDVQH XQH GLPLQXH GH%»%®EUD B ROQARIGNEB H H C
(champ) a 0,7 % pour la condition 0S_HN (conditions contrdlées).

Lors de la culture en conditions controléEndpitre IV.A.1), le ratio [napines:cruciférines
30 kDa] avait été déterminé afin de produire un indice de la qualité protéique des graines de colza
intégrant la fertilisation S et N. Lors de la culture en champ, le méme niveau de fertilisant N a été
apporté pour toutes les conditions (180 & HSHQGDQW OHV GLIIpUHQWHYV GR)\
de distinguer différents ratios de fertilisation N:S apportés pour chaque condition. Nous avons alors
calculé le ratio [napines:cruciférines 30 kDa] pour chaque condition au chaivipdu 1V.A.2.2).
Par rapport aux valeurs observées en conditions contrélées, les ratios au champ sont plus éleves (
1,6 & 7,8 pour le champ et de 0,5 a 3,3 en serre). Ceci est la conséquence des abeladiarses
en cruciférines 30 kDa plus faibles en condition de plein champ (entre 4 et 14 % contre environ 8 et

HQ FRQGLWLRQV FRQWU{OpHVY SUREDEOHPHQW G€ j O

condition SO est significativement plus faible que pour les 6 autres conditions (1,6). Le ratio le plus
pOHYp HVW DVVRFLp j OTDSSRUW IUDFWLRQQp 3 3 &I
LQGLFH LO PDQTXH GDQV FHW HVVDL DX FKDPS GHV FRQGL'
un ratio extréme (fertilisations S et N tres déséquilibrées). Néanmoins, dans cet essai au champ, un
corrélation significative a été établie entre le %S dans les graines et le ratio [napines:cruciférines 30
kDa] (R? = 0,52 Figure IV.A.2.5).

B. Analyses des lots de graines issues des essais Terres Inovia 20156t 20

[11.B.1 Rendement grainier, teneur en huile, en protéines et en S des gram des essais

Terres Inovia 2015

Le rendement grainier ainsi que les teneurs en protéines et en huile obtenues en 2015 pa
Terres Inovia ont été analysés pour les 6 sites avec 14 génotypes comimumasl{/.A.2.6). Tous
génotypes confondus, le rendement grainier varie significativement entre 34:204%2 q.ha
respectivement pour les sites de Subdray et Surgéreig B¢ 1V.A.2.6-A), reflétant un effet site
marqué. De méme, en considérant tous les génotypes, il existe un fort effet site pour les teneurs e
protéines et en huilé-[gures IV.A.2.6B et C).

Ces données ont également été étudiées chez les 14 génotypes tous sites comjomeus (
IV.A.2.7 /H UHQGHPHQW JUDLQLHU QYfHVW SDV VLJQRJW&EDWLY
IV.A27-A° QH PRQWUDQW SDV GYHIIHW JpQRW\SH VXU OH UHC

confondus, les teneurs relatives en protéines et en huile présentent des différences significative:
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entre génotypes~gure IV.A.2.7-B et C). Par exemple, la variété Inv.1010 présente la teneur
protéique la plus élevée (20 %) et la variété Whisky la teneur la plus faible (17 %). La relation
inverse est retrouvée pour les teneurs en huile, avec pour le génotype Inv.1010 une diminution de
la teneur en huile plus importante que Whisky, confirmant la corrélation négative existant entre la
teneur en huile et la teneur en protéines des grditeki{eet al, 2005, 200k

Tous génotypes confondus, les teneurs en S sont significativement différentes selon le site
considéréigure 1V.A.2.8). De plus, on peut remarquer que les sites de En Crambade A (40 U de
SQGs) et de En Crambade B (123 U despfrésentent des teneurs en S significativement différentes
(Chapitre Ill.A ; Figure 111.A.3). La plus faible teneur en S est de 0,32 % pour le site de Subdray
et la plus élevée de 0,37 % pour le site de En CrambdegB¢€ 1\V.A.2.8). Ces résultats traduisent
un effet site marqué sur la teneur relative en S des graines.

(Q FRQVLGpUDQW OYHQVHPEOH GHV VLWHV XQ HIIHW Jp
en S des graines-igure 1V.A.2.9). La plus faible teneur en S est de 0,33 % pour le génotype
HOURRA tandis que la plus élevée estde 0, SRXU OH JpQRW\SH ,QY A
semble cependantmQilV SURQRQFp TXH QOrfeHndihs\yrande\AhiplithideLde Yaxigtion
du %S est retrouvée dans les graines.

Suite a ces résultats, la méme analyse a été reconduite sur les lots delgsaiéesltes 2016
afin de vérifier si les effets sites et/ou génotypes sur les teneurs en S des graines sont retrouves
percecpVLEOHYV GIYXQH DQQpH VXU OTDXWUH

[11.B.2 Analyse de la qualité protéique des graines en relation avec la teneur en 8sd

graines de colza sur les essais Terres Inovia 2016
[11.B.2.a Teneurs en S dans les graines selon les sites et les génotypes

/IHV UpVXOWDWY REWHQ@XV ORUV GH FHWWH FDPSDJQH
teneurs en SHgure IV.A.2.10), plus marqué que pour la campagne 2015 (car plus de sites
disponibles). La plus faible teneur en S est associée au site de Subdray B (0,29 %) et la plus élevé
au site de Nancy (0,35%). Ces données traduisent une nouvelle fois un effet site marqué. En
considéeD QW OYHQVHPEOH GHV VLWHV XQ HIIHW JpQRW\SH HV\
graines de colza-{gure IV.A.2.11). La teneur en S des graines varie de 0,31 % pour le génotype
PT256 a 0,34 % pour le génotype DH-VWRUP /THIIHW JpQRW\SH HVW PRLQ
le %S dans les graines.

$ILQ GH YpULILHU OfLPSDFW GH OD WHQHXU HQ VRXIUH
FRO]D GHV DQDO\WHV SURWPRPLTXHV RQW pWp UpDOLVpHV
une diminution de la qualité protéique dans les graines de colza dont la teneur en S était inférieure

86



Teneuren S (%)

0,39 A

b C

0,37 - ’ " A

0,35 -

a

0,33 -

0,31 -

0,29 -

0,27 - : :

Subdray  En Crambade A Nancy Surgeéeres B Surgéres A En Cramk
Site
Figure 1V.A.2.8 : Teneur en soufre des grainesde colzas tous génotypes confondusn

fonction du site de culture pour la campagne G § H &fed_Inovia 2015.Les %S ont été
obtenus par mesures XRF. Les valeurs correspondienimayenne” O § p-iype(hW 14). Les lettres
indiquent les différences significatives entre les gjfes 0,05).

Teneur en S (%)

0,38 - bc ©
4 abc abc
0.37 abc a_t?c abc
< 0,36 1 a ab . abc
o a T
o 0351 T a T a | 1
T 0,34 - 1 -
5
© 0,331
(O]
= 0,321
0,31 A
0’30 T T T N - T T T T T T T T T 1
> & S S o S J > NS S & Q
SO & & & & & & &S
AR R R $ SRR
F ¢ & Génotype <°

Figure 1V.A.2.9 : Teneur en soufre des grainede colzas tous sites confonduen fonction
du génotype pourla campagne G § H T&fied_Inovia 2015.Les %S ont été obtenus par
mesures XRF. Les valeurs correspondena anoyenne “ O  p-fypeyniNE 6). Les lettres
indiquent les différences significatives entre les génotypes0,05).

0,37 -
0,36 A
0,35 A
0,34
0,33 A
0,32 A
0,31 A

0,3 1
0,29 A
0,28 -
0,27

Subdray B Subdray A Et0|le Surgeres Mons Duon Nancy
Crambade
Site

Figure 1IV.A.2.10 : Teneur en soufre des grainesde colza tous génotypes confonduen
fonction du site de culture pour la campagne G § H &fied_Inovia 2016.Les %S ont été

obtenus par mesures XRF. Les valeurs correspondentridyenne” O  p-fyfe(hW 8). Les lettres
indiquent les différences significatives entre les gjfes 0,05).



CHAPITRE |V +RésultatstPartie A.2

ao, QRXV DYRQV WHVWp OfK\SRWKqVH TXH OD TXDOLWp ¢
Terres Inovia 2016 pouvait étre significativement altérée si la teneur en S des graines était inférieure

ou égale a 0,32 %, di a une variabilité génotypique ou environnementale.
[11.B.2.b Qualité protéigue des graines sélectionnées

Parmi les lots de graines récoltées en 2016 analysés par XRF, les sites de Subdray B et d
Nancy présentent les plus fortes différences de %S : 0,29 % pour Subdray B et 0,35 % pour Nancy
tous génotypes confondusigure 1V.A.2.10). Ces sites ont donc été choisis afin de vérifier notre
hypothese. Associés a ces deux sites, les 2 génotypes PT256 et DK-EXSTORM ont été choisis pou
leur différence significative en %S tous sites confondus. Des analyses protéomiques (gels SDS-
PAGE) ont été réalisées avec les échantillons corresponéamnises 1V.A.2.12)

/ITDQDO\WH VWDWLVW LtTde¢ Fstue &b Si&sUabondancels raMtiveés\es deux
SURWpPLQHY HQWUH OHV GHX[ JpQRW\SHVY LQGLTXH TXTLO Q
et cruciférines 30 kDa entre PT256 et DK-Exstorm pour un site donné (Nancy ou Subdray B). Les
deux sites ont été comparés pour les deux génotypes considérés (PT256 et DK-Exstorm). Les
UpVXOWDWY REWHQXVY QH PRQWUHQW DXFXQH GLIIpUHQFH
30 kDa au sein des deux sites pour les deux génotypesrd I\V.A.2.13). En revanche, une
GLIIpUHQFH VLIJQLILFDWLYH HVW REV HidWgsh. A X DR gffeéd 1D ER
les abondances relatives en napines sont respectivement de 28,5 % (PT256) et 33,8 % (DK-Exstorm
pour le site de Subdray B et de 37,4 % (PT256) et 39,9 % (DK-Exstorm) pour le site de Nancy.
/IYDERQGDQFH HQ QDSLQHV HVW GRQF SOXV LPSRUWDQWH
le site de Nancy en comparaison de celles observées sur le site de Subdray B souleffedrsiten
(Figure IV.A.2.13).

[11.B.3 Discussion patrtielle

3RXU OHV GHX[ FDPSDJQHV GY{HVVDLY 7THUUHV ,QRYLD
dans les graines reflétent une variabilité significative en fonction du site de culture (tous génotypes
confondus) et du génotype cultivé (tous sites confondriglies 1V.A.2.8, 9, 10et 11). De plus,
des effets site et génotype (effets individuels et non des interactions génotype x site) sont auss
significatifs concernant les teneurs en protéines et en huile pour les lots de graines issus de Iz
FDPSDJQH GH OHV LQIRUPDWLRQV UHODWLYHVWViguré&sD FDP
IV.A.2.6 et 7).

/[THITHW VLWH REVHUYp VXU OHV WHQHXUV HQadeussH XW V

() les pratiques culturales qui peuvent impacter les teneurs en S par différents schémas de
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fertilisation soufrée (et méme azotée) des parcelles (précédant cultural par exemple), (i) les
conditions et aléas climatiques tels que les intempéries susceptibles de provoquer un lessivage de
sROV HW GRQF OYDSSDXYULVVHPHQW GH FHVY GHUQLHUV HQ
des sites (disponibilité des nutriments différente, variabilité de la minéralisation des sols en lien avec
sa microflore bactérienne etc). Pour la campagne OH VLWH D\DQW UHoX OfD
important (En Crambade B) correspond au site présentant les plus fortes teneurs en S dans le
JUDLQHV OrPH VL OHV LQIRUPDWLRQV FRQFHUQDQW OHV F
disponibles, les variations de la teneur en %S dans les graines peuvent tout de méme apporter u
certain éclairage.

[THITHW JpQRW\SH SRXUUDLW V{H[SOLTXHU SDU GHV C
GYHIILFLHQFH GYXVDJH GX 6 (Q HIIHW vardbiité¢ gerdtypie i® L O
OYHIILFLHQFH G f(XWcb Stitti€ike, Q0D | BRaWe al, 2008 ; Girondé et al., 2015a,
20150 et du soufreRalintet Rengel, 2000SRXYDQW rWUH DVVRFLpHV j GHV C
GYDEVRUSWLRQ GIDVVLPLODWLRQ HW RX GH UE$EnEWO LV D\
en S des graines de colza présentent donc une variabilité environnementtigénotypique qui
peut également se traduire par une altération de la qualité grainiere du colza etidendement.

Nos précédents travaux conduits sur des lots de graines obtenus en conditions contrélées et d
plein champ (Prenois) nous ont permis de fixer une valeur critique de teneur en S dans les graines
0, 6L FH VHXLO Q RHyae gaéigue desVgrain€s\Bera affectée. Ce seuil permet
aussi de différencier les sites avec un apport de S suffisant afin de produire des graines avec un:
bonne qualité protéique. Ici, le site de Subdray B de la campagne 2016 semble présenter une carenc

HQ 6 TXL QH SHUPHW SDV, GIDWMMHIGE WHROW UHXIp@ BW\SH F
le site de Nancy permet de produire des graines dépassant le seuil de 0,32% (de 0,34 a 0,36 %
montrant une disponibilité suffisante en S. Les analyses protéiques confirment la baisse de la qualité
protéigue des graines produites sur le site de Subdray B par rapport au site de Nancy ce qui s
caractérise paXQH EDLVVH GH r@QimEfRQ6ID.QEH ¢11).
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CHAPITRE IV +RESULTATS

B. Expérimentations numeériques in silico avec le modéle

eécophysiologique SuMoToRI

B.1 Optimisation de la fertilisation soufrée dans un contexte
G 1 D X J &ibnQI¥¢ températures printanieres : simulations avec le modele

SuMoToRI sous différents scénarios climatiques

Contexte /{DXJPHQWDWLRQ GHVY WHPSpUDWXUHV BWRNMXMAp K BLOAL
du 2Fm siecle pourrait avoir un impact sur les cultures de colza, du fait deaciiwes entre les facteufs
climatiques (température, rayonnement, précipitations; &@osphérique, etc) et nutritionnels dont la
fertilisation soufrée, indispensable a la culture des Brassicacées. Cestioniergpeuvent avoir d
UpSHUFXVVLRQV VXU OH GpYHORSSHPHQW GX FRO]DL gWVj
GHVY PRGqQOHVY GH FXOWXUH VIDYqUH GDQVSRXE RD@QUWH[FLES KD GREXW
fertilisations davantage adaptés aux changements climatiques.

Objectifs: Les objectifs étaient (i) de prédire par une approche de modélisatipesfiesnances de
SODQWHY GHSXLV OD VRUWLH GYKLYHU MXVTXTDXD QG pwHivasalec H BR |
GDQV OHV IHXLOOHV LQGLFH GH VXUIDFHRQROEOLBBW $ DOk
(issues des 4 scénarios climatiques RCPedapport du GIEC) pour 7 localWpV VLW XpHV GPPDQV (
Nord (retenues parmi les prihcSD X[ SD\V SURGXFWHXUVY GH FRO]D GTKWNYHU
induites par les facteurs climatiques considérés dans le modéele SuMoToRI (terapdnatyonnement) syr
OHV SHUIRUPDQFHYVY GH OD SODQWH GDQSY GHV FRQGLWLRQY FRQ

Démarche expérimentateDans cette étude, nous avons utilisé le modéle de culture SuMoToRI, qui
VLPXOH OHV FLQpWLTXHY GH FURLVVDQFH G®BQWRFGMW IORDQIS®&)X @
photosynthétiques, feuilles chutées et les autres organes regroupés) et de dedhtitiiséral et organiqye
dans ces différents compartiments depuis la fin de la période de repos végétatif (GS30)drifdéination
GHV VLOLTXHV *6 $ILQ GIHVWLPHU O 1L RiDdydvingndnt aSsodé§iaH F W |
OYKRUL]IRQ VXU OD FURLVVDQFHWMW CBHVHANLWKRQVEXRQ PR YW
chaque localité, pour chaque scénario climatique et pour deux niveaux contrastés de disponibilité gn S.

Résultats Les résultats des simulations indiquent une diminution de la biomassspg@iement de
IHXLOOHYV GIDXWDQW SOXV LPSRUWDQWH TXH OHV WHPEQR{BEW X
$ OTLQYHUVH OHV TXDQWLW mdip&erhe6t duls@fpte) De@dedtt g'atelxul€r
IHXLOOHV HQ FRQVPTXHQFH GXQ GpIDXW GYDVVLPLODADIUFHR GXV
et de la réduction de la taille des puits en.& feuilles). Ces simulations ont mis en évidence des rispues
accrus de surfertilisation en S, pouvant conduire a des problemes de pollution envérdatetelle |
lessivage du S (par les pertes dei& les feuilles chutées). Cette étude re-questionne les schénjas de
fertilisation en S et les pratiques agricoles associées pour faire face aux conditions egmiifguorable
attendues.

Article publié dansEuropean Journal of AgronomyPoissonet al (2018). SuMoToRI model

simulations for optimizing sulphur fertilization in oilseed rape in the context of increased spring
temperatures. 97, 28-37. Doi : 10.1016/j.eja.2018.05.001
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B.1 SuMoToRI model simulations for optimizing sulphur fertilization in

oilseed rape in the context of increased spring temperatures

Poisson B, Mollier A.?2, Trouveriel.!, Avice J.C.2, Brunel-Muguet S.

1. EVA, Normandie Univ, UNICAEN, INRA, 14000, Caen, France
2.,63% %YRUGHDX[ 6FLHQFHYV $JUR ,158% 9LOOHQDYH GT2UQR

Abstract

For the last few decades, environmental policies have led to drastic reduction in sulphur (S)-
containing industrial emissions leading to reduced S inputs into the soil. This is of concern for
oilseed rapeRrassica napus.), which like most Brassica species is a high S-demanding crop. In
this context, monitoring S fertilization has become a central issue. Moreover, ongoing and projected
climate change will affect crop yield and quality worldwide, thus justifying the prediction of climate
effects via modelling approaches so that crop management and practices can be adjinsed. In
modelling study, the growth and S status of winter oilseed rape (WOSR) were investigated from the
end of winter until the onset of pod formation under contrasting S supplies in a range of climatic
conditions acquired for seven major WOSR-producing northern countries and under the four
Representative Concentration Pathway (RCP) scenarios (i.e. RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, anc
RCP8.5). Simulations were performed with the process-based model SuM&optiyr Model
Towards Rapeseed Improvemefdr past datasets (1948-2005) and projections (2015-2099).
Simulation results indicated decreased plant biomass (mainly leaves) as temperatures increased (e
expected under the increasingly negative scenastige century progresses) and as daily incident
radiation decreased in contrast to the mobile S of leaves (mainly sulphate), which tended to
accumulate as a consequence of reduced S sink (i.e. leaves) size. These simulations highlighted th
increased risks of S over-fertilization, which can lead to environmental issues that mainly comprise
S leaching due to high mobile-S in leaves that senesce. Overailh $liso study raises questions
about the most suitable S fertilization strategies and associated farming practices for dealing with

the expected adverse climatic conditions.

Keywords: crop model, sulphur, oilseed rape, temperature, climate change, simulation.
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l. Introduction

Sulphur (S) oligotrophy has become a matter of concern during the last four decades, not only as
a consequence of drastic environmental policies aiming to reduce sulphur dioxide in industrial
emissions (protocols of Helsinki, 1985; Oslo, 1994; Kyoto, 1997), but also because of the
substitution of S-containing nitrogen (N) and phosphorus (P) fertilizarisefer, 200)land of the
reduction in S-containing fungicides with alternative compounds that contain no or only small
amounts of S4ghaoet al, 1999. 7KLV KDV OHG WR UHGXFWLRQV LQ 3IUH
which has negatively impacted arable lamtGrathet al, 2002; Scherer, 2001; Schnegal,
1993. This issue has been of concern especially in oilseed rape, the third most important oilseed
crop on an oil production basiSBAOSTAT). Like most of theBrassicaceagoilseed rape is a high
S-demanding crop whose requirements are up to four times those of Wheatr(a and Postma,
2003. Oilseed rape is mainly grown for oil (ca. 40% of fatty acids (FAs) on a seechtter iiDM)
basis) used for human consumption and biodiesel® production and for protein-rich meals (ca. 35%
of proteins on a seed DM basis) that are the by-products of oil extraction and mainly used for cattle
feeding and other industrial derivativegoq Der Haaret al, 2014. Extended S-limiting periods
that occur during early stages were shown to negatively impact yield components (e.g. seed yield,
thousand seed weight, pod number), and oil and meal quality characteristics (e.g. fatty acid (FA)
content and distribution, protein content and seed storage protein (SSP) compasitior) R &K H
al., 2014; Duboussedt al, 2010. Consequently, S fertilization management has recently gained
attention to prevent yield penalties and decreased oil and meal quality. In addition, ongoing and
projected climate change will affect crop yield and quality worldwide, thus threatening global food
security (Godfrayet al, 2010; Sundstroret al, 2014; Tubiellcet al, 2007. Interactions between
climatic variables such as temperature, radiation, rainfall, elevate@@fertilization are widely
documented, thereby justifying a tight monitoring of fertilization in the context of climate variability
(Rosset al, 2004; Schneidegt al, 2009. In oilseed rape, recent work has indicated additional,
opposite and interactions effects between increased temperature during the grain filling period and
S availability Brunel-Muguetet al, 20153. This then raises questions about the timing and the
amount of S supply that is adequate for optimizing yield and seed quality when the plants are
challenged with warmer spring temperatures. For instance, S limitation and heat stress during seec
filling have opposite impacts on the total seed FA content (i.e. increase under heat stress vs. decreas
under S limitation, respectively) and the S-rich / S-poor protein ratio in seeds (i.e. increase in the
ratio under heat stress vs. a decrease in the ratio under S limit&iongl¢(Muguetet al., 20159.

Temperature and S supply interactions were observed for seed yield (total seed biomass), which is
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reduced under heat stress and non-limiting S conditions and increased under both stresses. The:
results underline the importance of considering the effects of S nutrition and increased spring

temperatures together.

In the context of increasing climate variability, the impacts of environmental factors and plant
nutrition need to be predicted in order to deliver crop fertilization strategies that have a better fit
with future climate patterns. Process-based crop models have emerged as relevant tools to simulat
plant performance in a wide range of environmental conditions. Most process-based crop models
allow quantitative estimation of plant responses to climate related variables (e.g. temperature,
radiation, atmospheric GOrainfall) and nutrient availability. The roles of these models have been
discussed recently with questions about their efficiency and the need to upgrade their function to
better account for climatic variability such as increases in the frequency of extreme €liaitsdr
et al, 2017; Cheneet al, 2017; Maioraneet al, 2017; Ruanet al, 2016; Tubiellcet al, 2007,
Wanget al, 20179

In this study we used the process-based model SuMoToRI (Sulphur Model Towards Rapeseed
Improvement) Brunel-Muguett al,, 2015l), which simulates the dynamics of growth, S allocation
among plant compartments (i.e. leaweplanta detached leaves, and the rest of the plant) and S
partitioning (i.e. the fraction of mineral vs. organic S) within each plant compartment from the end
of the vegetative rest period until the onset of pod formation. Predictions of the mineral S pool
(mobile) in the leaves at this stage were used as an indicator of the potential for S remobilization
towards pods and seeds. Our objectives were twofold. The first aim was to predict plant performance
under two contrasting S supplies i.e. High Sulphur availability (HS) and Low Sulphur availability
(LS) under a wide range of environmental conditions across seven locations distributed across the
northern hemisphere and under four climatic scenarios that followed assessments by the
Intergovernmental Panel on Climate Change (IPC@YC, 2012. Secondly, we aimed to unravel
the impact on plant performance at the onset of the reproductive phase of the three environmenta
factors captured in the model i.e. temperature, incident radiation (associated with climate change,
and thus variable according to location and climatic scenario) and plant S availability. Ultimately,
these simulations aimed to give insights into S fertilization strategies and varieties that will be better

adapted to climatic change during the course of this century.
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Table 1V.B.1.1 : Climatic characteristics of the seven locations distributed across the
northern hemisphere. Minimal (Tmin_year), maximal (Tmax_year) and mean temperature
(Tmean_year) correspontb the annual mean daily minimal, maximal and mean temperatures
respectively (in €). Incident PAR (PARI_year) correspontisthe mean daily incident PAR (ilWJ.n2).
Historical values are given for 1948-2005 and values for the 4 RCPs are given for 2015-2099.

Location Chillicothe  Lincoln Crawley  Dijon Hurva Ternopil  Xianning
Country/State USA/Texas USA/ United France  Sweden Ukraine China
Nebraska Kingdom
GPScoordinates 34°15'N 40° 7 1 51°6'N 48° 1 55 91 49 91 290 91
99°31' W 96° f: O011'wW 2° f( 13 ¢§: 25° 9q( 11 1
Tmin_year  Historical 10 4.4 5.7 6.2 4.2 2.8 133
RCP2.6 116 6.1 6.2 7.2 5.7 4.4 14.6
RCH.5 122 6.8 6.6 7.8 6.3 5.8 152
RCPR6.0 123 6.9 6.5 7.8 6.2 6.2 151
RCP8.5 134 8.2 7.0 8.6 6.8 7.6 16.3
Tmax_year Historical 24.6 17.4 135 14.9 111 119 21.3
RCP2.6 26.2 189 14.2 164 128 136 233
RCH.5 26.9 195 14.6 171 134 153 239
RCP6.0 27.1 19.8 145 17.1 133 15.7 23.6
RCP8.5 28.3 21 151 182 14 17.3 24.8
Tmean_year Historical 17.3 10.9 9.6 10.5 7.6 7.35 17.6
RCP2.6 189 125 10.2 11.8 9.2 9 189
RCM.5 195 131 10.6 124 9.8 10.5 195
RCPR6.0 19.7 133 105 124 9.7 109 194
RCP8.5 20.8 14.6 11 134 104 124 20.6
PARi_year Historical 183 155 10.7 123 9.9 10.8 131
RCP2.6 185 155 105 12.2 9.3 10.3 9.9
RCH.5 184 154 10.6 123 9.3 105 9.9
RCF6.0 184 155 10.5 12.2 9.3 10.5 10

RCP8.5 18.4 154 10.5 12.3 9.2 104 10.2
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[1. Material and methods

II.1 Description of the SuMoToRI crop model

Briefly, the process-based model SuMoToRrunel-Muguetet al, 20150 predicts the
dynamics of the Leaf Area Index (LAI), biomass, and the amounts of organic and rSinetiatee
plant compartments i.e. leaviesplanta (described as a single big leaf (BL)), detached leaves and
the rest of the plant (i.e. stems, flowers, young pods, the roots and taproot), from the end of the
vegetative rest period until the onset of pod formation (G5a@;ashirest al 1997). Outputs are
driven by the three environmental factors considered within the model on a daily time step i.e.
temperature, incident radiation and the amount of S taken up.

The original features of the model rely on (i) the determination of the S requirements used for
growth (structural and metabolic functions) through critical S dilution curves determined for the
leavedn plantaand the rest of the plant and (ii) the estimation of a mobile pool of S (i.e. the mineral
S compounds, mainly sulphates) that is regenerated by daily S uptake and remobilization from
senescing leaves before they detach. Because leaves are the main storage organs and sulphate is
main S-storage form during the vegetative phase, the prediction of S mineral content in leaves allows
determination of the potential for S remobilization towards growing sinks (i.e. pods and seeds) as a
SUR[\ RI WKH SODQWYYV DELOLW\ WR VDWLVI\ 6 UHTXLUHPHOQ
is run on a daily time step with a limited number of plant parameters, most with generic values
irrespective of the plant S availability. These parameters refer to the potential leaf growth, carbon
(C) plant offer and C demand by the leaves, as well as S allocation (among compartments) and
partitioning (organic vs. mineralB(unel-Muguetet al, 2015F). The two contrasting S supplies
refer to values that were used to calibrate the magteingl-Muguetet al 20156). The high and
low S supplies account for 120 and 20 units of S, respectively, which were provided at the bolting
stage at the end of winter (Terres Inovia, http://www.terresinovia.fr/colza/cultiver-du-
colza/fertilisation/soufre/).

Il .2 Data Sources and Simulation Analysis Design

Il .2.a Selection of locations

Seven locations in oilseed rape-producing countries were selected in the northern hemisphere in
order to have a wide range of climatic datasets (mainly temperature and radiation, which are both
considered in the model) and the same cultivated oilseed rape type i.e. winter varieties (winter

oilseed rape, WOSRable 1V.B.1.1). These localities are the following: Chillicothe and Lincoln
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f 11 f 1: DQG f 91 f f: UHVSHFWLYHO\ 86% &UDZ
.LQJGRP 'LMRQ f 1 f 9( JUDQFH +XUYD f 17 f 9¢
f T( 8Nuaddd Xanning (29°50'N, 114°19'E, China). These locations are characterized by
contrasting annual daily mean temperature (Tmean_year), annual mean daily minimum and daily
maximum temperatures (Tmin_year and Tmax_year), and annual mean daily incident
photosynthetically active radiation (PARi_year) as reported during the past and predicted under

projected climatic scenarios4ble 1V.B.1.1 andFigures Il1.B.2 and3).
II.2.b Description of the Climatic Scenarios and Simulation Periods

In this study, we aimed to estimate the impacts of the evolution of temperature and radiation on
WOSR growth in each selected location and according to projected scenarios. Climatic scenarios
for future emissions of major gases and aerosols have been generated for assessments by tt
Intergovernmental Panel on Climate Chang§&(C, 2014. The climatic scenarios represent various
development pathways based on well-defined assumptiansfuureret al, 201). The scenarios
are used to calculate future changes in climate, and are then archived in the Coupled Model
Intercomparison Project (CMIP). In the fifth version of CMIP (CMIP5), four new scenarios, referred
to as Representative Concentration Pathways (RCPs) have been developed. The four RCP:
(RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0, and RCP8I8)n@n, 201) are named after an expected range of
radiative forcing values in the year 2100 relative to pre-industrial values (+2.6, +4.5, +6.0, and +8.5
W/m2, respectively). RCPs are a set of standards mainly used by climate modellers and provide a
common, agreed reference for modelling climate change around the world. These four RCPs were
used under one of the general circulation models (GCMs): IPSL-CM5a_mr from CRHRE ¢t
al., 2015; Dufresnet al, 2013. Raw climate model outputs were calibrated by the Bias-Correction
(with variability) method (BC) lawkins et al, 2013 using the Princeton observational dataset
(Sheffieldet al, 200§. The BC approach corrects the projected raw daily GCM output using the
differences in the mean and variability between the GCM and observations in a reference period.
The daily data is shifted by the mean bias in the reference period, taking into account the temporal
variability of the model output in accordance with the observations. Princeton is a meteorological
forcing dataset constructed by combining a suite of global observation-based datasets with the
NCEP/NCAR reanalysis. The dataset is available at 0.25 degree of resolution for 1948-2008. For
the purpose of the simulations, we extracted daily average temperature and solar radiation from the
CCAFS-Climate portal (http://ccafs-climate.org/data_bias_correction/) for the four scenarios from
2015 to 2099 and for a past period from 1948 to 2005, for each location. Increased annual mean

temperatures over the coming decades are generally observed, whatever the locatiorevemd are
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Supplementaldata Table IV.B.1.A : Plant parameter values and initial state values under

HS and LS conditions used for simulations(from Brunel-Muguetet al. 20151).

Symbol Definition HS LS Unit
PAR interception
k PAR extinction coefficient k=0.75 fim2
Potential leaf growth
LA, Initial leaf area of photosynthetic leaves 0.016 0.013 mgS plant
LA ax Leaf area expansion parameters LA .=0.20 m2plant?t
K K=872.96 °Cd?
n n=6.31 dimensionless
C acquisition and plant
offer
PARabs,; Initial absorbed PAR 0 MJ m?2
TDW,; Initial total dry weight 0.652 0.428 g DW plaht
DWe ini Initial dry weight of fallen leaves 0 g DW plaht
RUE Radiation use efficiency 4.59 3.11 g DW-MJ
aLDWg, Parameters of the function describing the time 0.0092 g DWplant!'Cd?
bLDW¢, progression of LDW 0.0043 dimensionless
C allocation to leaves
Coefficient of DW allocation to the leaves 0.41 dirsienless
C demand of green
leaves
LDWog ini Initial dry weight of green leaves 0.510 0.328 g DW plarit
SLA Specific leaf area 0.028 m2 Ppw-!
Growth S Demand
oL Parameters to estimate critical S content in GL 5.11 mg S plant
as a function of LDVY, -0.52 dimensionless

GL

For LS: threshold value [S]
c.Crit=3 mg S g DW for
LDWg, < 3 g plant

srest Parameters to estimate critical S content in the 1.83 mg Splant?!
rest rest of the plant as a function of D\Y -0.004 dimensionless

Potential mobile S

allocation to leaves

Qot Coefficient of potential repartition of mobile S 0.8 dimensionless

to the leaves

S uptake

QSroini Total initial S uptake 8.799 2.865 mg S plant

aQs Parameters of the function describing QS asa  7.540 3.14 mg S plant

bQs function of TT 0.0033 0.0021 °Cd?

QSsiini Initial S in the green leaves 7.479 2.4 mg S plant

QSestini Initial S in the rest of the plant 1.319 0.465 mg S ptan
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more pronounced under the most pessimistic scenarios (i.e. in gradual ranking:
RCP2.6<RCP4.5<RCP6.0< RCP8&%gure 11.B.3). For each location and each S supply condition,
we performed sSmODWLRQV ZLWK FOLPDWLF GDWDVHWY IRU WKH &

projected climatic datasets under the four RCPs (i.e. 5502 simulations in total).
[I.2.c Initialization of the model

In the model, the predictive period encompasses the stem elongation stage (GS30), which occur:
at the end of winter until the onset of pod formation (GSEZ@h¢ashirest al, 1997). In order to
initialize the model, prior determination of the date of the end of winter (EndW i.e. date of
initialization of the model) was defined based on two criteria that deal with (i) the photoperiod (i.e.
minimum daytime of 10.5 hours) and (ii) temperature rules (i.e. at least 7 consecutive days above
8°C). These criteria were determined based on observations of the dates of the EndW in two
locations i.e. Saint-Martin-de~L Q [ f 11 f T: )UDQénChMQUX/ R QWf 11

f 1(C J)UDQFH IURP W R GDWD FROOHFWHG-LQ W
climat.fr/). The criteria were adapted to match the usual period of regrowth, which is the time that
S fertilizer is applied to the crop (Terres Inovia, http://www.terresinovia.fr/colza/cultiver-du-
colza/fertilisation/soufre/). These EndW dates, expressed as calendar dates, differ for both southerr
and northern locations in the northern hemisphere, and this supports the importance of generalizec
criteria for determining the EndW date, regardless of the location. Therefore for each year (1948 to
2005 for the past period and 2015 to 2099 for the projected datasets) and each location, the EndW
date was determined according to these criteria. With regard to the other initial state values, namely
the leaf area (LA), total and leaf dry weight (TDW, LDWini), absorbed PAR (PARah$, whole
plant S taken up (QSte) and the S amount in the leaves (QSleayesve used the respective
values of the model parameterization under the HS and LS conditions (Brunel-Mugu2015b,
Supplemental data Table A). The simulations were performed with a single set of parameter values
for HS and LS conditions obtained after model calibration, except for the Radiation Use Efficiency
(RUE) values, which differ according to S availabiliBriinel-Muguetet al. 2015k Supplemental
data Table IV.B.1.A).

II.2.d Model outputs and statistical analyses

The Simulated End Date (SED) refers to the day of the year number when the plant reaches a
cumulative thermal time (TT) of 950-970°Cd after the end of winter, which is the TT requirement
for the onset of pod formation (GS70) (calibrated accordirgytmel-Muguetet al. 20150). The
SED indicates to what extent the onset of pod formation (GS70) is early according to the
temperature, radiation and the S-related processes within the model. A single factor ANOVA was
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Figure IV.B.1.1 : Representation of the simulated end dates (SEDs) as a function of year
under the historical dataset (1948-2005) and each scenario (RCP2RCP4.5, RCP6.0,
and RCP8.5) from 2015to 2099 for each location (Chillicothe, Lincoln, Crawley, Dijon,
Hurva, Ternopil and Xianning). The SEDs are expressedthe day numbenf the year. Lines
represent the linear regressions.
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performed to test the effects of location or scenario on the SED for each scenario or for each location.
respectively (STATGRAPHICS Centurion XVI.II Software). The difference in slope values of the
linear regressions among localities and scenarios was tested with multiple regression analysis with
a 95% confidence level (STATGRAPHICS Centurion XVI.II Software). The other main model
outputs presented are the total and leaf dry weight (TDW, LDW), the leaf area index (LAI) and the
amount of mobile S in the green leaves (QSmobile.GL) at the end of the simulation period (950-
970°Cd after the end of winter). A single factor ANOVA was performed to test the location or the
scenario effect on the SED, TDW, LDW, LAl and QS.mobile.GL for each scenario or for each
location respectively. Multiple comparison tests (LSD, 95% confidence level) were also performed
to rank the locations based on the mean variables value for all scenarios gathered. Heat maps wer
generated with the R package ggplot from the R language environment for statistical computing

version 3.3.2R core team, 20)3

[1l. Results

Il .1 Simulated End Dates

Figure IV.B.1.1 displays the SED as a function of the year for each location (Chillicothe,
Lincoln, Crawley, Dijon, Hurva, Ternopil and Xianning) and under each scenario (RCP2.6, RCP4.5,
RCP6.0, and RCP8.5, from 2015 to 2099) and the historical dataset (from 1948 toT2005).
I\V.B.1.2 gives the SED (expressed as the day number of the year), and the slopes and coefficients
of determination (R2) of the linear regressions (day number as a function of year), which indicate
the earliness trends and the inter-annual variability, respectively. Regarding the SEOijcasigni
location effect was observed with similar rankings under each scenaiite(I\V.B.1.2). Three
location groups can be distinguished (data not sho@nijlicothe and Xianning with early SEDs
(mid-spring with day of year ranging betwe##b and 146), Lincoln, Dijon and Ternopil with
intermediate SEDs (late spring-early summer with day of year ranging between 161 and 203) and
Hurva and Crawley with late SEDs (mid-summer with day of year ranging between 202 and 226)
according to the scenarios. A significant scenario effect was also observed for each location with a
decrease in SED along with a significant increase in the scenario intensity (in a gradugl rankin
RCP2.6< RCP4.5< RCP6.0< RCP8.5). The slope values were most often negative (except for
Crawley, Hurva, Ternopil and Xianning under RCP2.6), which meant that the day number of the
year reached 950-970°Cd earlier with the increases in daily mean temperature projected under eacl
scenario and for each locatidgradures 111.B.2). A location effect was observed as expected under

RCP8.5, which is the most pessimistic scenario, while a highly significant scenario effect was
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Table IV.B.1.2 : Mean simulated end date (SED, expresseds the day number of the
year), Slope, y-intercept and coefficient of determination of the linear regression betwae

the year and the day numberto reach the SED, for each location and scenario (average
calculated over years).The mean day number was calculated over 1948-2005 for the historical
dataset and over 2015-2099 f&CF2.6, RCP4.5, RCF6.0 and RCP8.5. The significance of the
difference between the day number, the slopes and the y-intercepts were testedaratiogs for a
given scenario and among scenarios (excluding the historical dataset) fornalgiation. Levelsof
significance: ns non-significantp<0.05, **p< 0.01, *** p<0.001.

Location Chillicothe Lincoln Crawley Dijon Hurva Ternopil Xianning

Scenario SED (day number) Location effect

Historical 143 178 222 194 226 203 146 ok

RCP2.6 133 170 216 184 211 192 138 ok

RCH.5 130 166 211 181 207 188 134 ok

RCR6.0 129 165 212 181 207 189 135 ok

RCP8.5 125 161 208 175 202 183 129 ok

S cenar | (EffeCt *k% *kk *k%k *k% *k% *k%k *k%k

Scenario Slope Location effect

y-intercept

Historical -0.04 -0.04 -0.23 0.00 -0.14 0.11 -0.11 ns
213 262 682 193 495 -5 373 ok

RCP2.6 -0.08 -0.04 0.11 -0.01  0.10 0.01 0.01 ok
288 245 -16 200 3 176 111 il

RCH.5 -0.13 -0.03 -0.05 -0.09 -0.17 -0.15 -0.11 *
397 233 311 369 553 501 370 il

RCF6.0 -0.23 -0.11 -0.17  -0.25 -0.22 -0.21 -0.13 *
609 382 566 702 606 630 407 il

RCPR8.5 -0.32 -0.30 -0.27 -0.29 -0.26 -0.26 -0.28 ns
776 788 757 772 729 718 711 ok

Sce nar | mﬁ-’ect *k%k *k%k *k% *kk *kk *k%k *k%k
*kk *kk *%k% *k%k *k%k *k% *%k%

Scenario R2

Historical 0.01 0.01 0.15 0.00 0.06 0.01 0.10

RCP2.6 0.08 0.02 0.10 0.00 0.07 0.00 0.00

RCH.5 0.17 0.02 0.02 0.10 0.17 0.33 0.20

RCF6.0 0.44 0.15 0.25 0.45 0.27 0.45 0.32

RCR8.5 0.57 0.55 0.40 0.48 0.38 0.64 0.59
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observed for each locatiomdble 1V.B.1.2). Whatever the location, the slope value increased when

the scenario became more pessimistic. This trend points out the reduction in the number of days
UHTXLUHG WR UHDFK WKH RQVHW RI SRG IRUPDWLRQ DFFR
to the earliness trends given by the SEDs and slope values, the coefficient of determination indicatec
the extent of the inter-annual variability in SED i.e. the lower the value, the higher the variability
across years. The inter-annual variability tended to decrease (i.e. a higher value in R2)eunder th
most pessimistic scenarios with the highest R2? value being under RCP8.5 followed by RCP6.0,
RCP4.5 and RCP2.6, for a given locatidalfle 1V.B.1.2). When comparing locations, the highest

R2? values were observed for Ternopil, Xianning, and Chillicothe, especially under RCP8.5, RCP6.0
and RCP4.5, meaning that the inter-annual variability in SED in these locations was lower than in

the others, which is even more pronounced with pessimistic scenarios.

[l .2 Plant performances at the onset of pod formation

The main plant performance outputs are related to growth (i.e. TDW, LDW in g/plant) and the
potential for S remobilization using mobile S in the green leaves (QSmobile.GL in mg/plant) as a
proxy at the onset of pod formation. In the model we made the assumption that the accumulation of
mobile S in the leaves before and throughout the reproductive phase drives the capacity of the plan
to further provide S to newly grown sinks i.e. pods. Here, we only report TDW (and not LDW
because the results are very close to LAI), LAl and QS.mobile.GL simulated at the SED (which is
950-970°Cd after the end of winter) to illustrate the plant performance in terms of growth and S

storage and remobilization capacity at the onset of pod formation.

[l .3 Biomass simulations and leaf area expansion

Figure IV.B.2-A andTables 1V.B.1.3and4 present TDW values at the SED under the four
scenarios and the past dataset for each location, under HS and LS. As expected higher ealues wer
observed in HS than in L84. 50% higher), whichever scenario or location was considered. Under
both S conditions, TDW tends to decline over the simulated yeaysré 1V.B.2-A). Under HS,
when comparing locations, three groups can be distinguished (data not shown): {Crawley and
Dijon} with the highest values ranging from 163.9 to 188.5 mg/plant, Chillicothe, Lincoln, Hurva
and Ternopil ranging from 132.3 to 157.2 mg/plant and Xianning ranging from 66.8 to 71.9 mg/plant
for all the scenariosT@bles 1V.B.1.3. The same location ranking was observed under LS with
Crawley and Dijon ranging from 81.8 to 85.7 mg/plant, Chillicothe, Lincoln, Hurva and Ternopil
ranging from 65.7 to 78.8 mg/plant and Xianning ranging from 34.1 to 36.8 mg/plant for all

scenariosTables IV.B.1.4). For both S conditions, a scenario effect was observed with lower TDW
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Table 1V.B.1.3 : Simulated output valuesat the SED underHS conditions. Values are the

mean of TDW, LAl and QS miecL @cross the years for a given location and a given
scenario. Significance was tested among locations for a given scenario and among scenarios

(excluding the historical dataset) for a given location. Lew#lssignificance: ns non-significant, *
p<0.05, **p< 0.01, *** p<0.001.

Location Chillicothe Lincoln Crawley Dijon Hurva Ternopil Xianning
Scenario
TOW lantt Location
(g-plant)) effect
Historical 162.4 153.5 188.5 180.1 172.9 157.2 98.1 el
RCP2.6 157.2 148.5 1715 173.2 149.2 140.2 66.8 xkx
RCH.5 154.0 146.7 168.3 167.3 146.3 135.5 69.2 el
RCPR6.0 151.3 145.8 168.9 169.2 147.0 137.9 71.6 xkx
RCP8.5 146.9 141.9 165.7 163.9 14438 132.3 71.9 el
Scenanmffect *k*k *% *k*k *k*k * *kk *k*k
LAT (2.2 Location
(mz.m2) effect
Historical 7.192 7.194 7.174 7.183 7.177 7.182 7.193 bl
RCP2.6 7.192 7.196 7.178 7.187 7.183 7.187 7.196 hokk
RCH.5 7.194 7.194 7.179 7.188 7.185 7.189 7.192 bl
RCP6.0 7.194 7.195 7.179 7.187 7.184 7.189 7.194 kK
RCP8.5 7.196 7.196 7.181 7.191 7.184 7.191 7.195 bl
Scenariceffect ns ns ns * ns ns ns
Location
Historical 5.37 5.67 3.09 3.58 5.76 4.64 18.38  ***
RCP2.6 7.05 7.78 5.29 6.45 10.71 10.31 32.68  ***
RCH.5 8.19 9.20 6.58 6.86 11.86 12.65 32.57
RCP6.0 7.84 9.22 6.60 6.47 12.27 11.94 29.95 A=
RCP8.5 8.48 9.70 6.60 7.60 11.10 13.67 29.19
ScenaI’IO effect * *%x% *%% * *% *%x% *%k%
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because the scenario is more pessimistic, mainly in Chillicothe and Dijon under HS and Chillicothe
and Ternopil under LS but not for Xianning, which displays higher TDW along with more

pessimistic scenarios.

With regards to LAI, a location effect was also observed but with different location rankings
compared to TDWHKigure IV.B.2-B andC, Tables IV.B.1.3and4). Under HS, LAI ranged from
7.192 to 7.196 m?/m?2 for Lincoln, Xianning and Chillicothe, from 7.182 to 7.191 m?/m? for Dijon
and Ternopil and from 7.174 to 7.184 m2/m2 for Hurva and Crawley, for all the scefanidss(
IV.B.1.3). Under LS, values werea. 30% lower than in HS with different location rankings:
Chillicothe and Crawley ranging from 5.379 to 5427 m?/m2, Lincoln, Hurva, Ternopil and Dijon
ranging from 5.366 to 5.415 m?/m? and Xianning ranging from 5.351 to 5.425 m?/m?, for all the
scenariosables IV.B.1.4. The same location trends were observed for LDW with lower values
under HS and LSc@. 30% lower) and similar location rankings to those for LDW under HS and
LS, respectively (data not shown). LDW and LAl values also decreased over years. Hawever,
contrast to TDW, no significant differences between scenarios were observed for a given location
except for Dijon under HS and Chillicothe under O@lifles IV.B.1.3and4).

Il .4 S allocation and partitioning simulations

The amount of mobile S in the green leaves (QS.mobile.GL) is displayedure 1V.B.2-C
andTables IV.B.1.3and4. As expected, highly significant differences were observed between S
conditions, with valugca. 90% lower in LS than in HS for all the locations and scenarios except
for Xianning, which displayed values. 100% lower in LS than in HST@bles IV.B.1.3and4).

Similar to biomass performance, QS.mobile.GL values tended to decline over the simulated years
(Figure IV.B.2-C).

When comparing locations, each location had significantly different values from the others under
HS, with Xianning having the highest values (29.19-32.68 n®0#plant) while they can be
clustered into three groups under IGiillicothe, Lincoln and Ternopil ranging from 0.41 to 0.45
mg SSQu/plant, Dijon, Hurva and Crawley ranging from 0.37 to 0.40 n®(&/plant and Xianning
ranging from 0.33 to 0.37 mg S@/plant, for all the scenarios. The scenario effect was only
observed under HS, with a significant increase in QS.mobile.GL being observed for all the locations
along with a significant increase in the scenario intensity, except for the case of Xianning, which
displayed higher valueg ébles 1V.B.1.3and4).
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Table 1V.B.1.4 : Simulated output values at the SED undeLS conditions. Values are the
mean of TDW, LAl andQS, ic. &Ccross the years for a given location and a given scenario.
Significance was tested among locations for a given scenario and among scenarios (extieding
historical dataset) for a given location. Levefssignificancennsnon-significant, *; p<0.05, **: p< 0.01,
*** p<0.001.

Location Chillicothe Lincoln Crawley Dijon Hurva Ternopil Xianning
Scenario
TDW (g.plant)) Location
effect
Historical 81.29 77.18 93.68 90.11 85.83 79.47 49.92 il
RCP2.6 78.85 74.94 8545 85.73 7354 69.79 34.09 ok
RCP4.5 77.45 73.57 83.28 83.20 71.80 67.35 35.24 i
RCP6.0 76.47 73.13 8359 84.42 7216 68.46 36.67 i
RCP8.5 74.54 71.19 82.37 81.77 7153 65.75 36.82 ok
Scenario effec ok o o o " ok ok
LAI (m2.m?) Location
Historical 5.379 5.378 5407 5.402 5.407 5.415 5.425 ok
RCP2.6 5.380 5374 5413 5.386 5.394 5.399 5.347 i
RCP4.5 5.405 5.372 5399 5.394 5381 5.396 5.351 il
RCP6.0 5.401 5366 5398 5.409 5.382 5.388 5.374 ok
RCP8.5 5.427 5.395 5412 5402 5.390 5.399 5.372 *x
Scenario effect * ns ns ns ns ns ns
QSnobiesL (Mg S.plant) L(;(f:fzt(i:?n
Historical 0.44 0.47 0.42 0.41 045 0.45 0.30 ok
RCP2.6 0.42 0.43 0.38 0.37 040 0.43 0.37 *
RCP4.5 0.45 0.43 0.39 0.37 040 0.41 0.37 ok
RCP6.0 0.42 0.45 0.40 0.39 0.38 0.41 0.33 ok
RCP8.5 0.45 0.42 0.40 0.39 037 0.44 0.34 il

Scenario effect ns ns ns ns ns ns ns
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IV . Discussion

IV .1 Respective effects of location and scenario on SED, total and leaf biomass

This in silico study sampled a broad range of environmental conditions in seven locations
distributed across the north hemisphere and four climatic scenario datasets with the aim of
simulating biomass and S-related variables at the onset of the reproductive phase WOSR. The
increase in temperature across years - as expected under the RCP scenarios - brought forward tt
SED, which is determined by temperature alone (as calibrated in the model). Three location groups
can be distinguished in consistence with location groups based on projected temperatures i.e. earl
SEDs {Chillicothe, Xianning}, intermediate SEDs {Dijon, Lincoln, Ternopil} and late SEDs
{Crawley, Hurva}. The location effect on TDW was similar regardless of the S conditions, with
{Crawley, Dijon} and {Xianning} having the highest and lowest TDW, respectively. By contrast,
the location effect on LDW and LAl was modified according to S conditions with {Lincoln,
Xianning, Chillicothe} and {Hurva and Crawley} having the highest and lowest values under HS,
respectively, and {Chillicothe, Crawley} and {Xianning} having the highest and lowest values,
respectively. Biomass allocation to the leaves decreased under S limitation as expectadyunde
mineral constraints, which favours the development of the root system (which is included in the rest
of the plant, as calibrated in the model). Therefore, distinct location groups were observed for TDW
and LAI according to S conditions. However, another impacting factor inherent to increased
temperature is water stress which effect could be even higher than the solely effect of S limitation.
Because it is also dependant on the soil properties differing amongst location, location ranking might
be impacted under water limitation. With regard to the scenario effect, SED and whole plant biomass
were more impacted because the scenario is pessimistic (in a gradual ranking RCP2.6< RCP4.5<
RCP6.0< RCP8.5). Expectedly, reduced SED and TDW were observed whatever the S conditions.
However, no scenario effect was observed in leaves (except for Dijon under HS and Chillicothe
under LS) meaning that overall the biomass allocation processes are not impacted by the projectec

temperature and incident PAR variation magnitude.

Finally, when comparing the scenarios, lower inter-annual variability on SED was observed
because the scenario is more pessimistic as a consequence of a lower magnitude of variation i
temperature between years during the simulation period. This implies that model outputs are less
subjected to inter-annual variability under more pessimistic scenarmps€s |\VV.B.1.2-A, B and
Q).
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Figure IV.B.1.2 : Heatmaps of plant response® climate and S conditions under the four
climatic scenarios for all the locations.Simulated TDW A), LAI (B) andQS,iec. (C) atthe
SEDare presented for the locations (top x-axis), under the four RCPs (down x-axis) ove(yyaais)
i.e. 5502 situationn total (including simulations with the historical datasets, which aredigglayed
dueto scaling constraints, data TablelV.B.1.3 and 4).
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IV .2 Impact of warmer temperatures on the shortening of the crop cycle and on plant

biomass

In agreement with projected increased temperatures over the coming decades, simulations
highlighted an acceleration of the WOSR cycle, with earlier dates for the onset of pod formation
(for a cumulative thermal time of 950-970 °Cd as calibrated in the model). This effect was even
more pronounced for locations and scenarios under which the predicted temperatures are high anc
significantly increased over years (for Chillicothe and Xianning especially under the most
pessimistic scenarios i.e. RCP8.5). As a consequence, warmer temperatures from the end of winte
until the onset of pod formation lead to shortening of the period of light interception, which would
thus impact on global carbohydrate production. In line with this theoretical view, simulations
confirmed a decrease in total biomass along with increasing temperatures, especially in Chillicothe
and Xianning, which have both early SEDs and low total biomass under the most pessimistic
scenarios in particular. Because carbohydrate production at the onset formation is determinant for
the development of growing sinks such as pods and seeds, the length of time for radiation
interception from the end of winter until the beginning of the reproductive phase is a major
controlling factor. Previoum vivo studies pointed out similar effects of high temperatures when
they occurred from flowering until seed maturity, with lower final performances (e.g. seed yield,
seed number and pod number per plant and individual seed dry weight, Brunel-btueduz915a).
Modifications of seed quality related criteria (such as oil content) highly depend on whether the
plants undergo a single stress (increased temperaturi@gjrirl-Muguetet al 20153 or double
stresses (increased temperatures along with higher accumulation of intercepted ARy 4abal
et al, 2014; Dosicet al, 2000; Izquierdet al, 2009. When combined, total oil content increases
significantly while the single increase in temperature leads to its reduction. In our study, although
Chillicothe and Xianning have similar projected temperature patterns, the daily incident PAR was
contrasting, thus leading to different biomasses at the onset of pod formation. Thus different seed

oil content could be expected from these simulated results based on earlier plant behaviours.

IV .3 Impact on S storage within the plant and environmental issues

S storage is highly determined by S conditions, which represent the effective S taken up by the
plant (as parameterized in the model). However, our results highlighted a significant discrepancy
under non-limiting S conditions between Xianning and the other locations, with the leaves at
Xianning having a three times higher mobile S in the leaves and half the total biomass (regardless
of the scenarios). As previously discussed, the projected daily incident PAR is very low and led to
reduced total biomass at Xianning. Low incident PAR has a direct effect on photosynthesis and

101



Figure 1V.B.1.2: (continued)
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consequently on the production of biomass. As a result, the full amount of S taken up by the plant
cannot be assimilated into carbohydrates, which led to S accumulation in the leaves in the mineral
form (mobile S in the GL). Simulations in Xianning illustrated how lower incident PAR and warmer
temperatures can affect biomass production and in turn S accumulation in the plant. This raises the
guestion of the adjustment of S fertilization when the combination of temperature and radiation are
not adequate i.e. high temperature and low incident PAR. If not adjusted, risks of over-fertilization
can occur leading to environmental issues. S excess in the plant is not toxic, in contrast to N over
fertilization (with accumulation of ammonia and ure@jkun et al, 2013; Qinet al, 201J), but

the detachment of leaves with high residual sulphate during both sequential and monocarpic
senescence (which occurs during the vegetative and the reproductive phases, respectively), leads t

S losses to the soil, which then risks leaching of S if wetter soil conditions occur.

IV .4 Directions for S management and adapted varieties

This simulation study raises questions about S fertilization monitoring and the use of varieties
best adapted to the projected higher temperatures that are expected to shift the crop cycle and reduc
the length time for radiation interception. First, in light of the contrasting biomass and leaf S storage
outputs, S fertilization seems to require adjustments under warm temperatures and low incident
radiation, as expected under the four RCP scenarios for the seven tested locations. Beyond economi
savings, decreasing the S levels under unfavourable conditions would help to prevent S losses fron
senescing leaves, and in turn lower the potential leaching of S from the soil. Although S fertilization
has gained attention due to observed soil S oligotrophy during recent decades, S fertilization
management has adhered to outdates recommendations (i.e. 75 ungsdl®d once at the end
of winter, Terre Inovia 2017). Fractioning the S inputs could be tested in order to allow better
adjustment to actual biomass production from the end of winter until the reproductive phase.
Secondly, varieties with shorter developmental stages, especially from stem elongation (at the end
of winter) until pod formation could be of interest because they would be better adapted to a shorter
length of time for radiation capture. Thus, varieties with high radiation use efficiency and/ or
radiation interception efficiency could be targeted. Because spring varieties have a shorter crop
cycle and do not have a vernalization requirement, their use under the expected warmer temperature
during spring in the northern hemisphere could be more widely spread, thus delaying sowing to late
winter-early spring and harvesting to mid or late summer, which is earlier than winter varieties
cultivated in the northern hemisphere. This would also impact on the sowing date of the following
crops and hence rotation schemes. In this context, the simulations performed with the model might

be used to further adjust farming practices that would be better adapted to the expected climate
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change. However, careful framing of this study is required because the current versionadehe

does not take into account expected trends of other major environmental factors that also impact
crop yield such as elevated €Concentration, drought or flooding. Interactions might alleviate
negative impacts, as demonstrated in previous modelling studies that have indicated higher crop
yields in temperate areas wherea 1-3°C increase in temperature (i.e. in the first half of the
century) would occur alongside G@ncreases and rainfall pattern modificatioW3GC, 2014;
Tubiello et al, 2007. In this context of simultaneous increased L£4hd temperature, it can be
assumed that S storage would be increased as a consequence of higher sink-size (leaf) than und

the solely effect of increased temperat&(seret al, 2011; Franzaringt al, 2008, 201).

V. Conclusion

This in silico study quantified the impacts of contrasting S supplies along with two crucial
environmental factors associated with climate change (i.e. temperature and radiation) on growth and
S accumulation at the onset of pod formation in WOSR. Spanning locations across the northern
hemisphere and the four RCP scenarios projected during the course of this century, the simulation:s
open avenues for adjustment of S fertilization strategies in terms of amounts, timing and fractioning,
according to variety-specific characteristics (ontology and architectural features) and to diverse
cropping system designs (e.g. rotationndercropping) that will be better adapted to ongoing and

projected climate change.
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CHAPITRE IV +RESULTATS

B. Expérimentations numeériques in silico avec le modéle

eécophysiologique SuMoToRI

B.2,GHQWLILF D WeéshhQuregdiimSer R$\performances du colz
sous différentes stratégies de fertilisation soufrée par simulations avec

modele SuMoToRI et analyses de sensibilité

a

le

Contexte /HV FDUDFWPpPULVWLTXHV GI1XQ JpQRW\SH Detlnhehed DYR
GH OD SODQWH 'DQV XQ PRGgOH GH FXOWXUHYDQMWVOISY BIHUPD @

de la plante fixe leurs valeurs qui peuvent néanmoins varier selon le génotype. Les combina
différentes valeurs de ces paramétres peuvent alors définir une multitude de génotypes vidéetgpms
dont on peut tester les performances par modélisation.

Objectifs: Au moyen du modéle SuMoToRI, les objectifs étaient (i) de quantifier les isndas
variations de trois parameétres majeurs associés au métabolisme carboné sur les deasablie du modeéle

Isons de

SULQFLSDOHPHQW OD ELRPDVVH GH OD S6WQR® GHT6 PRIEAH) B Hc ¥

qui est un indicateur des quantités de S remobilisables vers les organes tepredeic croissandge

SpULFDUSHY GHV VLOLTXHV HW JUDLQHVDEBWXUWY GHM GHRWVIED

définir des idéotypes adaptés aux différentes stratégies de fertilisation S testées.

Démarche expérimentaleDes analyses de sensibilités globales ont été effectuées et deux diedjces

sensibilité ont été déterminége. OH FRHIILFLHQW GH FRUUpODWLRQ SDU
simulations ont été réalisées pour 15 stratégies de fertilisatiorié®adifen termes de disponibilité en S,

WLHO
de

GDWH GYDSSRUW FRQYHQWLRQQHO j OD VRUWLW G GHDSHER R L

fois ou en fractionné). Trois parameétres de la plante du modéle SuMoToRI (connus poariddilité en

UpSRQVH j OD GLVSRQLELOLWpP HQ 6 HW GDIWIAFRX\QBHVGEHRQW

rayonnements (RUE, g de MS.W¥)) la surface foliaire spécifique (SLA, m2.g M)Set le coefficient
GIDOORFDWLRXQLGR®HVDX[VDQV GLPHQVLRQ

Résultats Les résultats ont montré que la RUE avait le plus grand impact somadsie au début de

OD IRUPDWLRQ GHV VLOLTXHV TXHO TXH VRWWRQK HANGWDXHGQI® S
coefficient HW GX 6/$ /D 58( D DXVVL XQ IRUW LPSDFRM VKXLGD| WXPR
SDU OHV FRQGLWLRQV GIDSSRUW HQ 6 |RUWHRWVQJWHUDEMLRQUD

surface foliaire des feuilles présentes sur la plante est minime. @Q#atsésuvrent des perspectives
FRQFHSWLRQ GTLGpRW\SHYVY YDULpWDX[ HQ FRPEMQDRWVEK
IHUWLOLVDWLRQ HW GITLGpRW\SHV FXOWXUDX|[ Hps \Ru@&al8sN D

de
PBMU
W OF

Article publié dan®?LOS ONE Poissonet al (2018). Sensitivity analyses for improving sulfur

management strategigswinter oilseed rape. 13 (9), e0204376. Doi : 10.1371/journal.pone.02043
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Running title: Sensitivity analyses and sulfur management

Abstract

Because sulfur (S) depletion in soil results in seed yield losses and grain quality degradation
especially in high S-demanding crops such as oilseed Byassfca napud..), monitoring S
fertilisation has become a central issue. Crop models can be efficient tools to conduct virtual
experiments under different fertilisation management strategies. Using the process-based mode!
SuMoToRI, we aimed to analyse the impact of different S fertilisation strategies coupled with the
variablility observedin major plant characteristics in oilseed rape i.e. radiation use efficiency
(RUE), carbon (C) allocation to the leaves (D @d@cific leaf area (SLA) on plant performance-
driven variables encompassing total biomass (TDW), S in the photosynthetic leawgsi{&5
and leaf area index (LAL). The contrasting S supply conditions differed in the amount of S (5
levels), and the timing of application (at bolting and/or at flowering, which included a fractioned
condition). For this purpose, we performed a global sensitivity analysis (GSA) and calculated two
sensitivity indices i.e. the Partial Raw Correlation Coefficient (PRCC) and the Sobol index. The
results showed that whatever the timing of S supply, TDWgLAhd Q%unie.cLincreased as S
input increased. For a given S supply, there was no difference in TDW lalld QSobile.cL
between a single and a fractioned supply. Moreover, delaying the supply until flowering reduced
the TDW and LA&L whereas Qobie.cL increased. Results showed that RUE had the greatest
impact on TDW under all levels of S supply and all application timings, followed lYyQ G 6/$
RUE mostly impacted on Q%vie.c, depending on S supply conditions, whereas it was the
parameter with the least impact on IcAl Ultimately, our results provide strong evidence of
optimised S fertilisation timings and plant characteristics that will guide producers in their

agricultural practices by using specific varieties under constrained S fertilisation strategies.
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l. Introduction

Crop models can be efficient tools to simulate and analyse agricultural practices, such as the
impact of fertiliser management strategies on crop performaicesdnet al, 1998; Brunel-
Muguet et al, 2015b; Jamiesort al, 1998; Jeuffroy and Recous, 1999; Molladral, 2008;
Robertson and Lilley, 20)6They provide a framework to untangle interactions between plants and
their environment, and often deliver quantitative outputs indicating thresholds to target specific
objectives. In the current context of sustainable agriculture, which implies reduction cfefertil
inputs, modelling experiments are less expensive and easier to set up than field or greenhouse
experiments but allow fertilisation constraints to be tested. In addition, most crop models have been
used extensively to analyse the impacts of on-going global changes and to project Idp yie
worldwide Assenget d., 2014; Challinoet al, 2014; Chenet al, 2017; Kumar, 2016; Nuttadt
al., 2017%.

Modelling approaches to assist crop management in low input systems can targgettifamtil
strategies (amount, timing and fractioning) or plant characteristics, which in both cases aim to
alleviate the negative impact of decreased resources. The advantage of process-based models is tt
() they clarify plant characteristics and central processes such as photosynthesis, nutrient uptake
assimilation or remoh#gation by means of equations and parameters, and (ii) they take into account
the variability of plant features. Therefore, exploring the effects of the variation in plant parameters
on model outputs can be achieved with sensitivity analyses (§AspoOniet al, 2007). SAs are
usually carried out to assess the sensitivity of model outputs with respect to the inputs i.e. parameter:
and/or variables (due to their estimation uncertainty or inherent variability). SAs with process-based
models have several objectives: (i) to explored model functioning; (ii) to improve model calibration
by adding or deleting processes (i.e. parameters and equations) which define the level of complexity
in the model according to their impacts on output variatiomss¢ and Lemaitre, 20);5iii) to
quantitatively estimatthe extent of the impacts of input variables (representing resource allocation
for instance) on crop performance; and (iv) to identify the most influential plant parameters
(representing plant features) according to their effect on output variations, atahbisdefining
ideotypes (or virtual genotypes). Two categories of SAs are usually carried out. First, the local
approach (LA) aims to study the variability of outputs induced by the small variation of a single
parameter and/or variable (input) to the point when an estimate is chosen while keeping the other
parameters fixedSaltelli et al, 2000Q. Second, a global sensitivity analysis (GSA) considers in
contrast the whole variation range or domains of the inputs, which allows outputs to be analysed

with regard to the combined variabilitgdltelliet al, 200Q. GSA are commonly used with complex
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models where the conventional methad ) would fail to represent the interactions between the
numerous parameters and input variablesi{achet al, 2009.

In this study, we aimed to analyse the impact of different sulfur (S) fertilisation strategies coupled
with the variablility observeth major plant characteristics in oilseed rape. Like most of the Brassica
species, oilseed rape is a high-S demanding crop with recommended inputs (RI) (Terres Inovia,
http://www.terresinovia.fr/colza/cultiver-ducolza/fertilization/soufre/) of about 30 kg 7'S.ha
(corresponding to 75 kg SMal) (Oenema and Postma, 200Sulfur is present in a wide range of
metabolites such as methionine (essential amino acids (AA)) and cysteine (non-essential AA),
proteins, glutathione and glucosinolates, which makes it an essential element for growth,
development and resistance to abiotic and biotic stresses. The importance of tightly monitoring S
fertilisation, especially in Brassica species, has emerged over recent decades when drastic
environmental policies aimed at lowering industrial sulfur dioxide) ®@issions $chnuget al.,

1993 andin fine led to an increased risk of soil S oligotrophy. Several studies in oilseed rape have
indicated that lows availability can drastically impact seed yield and corresponding components
(e.g. thousand seed weight, pod number, seeds per pod), seed nutritional characteristics (e.g. oil an
protein contents, and fatty acid (FA) and seed storage protein (SSP) compositions) as well as
physiological quality of seeds (e.g. germination rates, storage capadity)e(-Muguetet al.,

D '1+RRtIEKR013b; Dubousset al, 2010. In this context, modelling S requirements
and allocation within the plant could be a helpful approach to correct deficiencies occurring during
vegetative growth and the transition between vegetative and reproductive stages which are crucial
phases for S storage and thus for providing S to growing reproductive Ahksl@het al, 2010;
Dubousseet al, 2009; Girondét al, 2019. The process-based model SuMoToRI (Sulphur Model
Towards Rapeseed Improvemeritrunel-Muguetet al, 20150 simulates the dynamics of crop
growth and S status until the onset of pod formation. Its original feiatbessed on the prediction
of an S-mineral pool that is assumed to remsbito provide S requirements for growing sinks
throughout the reproductive stage. The model is run with a limited number of plant parameters that
refer to the potential leaf growth and carbon (C) demand by the leaves driven by climatic variables
(temperature and radiation), genetic characteristics, C assimilation and S uptake as well as S

allocation (among compartments) and partitioning (S-organic vs. S-mineral compounds).

The objective of this modelling analysis is to highlight the most suitable combinations of plant
model parameters under contrasting fisetion strategies which allowed high plant performances
(biomass, leaf area or S content in leaves). For this purpose we ptfargiobal sensitivity

analysis (GSA) and determined two sensitivity indices i.e. the Partial Raw Correlation Coefficient
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(PRCC) and the Sobol index. Both indices are based on measures of importance (quantitative
sensitivity indices)n contrast with coarse screening methods e.g. the Morris mettuodg, 199),

which is usually used to explore the behaviour of model outputs by varying a broad number of
parameters, thus helping to detect the least influential ones. Because we aimed to focus on specifi
plant parameters, we used methods based on linear regression (i.e. PRCC) and on the decompositic
of functional variance using Sobol indices. This allowed (i) estimation of the strength of linear
associations between outputs and each input parameter after removing the linear effect of the othe
parameter (PRCC) and (ii) distinguishing and quantifying the principal and interaction effects of the

parameter on the output variation using Sobol indicess§, 201).

In our study, the GSA was performed under contrasting S supply conditions that diff&ed in
availability (5 levels), date (at bolting or at flowering) and fractioning (once or twice dynomgh
from the end of winter) of S inputs. Three plant parameters of the model SuMoToRI were targeted
because they were shown to display variability in responseiu8el-Mugueet al.,, 2015 and/or
different conditions that have been reported in the literafuiégnet al, 2009. These parameters
were the Radiation Use Efficiency (RUE, g DW:RJthe Specific Leaf Area (SLA, m2.g DV
andthe COHDI DOORFDWLRQ FRHIILFLHQW GLPHQVLRQOHVV
ranking the targeted plant parameters according to their impacts on plant performances, that are the
total biomass production, the S in the leaves available for resaglmh towards growing pods
(used as a proxy of seed quality) and the leaf area index (the central variable in the model) under
different S supply strategies and (ii) identifying the most suitable combinations of plant parameter
values (namely ideotypes) under these contrasting S supply strategies. This will eventually help
producers to adjust agricultural practices by using specific varieties under constraines&itertil

strategies.

Il . Materials and methods

Il .1 Overview of the SuMoToRI model

SuMoToRI was described extensivelyBnunel-Muguetet al (2015b) Briefly, this process-
based model predicts with daily time increments, the dynamics of the leaf area indexwhb#dh
is the leaf area, L&, multiplied by plant density), the biomass, the S amounts and the fractions of
organic and mineral S for three main plant compartments considered, namely the photosynthetic
leaves, which are simplified as a single Big Leaf (BL), the fallen leaves (FL) andsthef ithe

plant. The model considers the three environmental factors of temperature, Photosynthetically
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Table IV.B.2.1: Model parameters and initial values.Parameters in bold are used for the GSAs

58( DQG 6/% 9DOXHV UDQJH EHW Z Réfiahereis@QbBiX &e DIQdXoRie[ L P X P
*6$V 58( DQG 6/$ 9DOXHV UDQJmaBiHMnZHHQ PLQLPXP DQG
Symbol Definition Value Unit Source
sd Sowing density 40 Plant.m?
PAR interception
k _ - 0.75 m?2 n? Bonhomme
PAR extinction coefficient ot al 1982
Potential leaf growth
LA, Initial leaf area of photosynthetic 0015 m?2 plant!
leaves '
LA 0.2 m?2 plant Estimated
K Leaf area expansion parameters  872.96 °Cd?
N 6.31 dimensionless
C acquisition and plant offer
PARabsg; Initial absorbed PAR 0 MJ th
TDW,; Initial total dry weight 0.576 g DW plart
DW¢, ini Initial dry weight of fallen leaves 0 g DW plaht
RUE Radiation use efficiency 1.6+4.6 g DW MJ? Estimated
aLDWg, Parameters of the function 0.0092 g DW plant °Cd*
bLDWg, describing the time progression 0.0043 dimensionless
of LDWp,
C allocation to leaves
Coefficient of DW allocationto  0.10 #0.72 dimensionless .
Estimated
the leaves
C demand of green leaves
LDW g, ini Initial dry weight of green leaves 0.448 g DW plant Estimated
SLA Specific leaf area 0.008+0.034 m?2 g DWL
Growth S demand
c* Parameters to estimate critical S 5.11 mg S plant
*/ content in GL as a function of -0.52 dimensionless
LDWGL Estimated
.UHVW Parameters to estimate critical S 1.83 mg S plant
UHVW content in the rest of the plantas  -0.004 dimensionless
a function of DWrest
Potential mobile S allocation
OSRW Coefficient of potential 0.8 dimensionless
repartition of mobile S to the Estimated
leaves
S uptake
QSrot.ini Initial total S uptake 6.78 mg S plaht
QSsLini Initial S in green leaves 5.76 mg S plant  Estimated
QSres; Initial S in fallen leaves 1.017 mg S plant
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Active Radiation (PAR, MJ r) and the amount of S taken up by the plant. The simulation period
covers the end of verngtion until the onset of pod formation. The mineral fraction in the leaves

is estimated by the sulfate amount and this is used as an indicator of the potential for $setimobil
towards growing pods. The model is run with 23 plant parameters, most with generic values, which
describe potential leaf expansion, C-assimilation, allocation of C and S among the three

compartments and S-partitioning (mineral vs. organic).

II.2 Simulations and sensitivity analysis procedures

The model was used to predict plant growth and S status under several S supply conditions that
were expected to highlight contrasting plant behaviour simulations. Then the GSA was performed
(i) to rank three plant parameters according to their respective impact on plant performance and (ii)
to determine the most suitable plant parameter value combinations under these special conditions
Our underlying questions were the following: (i) what are the most impacted outputs resulting from
the variations in the targeted parameters? (ii) To what extent do 8dédil conditions modulate
the impact of the parameter variations on outputs? The GA procedure consists of the following

steps:
II.2.a Step 1: Choice of targeted plant parameters and setting of their variation range

The GSA was performed on three of the 23 parameters in order to assess their impact on biomas
and S-contentWKH 5DGLDWLRQ 8VH (IILFLHQF\ 58( WKH 6SHFL
parameter, which indicates the allocation of C-assimilates to the leaves. These parameters were
chosen (i) because value variations were observed in response to S availability for RUE (variability
observed in the model calibration and evaluation datasets) and for the Specific Leaf Area (SLA),
DQG WKH FRHIILFLHQW ZLWK Y D dnly) @hpOdliskdad dath akd Bidnéd-D O L
Muguetet al, 2015b) and (ii) according to the literature and prior experiments including those
reported from other speciesulienet al, 2009; Kharet al, 2005; Randakt al, 1997. Following
these observations, the mean, the standard deviation, the distribution profile and the truncation
thresholds (minimum and maximum) were determined for each parametee (V.B.2.1). All
three parameter distributions were assumed to be uniform (not negative). All other model parameters

were assumed constaritaple 1V.B.2.1).
II.2.b Step 2: Calculation of S uptake functions

The model was initially calibrated and evaluated with the cultivar Yudal, under two contrasting
S supply conditions (High S, HS and Low S, L&piEsonet al, 2018l). They corresponded
respectively to 300 and 20 units (U) of sulfur trioxide §3¢.ha'), which were provided
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Figure IV.B.2.1 : + L Ok&fifis of S uptake accordingto the 15 S-supply conditionsFitted
+ L On eV of S amountasa functionof thermal time {Cd) for (A) the single S suppliest GS30, (B)
atGH0 and (C) the fractioned S suppli@S30 andG60. Th: base temperature.

Table 1V.B.2.2 : + L On@l&f parameters for the 15 S-supply conditions

Total S rate supply

(Units: kg.ha'2) Definition Q smaxt ny Kai Qsmaxz n, Kaz
Supply at the end of winter

20 14.5 9.1 654 / / /
37.5 Corresponding to a supply of ~ 26.6 9.0 656 / / /
50 at the end of winter (GS30:  35.2 8.9 658 / / /
75 beginning of simulation). 52.4 8.6 661 / / /
300 207.5 6.7 686 / / /
Supply 20 days delayed

20 14.5 24.6 854 / / /
37.5 Corresponding to a supply of 266~ 244 856 / / /
50 20 days after the end of winte  35.2 24.2 858 / / /
75 (GS60). 52.4 240 861 / / /
300 207.5 20.8 886 / / /
Fractioned S application

20 7.3 18.3 327 7.3 18.3 654
375 Corresponding to a fractioned 13 3 18.0 328 13.3 18.0 656
50 Wisn”tgfg’n‘;f foaé;?/z :;Srotfhe 176 177 329 176 177 658
75 end of winter (GS30+GS60). 26.2 17.3 330 26.2 17.3 660

300 103.7 13.3 342 103.7 13.3 685
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throughout the crop cycle following the relative addition rate nutrient-dosing systeestad and
Lund, 1986; Oscarsoeat al, 1989. Consequently, measured plant S uptake dynamics for both
extreme conditov ZHUH ILWWHG WR WKH +LOOfV PRGHO (T

BigigHiiV

35L =2 E35 (Eq. 1)

where Q%ax (Mg S.plant), Ka (°Cd) and n parameters were the three plant parameters describing
the uptake proces€Sni (mg S.plant) the initial amount taken up by the plant at the end of
vernalsation and TT, the thermal time (in °Cd)idrrisonet al., 1989. Three other intermediate S
fertilisation levels were selected as follows (i) the recommended inputs (RI) for the whole crop
cycle, matching 75U S£(ii) 50U SGz (2/3 of the RI) and (iii) 37.5U80s (half of the RI). These
amounts were supplied once at the end of winter (GS30, bolting) and 20 days later (200 °Cd, GS60,
flowering) (Lancashireet al. 1991 (Figure IV.B.2.1-A and B), or split at two times in equal
amounts at GS30 and GS60dure IV.B.2.1-C) DFFRUGLQJ WR WKH IROQRZLQJ

Bigia. i1V _Eligig i1V

7KH +LOOVY PRGHO SDUDPHWH U upbly daddiGHs\W e D damo@nks & 31 R U
timings (once at GS30, once at GS60 and twice at GS30 and GS60 for the fractioned condition)
(Table 1V.B.2.2). Initial values were the same for the 15 conditions, assuming that the plants were
previously grown under similar environmental conditions and optimal S nutritional supply (75 U
SQs). Therefore, the initial amount of total S (@Bwas determined relative to both HS and LS
FRQGLWLRQV E\ DYHUDJLQJ WKH YDOXHVY REWDLQHG ZLWK
Then linear regressions were used to calculate the initial total dry weightig)yCité initial leaf
dry weight of green leaves (LD¥Vini) and the initial amount of S in green leaves @9 (Table
IV.B.2.1).

II.2.c Step 3. Simulations of plant performances under contrasting S-supply

conditions

Simulations were performed under 15 different S-supply conditions that differed in terms of S-
amount and timing of application (including one fractioned conditidaple 1V.B.2.2). A single
set of parameter values was u#¢dFHSW IRU WKH WKUHH WDUJHWHG SDUD
were randomly selected within their respective distributidab(e IV.B.2.1 and 2). A single
climatic dataset for simulations and the GSAs was used, based on daily average temperature an
radiation from 2005 to 2015 in Saint-Martin-dek Q [ f « Z1 [ (catadrom the
CLIMATIK platform, https://intranet.inra.fr/climatik_v2,Figure [V.B.2.2). The dates of
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Figure IV.B.2.2 : Climatic data used for the simulation with the model and the sensitivity
analyses.Daily mean temperatura °C (A) and daily mean Photosynthetically Active Radiation
(PAR) in MJ.m? (B) in Saint-Martin-de-Hinx averaged over 20@6 2015 (source: CLIMATIK
https://intranet.inra.fr/climatik_v2) for the simulated periods.
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initialisation for the simulations were determined with two criteria i.e. temperature (10 consecutive
days above 10°C) and day length (threshold of 11.35 hours), so as to closely match the conditions

at the end of vernahtion to start running the modétdissoret al.,, 2018}).

II.2.d Step 4: Computation of the sensitivity indices: partial rank correlation

coefficient

The partial rank correlation coefficient (PRCC) measures the strength of the linear associations
between the output and each input parameter, after removing the linear effect of the other
parameters. These rank-based measures are part of the so-called sampling-based globigl sensitivi
analysis method. The PRCC varies betwégrand +1 and it quantifies the links between input
IDFWRUYVY DQG RXWSXW YDULDEOHYV DV ZHOO DV WKH GLUHEF\
6DPSOH” /+6 IRU JHQHUDWLQJ WKH VDRI&GDdHaIR19B)DWhBP HW H |
allows the precision of the sensitivity indices to be increased. Overall 3,000 simulations (200
repetitions x 15 conditions) for each output were performed, thus allowing 200 combinations of
parameters to be tested under the 15 S-supply conditions.

II.2.e Step 5: Computation of the sensitivity indices: functional decomposition of

variance with Sobol indices

The Sobol method is a variance-based method that uses a variance ratio to estimate the
importance of parameterSdltelli, 2002; Sobol, 1990Two main sensitivity indices are defined for
each parameter. The first order or main order of sensitivity index measures the average effect of one
parameter on one model output, without taking into account the interaction effects with the other
parameters. The second order expresses the sensitivity of the model to the interactions between th
parameters. The sum of both indices provides the total effect index. Prior to their estimation, we
used the Monte Carlo-based sampling method, which implied n (d+2) model evaluations (N) in
which n = 2000 is the size of an initial Monte Carlo sample (number of repetitions) and d = 3 is the
number of targeted parameteligoss and Lemaitre, 20.5Therefore, the index estimations
required 16 model evaluations (N) per S supply condition and for each output. Overall, for each
output variable, 10x 15 simulations were performed under the 15 S-supply conditions.

Il .3 Software

The model was run with R (version 3.4.F Core team, 20)3with additional R packages
includingpse(Latin Hypercubeskensitivity(sensitivity analysislggplot2 ggthemesndreshape?2

(visuaisation).
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Figure IV.B.2.3 : Plant performances and range of variations at the onset of pod formation
for the 15 S-supply conditions accordingto random draws of 200 combinations of the 3
parameters tested.Variation of the TDW (g.plant?) (A), LAL g (m2.m?) (B) and QS opiec. (MY
S.plantt) (C) for the 15 S-amounts x timing conditions, obtained from simulations with 200 aatibns

of the 3 parameters tested (RUE,and SLA). Data are represented by a box plot and through their
quartiles; the bottom and top of the box are the first or lo(@T) and third or upper quartileg€3), the
band inside the bois the second quartile (the median, Q2) and maximum and minimum values the
end of the vertical bars. Extreme data are represented by point.
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[1l. Results

Three representative outputs were selected to illustrate the varigtitdms model inputs and
these comprised the biomass (TDW), the leaf area index()Ahd the S-remobsgation process
(QSmobile.GL)-

[l .1 Plant performances and range of variations at the onset of pod formation

Figure 1V.B.2.3 represents the extent of variatiom the 3 outputs (i.e. TDW, LAL and
QSnovile.cL) at the onset of pod formation for the 15 S supply conditions according to random draws
of 200 combinations of the 3 parameters tested (B8 ( 6/$ D @/Batever the timing of the
S supply (GS30, GS60 and GS30+60, which is the fractioned condition), the three outputs (TDW,
LAl e and Q%wnile.cL) increased with a higher S supply but for TDW the increase was |6wer ¢
IV.B.2.3). The median TDW ranged from 32.9-39.7 g.pfanith extreme values observed for 20U
and 300U, respectively, when provided at GS30 (boltingre 1V.B.2.3-A). The S supply rate
effect was stronger on LAl when provided once at GS30 and twice at GS30+60 (with values being
more than twice as high with 300U compared to 2Bldgure 1V.B.2.3-B) and on Q&obile.cL
irrespective of the timing of the S supply (with the expected increase being ubtiimd® higher
with 300U than with 20UFigure 1V.B.2.3-C).

For a given S supply rate there was a slight increase in the TDW), BAt Q%obile.cL (Figures
IV.B.2.3-A, B and C) when supplying S twice at GS30+60 compared to once at GS30. However,
delaying S fertilisation until GS60 noticeably reduced the TDW andsL&Figures 1V.B.2.3-A
andB), regardless of the S amount, and contrasted with the increasednd@S(Figure IV.B.2.3-

C). The effect of the S amount when provided at GS60 (flowering) had less of an impact on TDW
(25.8 to 27.3 g.plart) and LAk (1.5 to 2.5 m2.iM) than supplying S at GS30 (32.9 to 39.7 for
TDW and 2.3 to 6.6 for LAdL) or at GS30+60 (35.6 to 41.4 for TDW and 2.3 to 6.8 fordcpl

The simultaneous variation in the 3 parameters generated a high range of variation in the three
outputs Figures IV.B.2.3-A, B andC). For TDW and LA&L the extent of variation resulting from
combinations of the three parameters was more pronounced with the GS30 (bolting) and GS30+60
timings than in the GS60 timing (flowering) under all S supply rates, except in the casesof LAI
where lower variation was observed with lower S amounts. For instance, the extent of variation
between the minimum (min) and the maximum (max) TDW values waretl.7 and 27.8
respectively for 20U at GS30 or GS@Bqure 1V.B.2.3-A). For LAlgL, the extent of variation
between max and min values was about 4.2 and 5.9 respectively for 20U and 300U at GS30 anc
about 2.5 and 3.6 respectively for 20U and 300U at GS&uie 1V.B.2.3-B). In contrast, the
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Figure IV.B.2.4 : Impact of variation in plant parameters on TDW describedby PRCC
and Sobol indices.Impactof RUE, andSLA calculated by PRCCA) andby Sobol indicesB) on
TDW for the 15 S-amounts x timing conditions. For Sobol indices, total ind®E,main indice SE
and interaction (=total-main) are presenteddachparameter andachcondition (n=15).
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extent of variation for Qsbie.cL Was much lower than for the other two parameters, but it was
intensified under GS60 timing conditions with a similar trend for each of the five S amounts,
whereas under the GS30 and GS30+60 timing conditions, the extent of variatiom§ee Q®nly
increased with 75U and 300Bi¢ure 1V.B.2.3-C).

[l .2 Impact of variation in plant parameters on plant performance and S status

7R LQYHVWLIJDWH WKH VSHFLILF LPSDFW RI WKH SDUDP
analyses were performed. They allowed sensitivity indices (PRCC and Sobol indices) to be
calculated for the three targeted outputs under the 15 conditions. Furthermore, the Sobol indices
indicated and quantified the interactions between the three parameters. By doing so, we sought tc
rank the plant parameters according to the impact of their variations on plant performance and to
see whether the S amounts x timing designs could interfere in this ranking. The results are supportec

by outputs that illustrate the main processes included in the model.

[ll .2.a The variation in RUE was the main driver of TDW and displayed high stability

across the conditions

Plant biomass at the onset of pod formation was strongly positively impacted by the variation in
RUE when PRCC values were close to 1 according to the S amounts and timing coriditioms (
IV.B.2.4-A )JXUWKHUPRUH WKH LQFUHDVH LQ DQG 6/%$ ZzDV SR
TDW when PRCC values ranged from 0.71 to 0.86 and from 0.72 td ®86 SDMrEspectively
under all conditions. The smallrangeDULDWLRQV LQ WKH 35&& YDOXHV RI
that S-amounts and fertilisation timing conditions did not influence the respective impact of these
three parameters on TDW. Similar conclusions could be drawn with the Sobol indices calculated
for the three parametersigure 1V.B.2.4-B). Among the parameters, RUE had the most impact
with a mean main index of 0.85 across all conditions together, which was in contrast to the much
ORZHU PDLQ LQGH[ YDOXHV IRU DQG 6/%e IgWKidr th® thféeU D F W

parameters indicating no interaction was detected between Ehgomne |\V.B.2.4-B).
[l .2.b LAlcL was mainly impacted by the C-allocation to the leaves

%RWK VHQVLWLYLW\ LQGLFHV LQGLFDWHG W WIEhWifferént Q O\ ¢
patterns depending on the levelsSifertilisation and timing conditions=(gures 1V.B.2.5-A and
B). Regarding the PRCC indices, the mean index value of RUE reached 0.52 across all conditions
together and decreased in the fractioned condition (GS30+60) with S inputs below 300U. The
SRV LW LeX thasthe Qighest and asunaffected by the S amount or timing conditions. Finally,

SLA index values were variable under changing S amounts in the GS30 and GS30+60 conditions,
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Figure IV.B.2.5 : Impact of variation in plant parameters on LAl describedby PRCC
and Sobol indices.Impactof RUE, andSLA calculated by PRCCA) andby Sobol indicesB) on
LAl for the 15 S-amounts x timing conditions. For Sobol indices, total indicE, main indice
+ SEand interaction (=total-main) are presenteddachparameter andachcondition (n=15).
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with a decrease in the index under higher S inputs. The Sobol indices confirmed that the influence
of RUE variation on LAéL was the lowest, irrespective of the S amount and the timing conditions
(Figure IV.B.25-B ,Q FRQWUDVW &K SLAYIE Wo dwdsin@ rdsabnses to the S
amount and timing conditions. Under GS30 and GS30+60 conditions, the higher the S amount, the
KLIJKHU WKH LPSDFW RI| WKHRbr ifddddeDiNe S6bQ tatq) inddXx Qndel the GS30
conditions increased from 0.3 to 0.7 as the amount of S increased. In contrast, under GS30 anc
GS30+60 conditions, the higher the S amount, the lower the impact of SLA anwhAbse Sobol

total index decreased from 0.6 to 0.3 under the GS30 conditions. Under GS60 conditions, no effect
of increased S amounts was observed on the sensitivity i LAMR WKH YDULDWLRQ L
Interaction indices were low for the three parameters meaning that there were no tigtttangera
between them, regardless of the S amounts and timing conditionse 1V.B.2.5-B).

ll.2.c QSnobile.cL Was strongly impacted by RUE and the impact odnd SLA were
depending on S supply

The impact of the three parameters om&®.cL was very variable according to the S amounts
and the timing conditiong-(gures 1V.B.2.6-A andB). Both the PRCC and Sobol indices indicated
the strong influence of the variation in RUE onn@se.cL. The PRCC values highlighted similar
patterns of sensitivity of Q@niect WR YDULDWLRQV LQ 58( DQG 6/8 GHS
and timing conditionsHigure IV.B.2.6-A). PRCC values were negative and tended to get closer to
0 with low S amounts under the GS30 and the GS30+60 conditions or with high amounts of S under
GS60 conditions. Therefore, the higher the S amounts when supplied at GS30 or GS30+60, the
higher the negative impact of thée DULDWLRQ LQ 58( molk& Gn €ottralk,Qundes
*6 FRQGLWLRQV WKH LPSDFWV RI WKH YDULDWLRQV LQ 58
amounts because the PRCC values were more stable, with mean vame8.@P, -0.54 and -0.31
foU 58( DQG 6/$ UHVSHFWLYHO\ ZRegyakdiiy@he SeiRignGicesy RBEQ V F
was the most influential parameter in terms of total and main effectsr¢ 1\V.B.2.6-B) for most
of the S-amounts and timing conditions, except for the followingitatiibn designs: 300U at GS60

LQ WKLV FDVH ZDV WKH PRVW LQIOXHQWLDO DQG 8 D
were equally influential). Tha&V RW D O L @@GdagetiRancomitantly with the increase in the S
amount at GS30 and GS30+680gures 1V.B.2.6-A and B) as also observed for SLAiQure
I\V.B.2.6-B), which contradicts the PRCC indices. However, the impact of the variation in the three
parameters was less influenced by the S amount when provided at GS60 with its lower Sobol
indices, except in the case of 300U. The interaction indices varied for the three paracreEs

all S amounts and timing conditions. The interaction values decreased as the S amounts increase
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Figure IV.B.2.6 : Impact of variation in plant parameters on QS,,.i. describedby
PRCC and Sobol indicesimpactof RUE, andSLA calculated by PRCCA) and by Sobol
indices B) on QS yiec. for the 15 S-amounts x timing conditions. For Sobol indices, total
indice £+ SE, main indicex SE and interaction (=total-main) are presented dachparameter
andeachcondition (n=15).
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under GS30 and GS30+60 conditions when the S amounts were higher than 20U, but the same tren
was not seen at GS60 where lower and stable interaction indices across the S amounts wer

observed.

[l .3 Identification of optimised parameter combinations under different S-fertilisation

strategies

The PRCC analyses were conducted from a random draw of 200 combinations of the 3
parameters associated with an output value. Therefore, we could identify the most relevant plant
parameter combinations (i.e. optimised parameter combinations) that enabled the best plant
performances under the different fesaition strategies tested. The best plant performances were
associated with high biomass (TDW) and green leaf areas().A4d maximse plant development
and light interception and high levels of mobile S {&&.cL) to allow adequate S storage in pods.

The condition where 75U of S was applied at GS30 was used as the S supply reference conditior
(RC). The best plant performances obtained under RC were associated tsedpparameter
combinations (Rept) which were thus compared to other optimised parameter combinations under
the other S supply conditionsgble IV.B.2.3).

Il .3.a Early and fractioned S supplies allowed the highest biomass production but

different optimised plant parameter combinations

When applied once at GS30, lower amounts of S than the reference condition (<75 U) led to
small TDW variations even when the parameter combinations were optimised (-4% to -2% of
RCopt). A higher S supply rate than in the G>75 U) resulted in a 13% increase in TDW with
optimisation of the parameter combinatiomslifle 1V.B.2.3). Whatever the S supply rate (sub and
supra), the RUE values remained almost unchanged to those ungexi®Ca maximum threshold
value of 4.58 MJ.hunderRGgt ,Q FRQWUDVW W Kneresdrives QfGDW Y &iatisH V
because their variations were significant, ranging from +53% to +91% for SLA, irrespective of the
amount of S and from- WR IRU ZLWK LQFUHDVHYV RQO\ REVHUYF
the RGpt. Under 50 U, the TDW remained unchanged if the SLA increased by 53%pRQ G
increased by 25% compared to 8C75 U at GS30). When applied at GS60, there was a decrease
in TDW from -20% to -28% compared to Bfunder all levels of S supply. When S was fractioned
(GS30+60), the TDW increased from 6% to 18% under the extreme S supplies (20 and 300 U
respectively) compared to Rg& (75U at GS30). The fractioned condition led to the highest TDW
LQFUHDVH HYHQ XQGHU VXE DPRXQWYV 8 LI 6/$ostQWoUHDV
times lower than under Rg(Table 1V.B.2.3).
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Table 1V.B.2.3: Highest values of the three outputs (TDW, LAL, and QS 4ie.cL) for each of 15 S-supply conditions with optimized
parameters combinations Figures in bold give the values of the outputs and parameters under the reference conditioth (@@)nized combinations
(RGC,p) Which corresponds to 75 U of $& GS30. The other figures are given as the proportion of increase or decrease comparediasthedel RG,.
The equal symbol (=) means there was no difference in values with RC

TDW LAl g QShobite.cL
Total S rate supply (kg.hal) 0 7': RUE SLA LAIUGL RUE SLA 0 48.e.c. RUE SLA
RC,p (75 U of SQat GS30) 56.4 4.58 0.016 0.54 6.49 2.59 0.018 0.65 25.68 1.61 0.022 0
Supply at GS30 (bolting)
20 -4 % 0% +83% -19% -24% -35% +79% -26% -89 % = -61% +17%
37.5 -2%  -3% +91% -15% -6% -33% +79% -3% -71% +13% -53% +49%
50 = -1% +53% +26% -2% -20% +8% -1% -48 % = -45% +83
300 +13% -1% +83% +5% +8% +55% -43% +3% + 413 % +2% 49% +60%
Supply at GS60 (flowering)
20 -28% -4% +01A)10 +25% -53% -31% +87% -14% -75% +8% -19%+ 127 %
375 -27% 0% +65% -33% -50% -21% +27% +8% -42 % +5% -51%+ 107 %
50 -28%  -2% +2% -10% -46% -31%+79% +4% -19% +7% +19% +95%
75 -24% 0% +97% +11% -44% -33% +71% -16% +31% +3% -58%+ 181 %
300 -20% -1% +97% +3% -35% -27% +81% -21% + 436 % +4% -61%+130%
Fractioned S supply GS30+6(
20 +6% -2% +97% +4% -37% -1% +90% +4% -98 % +97% -63% +178%
37.5 +10% 0% +41% +20% -7% -35% +42% +5% -77 % +5% -63% +46Y
50 +12% -2% +69% -44% +2% -33% -2% -5% -41 % +6% -60% +9¢
75 +12% -1% -17% +7% +9% -13% +2% +1% +7% +2% -43% +1%
300 +18% 0% +10% +24% +13% +51% -53% +4% + 468 % +6% -60% +32¢
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Il .3.b The fractioned S supply allowed substantial increases indi/A¥ith moderate

changes in the plant parameters

When S was supplied at GS30, lsAdecreased by 24% to 2% compared tedfGr S amounts
below RC (<75 U) and increased by 8% with 300 U. The SLA values were higher wherebkthe
DQG YDOXHV ZHUH OR &HaéxcaptKimdér QGwhere\SlkAHIebr&ased by 43%,
unlike R8( DQG ZKLFK L Qftanhtl A HespeBive. KDWHYHU WKH 6 DPRX
the least impacting driver with the smallest variations (-26% to 3%) while the ranges of values for
RUE and SLA were much wider, with -35% to 55% for RUE and -43% to 79% for $hlld
I\VV.B.2.3). For S supplies at GS60, despite opged parameter combinations, LAldecreased
regardless of the S amount, but as showrdgnaire 1VV.B.2.3-B the higher the S amount, the lower
the decrease. The RUE values also decreased at GS60 and the SLA values increasedtoompared
their values under R (from -33% to -21% for RUE and from 27% to 87% for Sl0Able
IV.B.2.3).

Under the fractioned supply (GS30+60), lAincreased with 50U, 75U and 300U by 2%, 9%
and 13%, respectively, with optised parameters combinations. For S amounts lower than RC
(<75U), the optinsed parameter combinations led @aaeduction in LAkL (or an insignificant

increase, as observed under 50U).

[l .3.c High QSnobile.cL Was driven by the S amount, whatever the timing of supply,

with little impact on optimised parameter combinations

Whatever the timing of supply (at GS30, GS60 or GS30+6() oS decreased for S amounts
lower than the RC (<75 U) and increased when the S supply was higher than RC. As expected, the
increase was significant for the 300 U supplies at GS30+60 (up to 468% higher than ugger RC
7KH 58( DQG YDOXHYV LQ k¥ 8 suppy@nditirnind tb@ gated/td RE) while the
SLA values decreased, except at GS60 with 50U. However, RUE values displayed the lowest
increases compared to SLBQ G IRU D JLYHQ 6 FRQGLWLRQ ,QWHUHVW
(<75U), the increase in @Svie.cLWas higher when S was supplied once at GS60 (+31%) than twice
under GS30+60 (+7%).
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Table 1V.B.2.4 : Ranking of the 3 parameters accordingo their respective impact on TDW, LAl g, and QS,,piecL @ccording to S-supply

condition. This synthesis including results of the Sobol (main indices) and PRCC analyses.

Output

Parameter ranking

S-fertilization

variable according to its impact  strategy Correlation Dynamics
X  Stable impacbf increased RUBvhatevet
TDW whatever S amount ar RUE, SLA and S amount and timing
timing of application  positively correlated X  More stable impact of increased SLA anc
for suppliesat GS60
x  Stable impact of increased whateverS
SLA> >RUE with 20U at GS30 and amount and timing
at GS30+60 X Lower impact of increased SLAwith
LA RUE, SLA and higher S rateat GS30 andGS30+60
et positively correlated x  Slightly higher impact of increaseRUE
h dit with S rateat GS30 and lower impacbf
> SLA>RUE other conditions increased RUE with S rate u 75U at
GS30+60
with 37.5U at GS30
> RUE > SLA :
with 300U at GS60  RUE, SLA and negatively
correlated . . ,
QS RUE> SLA > with 20U and 300U at except RUE and with X nga\t]iter: Igpz’;gf g}scrggijd ?lé;gﬁg
obile.GL GS30 20U at GS30 and with50U peciala
GS30+60
at GS30+60

other conditions
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IV . Discussion

IV .1 Plant parameter rankings according to their impacts on plant performance uner

different S-fertilisation strategies

7KH WKUHH SDUDPHWHUV 58( 6/%$ DQG V HO+HhEtaBeliSn IR U v
and functioning. They were shown to be impacted by S supplyél-Muguetet al, 2015, thus
leading to conclude to interactions between the C and S-related processes within the model. Out
analysis highlighted that impacts on the variations (range and direction) of the outputs (TR2W, LAI
and Q%obile.cL) Were parameter-specific. These impacts have been sisatharTable |V.B.2.4,
which combines conclusions from both the PRCC and Sobol indices.

The RUE was an important driver of the variation in TDW ang&ScL It was the most
impacting parameter for TDW with a positive trend that was stable across all S supply conditions
(amounts and timing), meaning that increasing its value leads to higher biomass at the onset of poc
formation. There is a direct correlation between RUE and TDW from MoWeK § V (RdRt&itH O
and Moss, 1977 which is used in the SuMoToRI mod&l(nel-Muguett al, 2015b) In contrast,
the two other paramet®tr DQG 6/$ KDG YHU\ OLWWOH LPSDFW RQ 7'
they directly relate to the leaves. According to the total Sobol indices, the allocation of
FDUERK\GUDWHYVY WR WKH OHDYHYV ZPX (WitD LaluedrangeP U H L
0.072- IRU DQG WR IRU 6/$ %HFDXVH QR LQWHUD
LPSDFW RI D JLYHQ SDUDPHWHUTY YDULDWLRQ ZDV QRW LQ

that they each described distinct processes (i.e. biomass production vs. biomass allocation).

The SAs also revealed that the most impacting parameters ai LAH U H DQG WR D
extent, SLA and RUE. As expected, increase@ORFDWLRQ WR WKH OHDYHYV
greater leaf area expansion WHIl KLJKHU 58( KDG OLWWOH LPSDFW :KLOH
increasing S-amounts when S was provided at bolting alone or at bolting and flowering, the effects
of SLA and RUE were influenced by the S amounts in these timing conditions. This was consistent
with prior observations during the model calibration and evaluation steps that (i) led to different
RUE values according to the S-supply conditidhisi(iel-Muguetet al, 20150 and (ii) pointed out
that the SLA decreased under S-limiting conditions, meaning that the leaf thickness was greater
(Brunel-Muguet, unpublished). This leaf plasticity was showed to increase the photosynthetic
activity, thus setting a compensatory mechanism against drastic S limitation, which is known to
impair photosynthesis and C metabolishy (- R R BKat 2019.
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Regarding the amount of mobile S within the leaves{f&cL), the respective impact of the
parameters varied according to S supply conditions. The Sobol indices indicated that RUE was the
PDLQ GULYHU IROORZHG E\ DQG 6/% ,QFUHRMEQWIh8Es DQC
amplified by increases in S fertilisation when supplied either once at bolting or twice under the
fractioned condition. In contrast, the impact of the three parameters was much lower undds all leve
of S supply at flowering. As observed, increasing the RUE favoured biomass production and
consequently leaf expansion. This in turn increased the leaf S-structural requirements and thus
depleted the mobile S amounts stored within the leaves. Another reason that could account for these
effects is the dilution of S within the plant. As the size of the source organs increases, the
concentration of S is diluted, leading to depletion of S mobile reserves. This effect of increased RUE
was observed for optimal timing i.e. at bolting and in the fractioned condition. It was also lower as

the S supplies decreased.

IV.2 A preliminary approach to design ideotypes adapted to specific S-fertilising

strategies

In our study, we made the assumption that ideal parameter combinations combined with adequate
S-fertilisation strategies should offer the most efficient plant status for achieving the reproductive
phase and then high yield. Our analyses revealed that theisgaticombinations for the best
performance at the onset of pod formation (i.e. high biomass and green leaf area tisgraaimn
development and light interception and high mobile S to allow adequate S storage for growing pods)
were specific to each output, thus meaning that there will be trade-offs to attain them in combination
(Table IV.B.2.3). For instance, the optimal RUE value for the highest TDW (for thg/RE4.58,
whereas it is 2.59 to attain the highest EAlIMoreover, in some cases, it is crucial to consider
several parameters together because of their strong interactions, as illustrategfed&igure
IV.B.2.6-B).

Table IV.B.2.4 synthesises the parameter rankings for a given output (i.e. plant biomass, leaf
expansion, S storage) according to the S supply strategies. It indicated that the most beneficial
parameter for targeting would differ depending on whether we iatdiedmprove plant biomass,
leaf expansion or S storage within the leaves with respect to the Bdtatiil designs. Indeed, RUE
was the driver of plant biomass and its impact was stable regardless of amount and timing of S-
fertilisation (stage and fractioning). Leaf expansion was mainly boosted by increased C allocation
WR WKH OHD ¥ ldsger extdhb@indvdased specific leaf area and RUE, in all S&gati
designs apart from low S amounts (20U) when supplied at bolting (GS30) or in the fractioned
condition (GS360+690). Impacts of increased RUE and SLA differed depending on the S-
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fertilisation designs. While the impact of SLA was higher with increasing rates of S-fertilisers at
flowering (GS60), the impact of RUE was more pronounced in the fractioned condition with

extreme amounts (20 and 300U).

These SAs revealed that the association between high biomass or leaf area, and S storage fc
growing was not trivial because the plant parameter drivers were distinct and the intensity of their
impact was also dependent on the S fsatilon designs. Genotypes with high radiation efficiency,
large light interception surfaces (per biomass unit) or high leaf biomass allocation would benefit

from early and fractioned S-feittion strategies.

IV.3 Towards new S management strategies

These results confirm the need to think about new designs or cultural practi8ésrtiisation.
First, they highlighted the negative impact of delayed f&atibn (i.e. at flowering). When applied
at this stage (GS60), a higher S supply could not compensate for the earlier reductions in vegetative
growth. In addition, our results indicated the relevance of fractioning S supply compared to the
conventional single supply at bolting, and thus broadeneddatitin schemes. In our conditions,
S-fractioning led to similar plant performances at the onset of pod formation. This strategy also
prevented excessive sulfate being stored in the leaves and then its potential loss when leave:
detached. From an ecological and economic perspective, fractioning would allow better nutrient
adjustment rather than the conventional single supply and thus help in preventing oisatifantil
Nevertheless, our results showed that even under the mostsegtiplant parameter combination,
the increase in TDW of around 13% under the fractioned condition was obtained with the highest S

supply, which ultimately moderates the sustainable effect of fractioning.

In addition, it is known that S nutrition is closely related to N nutrition in many species like
oilseed rapeAbdallahet al, 2010; Ahmacet al, 2007; Duboussett al., 2009, wheat Galvagiotti
et al, 2009; Salvagiotti and Miralles, 200&nd maize Pawaret al, 2016. Fismeset al. (2000)
reported that in oilseed rape, the balance between the S and N rate determines their use efficiencie:
which are synergistic at optimum rates and antagonistic at excessive levels of a snegig.8le
fertilisation is known to improve N use efficiency and to maintain high seeds qualjtyn( et al,
2012, thus highlighting the importance of balanced N:S ratio. In our study, the fifteen S fertilisation
conditions were provided with non-limiting N supply. For the lowest S supply conditions, the N:S
ratio was not as well balanced as for the conditions with the conventional S supply, which could
impact crop performances. N inputs are drivers of this ratio meaning they can modulate crop

responses to S supply. In this context, implementing S:N ratio thresholds in the model could help
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monitor S fertiisation to better monitor effective S assimilation, which is partly determined by N

availability.

V. Conclusion

A better understanding of the relationship between specific model parameters and crops at the
onset of pod formation is essential to adjust cultural practices under contrastingisatfertil
management. For this purpose, we uéedl$V WR UDQN GULYHU PRGHO SDUDP
and SLA according to their impact on main output variables related to growth, leaf expansion and
S remobiisation. In our study, we compared these plant parameters combinations to distinguish S-
fertilisation designs. This enabled the best S-fsatibn designs to be determined under specific
plant parameters combinations. This approach underscores the advantages of using adapted varietit
for a specific fertisation context. Our study also highlighted the importance of Sigatidn
management in terms of the amount supplied or the timing of the application (stage and fractioning).
We showed that supplying more than the recommended inputs did not lead to proportional
improvements in plant biomass or leaf expansion and that delaying supply until flowering had a
strong negative impact. If fractioning designs seem to be competitive with the conventional single
supply (75U S@at the end of winter), significant increased performance would require higher S
rates. These findings reinforce the need to develop tools to measure plant S status and soil £

availability in situ, which would help in adjusting fractioned S supplies throughout the crop cycle.

120






CHAPITRE |V +RésultatstPartie B.3

CHAPITRE IV +RESULTATS

B. Expérimentations numeériques in silico avec le modéle

eécophysiologique SuMoToRI

B33HUVSHFWLYHY GIfpYROXWLRQ GX PRGgOH 6
des interactions SxN sur la qualité des graines : synthese des comparas

de simulations et des données observées

Contexte Les quantités de S dans les feuilles présentes sur la plante au début de formationedgs siliqu
constituent un pool de réserve en S potentiellement remobilisable pour les siligassgeaines el
développement. De fait, la teneur en S dans les feuilles présentes sur la plante@dsbut de formatioh
des siligues pourrait étre un proxy précoce de la qualité grainiére. Sa préasroait étre un indicateyr
pertinent si les conditions de fertilisation sont bien simulées par le mod#iedBnné les fortes interactiohs
HILVWDQW HQWUH OHV PpWDEROLVPHVVW @NWDSSRUW) LYB BW |RK) Qk
peuvent moduler les simulations avec le modéle SuMoToRI (qui ne prend pas en compte les répgnses a
disponibilité en N). Ainsi, pouV LPXOHU FRUUHFWHPHQW OHV YDULDEOH|V GH
des apports fractionné ou retardé en fertilisants S doivent étre pris en compts fizmnsdlismes du modelg.

Objectifs: Les objectifs sont de (i) vérifier que les perforrrlddV VRXV OHV PRGD|IOLWp
fertilisants S uniques, fractionnés ou décalés sont bien simulées par le modeézifigr dans quelle
FRQGLWLRQV GIDSSRUWYV HQ 6 HW 1 OD WHQHXU HQDOBTXBIYP VHUW
simulée et peut donc étre un indicateur précoce et fiable de la qualité grainiére, notdeiaéeneur en
GDQV OHV JUDLQHV HW LLL PHWWUH HQWHMLEAHQIFRIQU D6 [QpERX
performances du colza dans des conditions limitantes en N.

-5

Démarche expérimentale Nous avons cherché a comparer les observations issues des diffgrentes
cultures réalisées en conditions contrélées (Chapitre IV. Al) aux simulatiorseedatians les mémgs
conditions climatiques (température @tD\RQQHPHQW HW GIDOLPHQWDWLR HQ 6
en trois étapes (i) vérification de la pertinence de la teneur en $efq@iadite comme indice précoce dg la
qualité de la graine, (ii) vérification de la précision des simulations 9@ WLRQV GIDSS|RUW |
UHWDUGp HW LLL HVWLPDWLRQ GH OD VLRRIQRWW LGPHDWO BV pF1LNMVE
YXH GH GpPRQWUHU OD QpFHVVLWpP GTLQWpJUHU OGNV Y

Résultats Les résultats montrent que la dose de S ainsi associée a la dose de Nlangréctsion de
résultats des simulations du %SLe %S prédit par le modeéle est un bon proxy de la qualité protéiqu des
graines (% de S dans les graines) uniguement en conditions non limitantes en N. Pour que la valedir simulé
de la teneur en S des feuilles au début de formation des siliques sakyrfigiole de la qualité protéigye
des graines quel que soit le schéma de fertilisation S et N utilist,néeessa UH GTLQWpJUHU DX
nouveaux formalismes prenant en compte la disponibilité en N et les inter&tNn8 serait par ailleurs
intéressant de mieux prendre en compte les effets associés a des apports fractietsé®sen S lors de
la phaseGTHIWHQVLRQ GX PRGgOH MXVTXYj PDWXULWp GHV JUPLQH\
OD SODQWH GLIIpPUHQWH GH FHOOH ORUVnGXaQuai®e pretbiqgMeesp L T X H
graines
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% 3HUVSHFWLYHV GYpSURIQOIERY SRY WG X QPR E=0dJAHU
des interactions SxN sur la qualité des graines : synthese des comparas

de simulations et des données observées

l. Introduction et objectifs

La culture en serre réalisée au cours de cette thése comprend plusieurs traiteréearit qkif
la dose et la date des apports en fertilisants S et en N (v@h&gstres I11.A.1.1 etlV.A.1). Elle
D SHUPLY GIDSSRUWHU GHV QRXYHDX[ MHX[ GH GRQQpHV F/|
SxN et du fractionnementoudu2tUG GH OfDSSRUW HQ 6 ,0 VHPEODLW
données pour réaliser des simulations avec le modéle SuMoToRI afin (i) de comparer les
observations issues des différents traitements réalisés en conditions contrélées aux simulation:s
effectXpHV GDQV OHV PrPHV FRQGLWLRQV FOLPDWLTXHYV WHF
HQ 6 LL GH YpULILHU VL OHV SHUIRUPDQFHV VRXV OHV P
bien simulées par le modéle et (iii) de mettre en évidence lahédeWp GILQWpJUHU OHV
pour prédire les performances du colza dans des conditions limitantes en N.

8QH DXWUH SHUVSHFWLYH GX PRGgOH 6X0R7R5, HVW VRQ
OD TXDOLWp GHV JUDLQH ¥neubep % darfsHesSdrillé Kay\début dehh fordation

des siliques est un indicateur précoce fiable de la qualité grainiére, notre démarche a cherché a :

i.  Identifier les conditions nutritionnelles pour lesquelles le modéle simule bien la teneur en
S dans les feuilles (qui a été la seule variable associée au S pour laquelle nous avons
disposé des données observées contrairement a la teneur en sulfate)

ii. Corréler les teneurs en S simulées dans les feuilles avec les teneurs en S observées o

simulées dans les graines a maturité.

Dans un premier temps, nous avons comparé les observations issues des conditions not
OLPLWDQWHY HQ 1 HW SRXU OHVTXHOOHV OYDSSRUW HQ 6
8S_HN, 30S_HN) avec les simulations réalisées avec les fonctions de prélevements
correspondantes. Puis, nous avons confronté les observations issues des conditions non limitante
en N et pour lesquelles les apports en S ont été retardés (GS53) ou fractionnés (GS32 et GS53
(0+30S_HN et 8+22S HN) avec les simulations réalisées avec les fonctions de prélévements
FRUUHVSRQGDQWHY GDQV OfYREMHFWLI GH YpULILHU VL OH
ou fractionné en S étaient bien simulées. Enfin, nous avons confronté les observations issues de
conditions limitantes en N (0OS_LN, 8S LN, 30S_LN, 85 _MN et 30S_MN) avec les simulations
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Figure 1V.B.3.1 : Quantitésde S total dansla plante sans les feuilles chutées (QS)
observées aux datesle récolte TO (0 £j, degré jour), T1 (415 £j), T3 (709 £j), T5
(1412 £j) et T7 (2690 £j) pour les 9 traitements de O H[S p UL P enovdtdhs R Q
contrélées (0S_HN, 8S HN, 8S_MN, 8S_ LN, 30S_HN, 30S_MN, 30S_LN, 0+30S_¢&tN
8+22S_HN).Les valeurs correspondentaamoyenne“ET (n=5, saufa T1, a T3 pour 30S_LN, a T5
pour 8S_MN, 30S_MN, 8S_LNt30S_LNeta T7 pour 8S_HN ou n = 4). Les symboles ont été reliés
afin de mieux visualisera cinétique de prélevement du Be stade de développement du colza est
indiqgué pour chaque date de récolteaicashireet al., 1991). Le TT correspond arT £j aprés
vernalisationTb : température de baseMfrrissonetal., 1989.
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Figure IV.B.3.2 : Ajustements des cinétiquesle prélevementen S (traits) G 1 D Slekq V
données observées (marqueurs) pour les conditions non limitantes N (0S_HN, 8S_HN,
30S_HN, 0+30S_HNet 8+22S HN).Les valeurs observées (Figuié.1, quantité de S dara
plante sans les feuilles chutée) corresponddatdoyenne” ET (n =5, saufa T1, a T3 pour 30S_LN
eta T5 pour 8S_MN, 30S_MN, 8S_LKEt30S_ LN oun=4)./1DMXYV ¥ ld padra@&irage suit une
fonction de Hill dont les paramétres sont présentés danbBableaulV.B.3.1.Le TT correspond & T

Ej aprés vernalisatiof.b : température de basglorrissonetal., (1989)
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réalisées avec les fonctions de prélevement en S correspondantes (méme dose en S) en conditic
QRQ OLPLWDQWH HQ 1 SRXU FRQILUPHU O T lderS R thod&erfrH G |
GY{DPpOLRUHU OHV VLPXODWLRQV &HV UpVXOWDWY QRXV R
OD SHUWLQHQFH GIfXWLOLVHU OD WHQHXU HQ 6 GDQV OHV |

qualité protéique des graines.

[I. Matériels et méthodes

[1.1 Données climatiques, initialisation du modéle et paramétrage

. D $FTXLVLWLRQ GHV YDULDEOHV GTHQWUpHV |

prélevement en S

Les données climatiques nécessaires pour les simulations sont la température et le rayonnemen
&HV GRQQpHV RQW pWp PHVXUpHVY HW HQUHJIJLVWUpHV SDU
minutes tout au long de la culture. Les données enregistrées chaque jour ont été utilisées pou
calculer la température moyenne dans la serre (en °C) et le rayonnement global (Rg) moyen
journalier dii aux radiations solaires extérieures (Rg, ¥our?). Le Rg a été convertit en PAR
(MJ.m2.jour?) selon la formule suivant&psseet al, 1986; Varlet-Grancheat al, 198) :

PAR = 0,48 x Rg x10x 3600 x 24

Les plantes ont été récoltées régulierement (voir méthodologie de récolte @hapitee 111.A
section 1.1.9 a des dates recouvrant la phase de prédiction du modeéle (TO a T7). Les simulations
DYHF OH PRGQgOH 6X0R7R5, GpEXW Hxxike § l©dorté RdIA\pEhddSde O T |
vernalisation pour notre culture en serre ce qui correspond au temps TO (08/03/2016), et se terminen
970 f & MRXUV DSUqV OD VRUWLH GH&KCYWbliisoetaP, $389,BAN U H Gt
temps T4 (28/04/2016).

Le S prélevé de facon journalidlr SDU OD SODQWH HVW XQH YDULDEOH
que les cinétiques de prélévement en S correspondent aux différentes conditions de fertilisation S
XWLOLVpHYVY ORUV GH OYH[SPpULPHQWDWLRQ HQ Gajddtebnéht LO LC
des quantités prélevées observées. Ces quantités en S dans la plante ont été mesurées pour plusie
dates de récolte (T1, T3, T5 et T7) par EA-IRMS et/ou fluorescence a rayRF) pour les 9
traitements (n =5, saufa T1, a T3 pour 30S_LN, a T5 pour 8S_MN, 30S_MN, 8S_LN et 30S_LN
eta T7 pour 8S_HN ou n = &igure 1V.B.3.1). Les quantités de S dans la plante au temps TO ont
été estimées a partir de la matiére fraiche a TO et des teneurs en S dans la matieres seche d

échantillons a la date suivante (échantillons perdus pour cause technique, panne de congélatel
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Tableau 1V.B.3.1

traitements non limitants en N (fonction de Hill).

Condition de fertilisation S QSiax n K.,

0S HN 15 6 300
8S HN 30 6 400
30S_HN 65 6 500
0+30_HN 57 3 644
8+22S HN 69 4 588

Tableau 1V.B.3.2 : Valeurs initiales des variableset des parametres utilisées pour les

Valeurs des parametres des fonctionsle prélevement pour les

simulations.
Symbol Definition Value Unit Source
sd Sowing density 18 Plant.m?
PAR interception
k _ - 0.75 m?2 n? Bonhomme
PAR extinction coefficient ot al 1982
Potential leaf growth
LA, Initial leaf area of photosynthetic 0.065 m?2 plant!
leaves '
LA 0.2 m?2 plant Estimated
K Leaf area expansion parameters  872.96 °Cd?
N 6.31 dimensionless
C acquisition and plant offer
PARabsg; Initial absorbed PAR 0 MJ th
TDW,; Initial total dry weight 3.16 g DW plarit
DW¢ ini Initial dry weight of fallen leaves 0 g DW plaht
RUE Radiation use efficiency 15 g DW M3 Estimated
aLDWg, Parameters of the function 0.0092 g DW plant °Cd*
bLDWg, describing the time progression 0.0043 dimensionless
of LDWg,
C allocation to leaves
Coefficient of DW allocation to 0.45 dimensionless .
Estimated
the leaves
C demand of green leaves
LDWg, ini Initial. er weight of green leaves 2.004 g DW plant Estimated
SLA Specific leaf area 0.028 m2 g DW
Growth S demand
C* Parameters to estimate critical S 5.11 mg S plant
*/ content in GL as a function of -0.52 dimensionless
LDWGL Estimated
.UHVW Parameters to estimate critical S 1.83 mg S plant
UHVW content in the rest of the plantas  -0.004 dimensionless
a function of DWrest
Potential mobile S allocation
OSRW Coefficient of potential 0.8 dimensionless
repartition of mobile S to the Estimated
leaves
S uptake
QSrot.ini Initial total S uptake 11.812 mg S pléant
QSsLini Initial S in green leaves 9.22 mg S pfant  Estimated
QSres}; Initial S in fallen leaves 2.59 mg S plant
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180 f & &HV PHVXUHV RQW SHUPLV GYDFTXpULU GHV FLQpPWL
GIKLYHU 7 MXVTXTj OD-del®d¥ ld pGade depprerliCtion ldu Toddde)Xapprochée
par la date de récolte T4) par des fonctions de Hill (comme détaillé dabisdpgres 111.B.1.2 et

IV.B.2) ceci pour les cing conditions non-limitantes en N (0S_HN, 8S_HN, 30S_HN, 0+30S_HN
et 8+22S_HNFigure 1V.B.3.2). A chaque condition est associée une fonction de Hill ayant des

valeurs de paramétres spécifiques {Qa et n,Tableau IV.B.3.1).
[I.1.b Valeurs initiales et paramétrage

/IHV VLPXODWLRQV FRPPHQFHQW j OD VRUWLH GH OYKLYHL
et possedent entre 6 et 8 feuilles. Les différentes valeurs initiales correspondent aux valeurs
moyennes observées (bPou estimées (TDW, LDWaL.ini, QSroT.ini, QSsLini €t QSest.in) & partir
des matieres fraiches (n = 5) de la culture en serre pour le tempsbl@al 1V.B.3.2). Toutes les
valeurs initiales sont les mémes quel que soit le traitement puisque le protocole de culture a été
LGHQWLTXH DYDQW OD VRUWLH GYKLYHU SRXU WRXV OHV
nutritionnels sont appliqués a partir du temps T1 (415°Cj apres la vernalisation) qui marque ainsi la
date a laquelle les plantes peuvent étre différenciées entre les traitements. LaP&RaDS\E ini
ont été initialisés a 0 comme pour la version originale du modéle. Le paramétrage du modele reprenc
celui utilisé pour la calibration du modelr(nel-Muguetet al, 2015 j OfH[FHSWLRQ GH
de la RUE. Dans le paramétrage du modele, il est attribué deux valeurs de RUE différentes selon le
niveau de disponibilité en S. Les plantes ayant les mémes valeurs initiales tous traitements
confondus, nous avons retenu une seule valeur générique plus faible que les valeurs de calibratiol
(1,5 au lieu de 4,59 et 3,11 pour les conditions non limitantes et limitantes en S, respectivement)
FRPPH VRXYHQW UHWURXY(@GEbri€lDed ¥, CRPE0XGossel\Al, pl o8y Gal V
valeur de la RUE est tres dépendante de la période du cycle pendant laquelle elle a été mesurée. E
effet, Kuaiet al (2015) ont montré que la RUE mesurée était positivement corrélée avec la biomasse
et était donc plus faible entre le semis et le début de floraison puis augmentait entre le début de
IORUDLVRQ MXVTXTYj OD ILQ GH IORUDLVRQ HW OD PDWXUL)
meilleures simulations (limitant les écarts aux observations). Enfin, la densité de la culture en serre

est de 18 plantes:m

Les variables observées disponibles qui ont été retenues pour étre comparées aux valeur
simulées sont : la biomasse totale (TDW, g.ptante OTLQGLFH GH VXUIDFH IROLD
(ou GL pour « green leaves ») (LA] m2 feuilles.n? sol) et la teneur en soufre dans les feuilles
vertes (%3L, teneur exprimée en % de S dans la matiere séche des GL), étant donné que les
qguantités de sulfateDQV OHV */ QYRQW SDV pWp PHVXU@hunt /HV
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Figure IV.B.3.3 : Observations (symbolesgt simulations obtenues avete modéle SuMoToRI

(lignes continues)de la biomasse totale (incluant les FC, TDW, g.plant&), de OLQdeL FH
surface foliaire des feuilles vertes (LAL, , sans dimensionm? feuille.m sol) et de la teneur en

S des feuilles vertes (%g,, % de S des GL) pour les 3 conditionsG § D S 8rrSéiUne fois a
GS32 (415 £ jour aprés vernalisation) et non limitantes en N (HN). 0S_HN : 0 U S aGS32,
8S_HN :8 U S aGS32et30S_HN : 30 U S &6S32. Les feuilles vertes (GL) correspondeni pool des
feuilles sénescentes, matuetgeunes. Les valeurs observées correspondéntmyenne” ET (n = 5, sauf

pour 30S_LN ot n =4). TO: OCj, T1: 415 £, T2 : 569 £j, T3 : 709 £, T4 : 970 £j, T5 : 1412 fj.

Les valeurs observées des tempsefd4 Q 1 p \wWad Qidponibles pour les %S il a été ajoutda valeur
observéautemps T5 (141j) afin de visualiser son évolution future.
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GLVSRQLEOHV SRXU WRXWHYV OHV G D WHeét @fjiemshtidispdditie. R Q
pour les temps TO, T1, et T3 (ainsi que les temps T5 et T7 qui dépassent la période de prédiction dt

modele).

Les simulations ont été réalisées avec la version du modéle intégrant les fonctions de prélévemen

de Hill, utilisée également pour les analyses de sensilfilitégitre 1V.B.2).

[1l. Résultats

[11.1 Comparaison des observations et des simulations en condition non limitante en N
[ll.1.a Apport unique de S a GS32

La Figure 1V.B.3.3 présente pour les conditions 30S_HN, 8S HN et 0S_HN les valeurs
observées (symboles) et les simulations (lignes continues) de la biomasse totale (incluant les feuilles
chutées ; TDW, g.planfe GH OYLQGLFH GH VXUIDFH |RQ mbfedillelmc HV |F
sol) et de la teneur en S dans les feuilles vertes (8% de S des GL) de la fin de la vernalisation
M XV T X 1 D Xfo@ratoX WésGilidues. Les biomasses observées pour ces trois conditions ne sont
pas significativement différentes, quel que soit le stade de développement entre TO et T4, atteignan
en moyenne 16,5 g.plantéx T4 (970 °Cj). Les biomasses sont bien simulées de TO a T3 mais
surestimées a partir de T4. Par exemple, la biomasse observée a T4 pour 30S_HN ést de 16,
g.plante! alors que la biomasse simulée est de 23,5 g.pigntd0 %). On peut souligner que le
QLYHDX GYDSSRUW GH 6 QYLPSDFWH SDV OD ELRPDVVH HCc

€également par les simulations.

ID FLQpPWLTXH GH OYLQGLFM.) @édt bignkdinhidde HnaiRR I€sL\valewHsont $
légérement sous-estimées par le modele. Contrairement a la condition 0S_HN ou le LAIGL est sous-
estimé a T4 (3,1 simulé pour 4,1 observé), pour les conditions 30S_HN et 8S_HN, les simulations
du LAlgL a T4 sont trés satisfaisantes (par exemple pour la condition 30S_HN, la sous-estimation
QITHVW ZXW).Geépendant, il peut étre noté que les écart-types sont assez importants, montrant
XQH IRUWH YDULDELOLWp HQWUH OHVY SODQWHV GIXQH PrP
pour la biomasse totale, le LAl Q{HVW SDV VLIJQLILFDWLYHPHQW GLIIpUI
gue légérement plus faible en 0S_HN) et atteint a T4 une valeur de 4,2 ; 4,3 et Zpm# des
conditions 30S_HN, 8S_HN et 0S_HN respectivement. Les simulations rendent également compte
de ces effets.

/ID WHQHXU HQ 6 GDQV OHYV I|HXE eu@stiviéed pour\ledHthoisHedhditicdd) Q V
de facon plus importante au temps T1 (+ 92 %, + 78 % et + 30 % respectivement pour 30S, 8S ef
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Figure 1IV.B.3.4

Observations (marqueurs) et simulations obtenues avecle modéle

SuMoToRI (lignes continues)de la biomasse totale (incluant les FC, TDW, g.planté), de
O 1 L Qdé suFR#&te foliaire des feuilles vertes (LAL, , sans dimensionm? feuille.m sol) et de

la teneur en S des feuilles vertes (%§,, % de S des GL) pour les conditionsG D S 8RU W

fractionnée (8+22S_HN) ou retardée (0+30S_HNdt non limitantes enN (HN). 8+22S HN:8 U
S aGS32 (415 £ jour) + 22 U S 8GSE3 (569 £ jour), 0+430S_HN : 30 U S &6S53 (569 £ jour). Les

feuilles vertes correspondeau pool des feuilles sénescentes, matusegeunes. Les valeurs observées

correspondent Ea moyenne“ ET (n=5, n =4 pour 30S_LN). TO: QCj, T1:415 £j, T2:569 £j, T3:
709 Cj, T4:970 £j, T5: 1412 Cj. Les valeurs observées des tempsT24 Q 1 p \pab dsponibles pour
les %S, il a été ajoutda valeur observéautemps T5 (1412 jour) afin de visualiser son évolution

future.
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0S_HN) et moins importante au temps T3 (+ 14 % pour 30S_HN et + 8 % pour 8S et 0S_HN).
&RPPH DWWHQGX HWoRdén\Sedi ivhport&nD plis I©FBuBmente, atteignant son
maximum vers 600°Cj pour la condition 30S (0,84 % de S en moyenne), vers 550°Cj pour la
condition 8S (0,5 % en moyenne) et encore plus tét vers 350°Cj pour la condition 0S (0,35 % en
moyenne)./HV YDOHXUV REVHUYpHVY DX WHPSV 7 QfpWDQW SDV
ROQW pWp DMRXWpHV DILQ GYTYDYRLU XQ SRLQW GH FRPSDUD
tendance. Les valeurs observées indiquent une chute du&nBe les temps T3 et T5 pour les
conditions 30S, 8S et 0S_HN respectivementfl8 ; i ,3 et £7,8 %. Les simulations semblent
prendre en compte certaines de ces variations ou dg¢ &t8inue de+20 %, de+30 % et stagne a

une valeur de 0,28 % de S dans les GL entre T3 et T4 pour les conditions 30S, 8S et 0S_HN

respectivement.
[11.1.b Apport de S retardé ou fractionné

La Figure IV.B.3.4 présente pour les conditions 0+30S_HN et 8+22S_HN les valeurs observées
(symboles) et les simulations (lignes continues) des trois variables de sorties illustrant les
performancesie. TDW, LAlcL et %S GHSXLV OD ILQ GH OD YHUQDOLV
formation des siliques. Les biomasses totales observées et simulées des conditions 0+30S_HN e
8+22S_HN sont semblables aux conditions 0S, 8S et 30S_HN. A partir du temps T4, on observe
une surestimdtRQ GH OD ELRPDVVH GIDXWDQW SOXV SURQF

4XHOOH TXH VRLW OD FRQGLWLRQ GYDSSRUW HQ 6 GF
OD ELRPDVVH QYfHVW SDV DIIHFWpH HQWUH OHV WHPSV 7
temps T3.

La cinétique de LAd. est bien simulée pour les deux conditions 0+30S et 8+22S HN. Comparé
aux observations, le LAL simulé a T4 est |légerement sous-estimé pour la condition 0+30S_HN
(4,8 observé contre 4,2 simulé sait2,5 %) et Iégérement surestimé pour la condition 8+22S_HN

(3,7 observé contre 4,1 simulé soit + 10,8 %).

La cinétigue du%& HVW DVVH] ELHQ VLPXOpH SRXU OHV FRQGLWI
en S et dans les valeurs sont surestimées surtout a T1 (+ 34 % et + 54 % respectivement pour 0+30
et 8+22S HN). Pour les conditions 0+30S_HN et 8+22S_HN respectivement, les valeurs observées
au temps T3 sont de 0,38 et 0,52 % et les valeurs simulées de 0,4 et 0,58 % de S dans les GL (sc
respectivement + 5 % et + 11 %). Le &®ntre T3 et T5 augmente (+ 10 %) pour la condition
0+30S_HN et diminue trés légeremedR XU OD FR QG L W LRY%). CepdnBant, les %S
simulés représentent bien les observations et restent stables ou diminuent trés légerement entre T
HW 7 SRXU OHV GHX[ FR&QGrespdcti€mént pour 0+806 et 8+22S HN).
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Figure 1V.B.3.5 : Comparaison entre les teneursle S simuléeset observées dans les
feuilles vertes (%S; , % de S des GL) au temps T3 (709 £ jour) toutes conditions

G 1 D S 8ri8@étW confondues (A), pour les conditions non limitanteen N (HN, B), pour

les conditions G 1 D S :BydrvEn N (MN, C) et pour les conditions limitantesen N (LN,

D). Les valeurs simuléesn conditions 8S_HNet 30S_HN ont été associées respectivement aux
valeurs observéesn conditions 8S_MNet 8S_LN et en conditions 30S_MNet 30S_LN (n = 5, sauf
pour 30S_LN ou n = 4)La droite G p T X B W\ iRd@jue un rapport entréa valeur simuléeet
observée égal a 1, correspondant & une simulation correspondant exactsbn @R&VHUYDWLRQ
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1.2 Comparaison entre les observations issues des conditions limitantes en N et les

simulations réalisées avec les fonctions de prélévement en S correspondantes

$ILQ GH GpWHUPLQHU DYHF TXHOOH DPSOHXU GHV FRQGL
méme apport de S modifiaient les simulations avec le modéle SuMoToRI, nous avons comparé les
simulations réalisées en conditions HN (97,2 U de N) avec les observations correspondant aux
conditions LN (Low Nitrogen ; 28,4 U de N) et MN (Mid Nitrogen ; 72,7 U de N) pour un méme
DSSRUW GH 6 R X 8 6 | *6 1RXV DYRQV GRQF IDLW C
observations en conditions LN et MN et les simulations (en conditions HN) démontreraient les

limites du modéle a rendre compte des performances en conditions limitantes en N.

Au temps T3, pour une teneur moyenne en S dans les feuilles verigg ¢sServée a 0,26 %
+ 0,07 pour 0S_HN ; 0,35 % + 0,06 pour 8S_HN et 0,66 % + 0,06 pour 30S_HN, le modele simule
respectivement une valeur de 0,28 (+ 7,7 %) ; 0,38 (+ 8,6 %) et 0,75 % (+ 13,6 %)ndde3 @zl
(Figure 1V.B.3.5-B). Les simulations surestiment légérement lezfq®ur les 3 conditions, plus
fortement pour la condition 30S. En condition MN (75 % de HN), les observations sont plus
variables pour la modalité 8S (en moyenne 0,46 % + 0,06 de S dans les GL) que pour la modalité
30S (en moyenne 0,57 % % 0,02 de S dans les GL). Les simulations sous-estiment le %SGL er
FRQGLWLR®Q%)E&t ld surestiment en condition 30S (+ 31,6 %). En condition LN (30 % de
+1 OHV REVHUYDWLRQV VRQW j OfLQYHUVH GH OD FRQGL!
moyenne 0,52 % * 0,06) que pour la modalité 8S (en moyenne 0,41 % * 0,03). Les simulations
sSous-HVWLPHQW OpJqUHPHQW O H,3 %)ét ld Quréskni@ eMearidion 80S i(+
44,2 %). Globalement, la teneur en S des GL est sous-estimée pour un apport de 8 U de S sous e
conditions LN et MN (valeurs observées comprises entre 0,38 et 0,54 % pour une valeur simulée de
0, GH 6 GDQV OHV */ DORUV TXYfHOOH HVW VXUHVWLPpH S
comprises entre 0,45 et 0,60 % de S dans les GL pour une valeur simulée de 0,75 % de S dans le
GL). &HV REVHUYDWLRQV PRQWUHQW TXH OD FRQGLWLRQ Gf
dans la plante et par conséquent module la teneur en S dans les feuilles v@rtées résultats
MXVWLILHQW OfXVDJH GX PRGgOH GDQV GHV FRQG IRUMRHL/

de nouveaux formalismes rendant compte des interactions SxN.

&RQFHUQDQW OHV FRQGLWLRQV GIDSSRUW IUDFWLRQQp F
S dans les feuilles vertes observée a 0,38 % + 0,06 pour 0+30S_HN et 0,52 % + 0,03 pour
8+22S_HN, le modéle simule respectivement une valeur de 0,39 et 0,58 % de S dansilgsGL (
I\V.B.3.5-B). Le %S est donc trés Iégérement surestimé pour la condition 0+30S_HN (+ 2,6 %) et

un peu plus pour la condition 8+22S_HN (+ 11 %).
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V. Discussion

,9 'HV SLVWHV SRXU OYDPpOLRUDWLRQ GHV VLPXODWLI

Au regard des observations et des simulations sous les cing conditions de fertilisation S (différant
SDU OD TXDQWLWp portéi. © natardP R fGagliGnhakhpnt), GrficdriState que la biomasse
totale ainsi que le LAJ. sont tres peu variables entre les différentes conditio@sfaL Q ¥eHaJ V H
teneur en soufre dans les feuilles vertesd23.es simulations réalisées sous ces conditions de
fertilisation montrent que le %S au début de la floraison (temps T3 correspondant au stade GS60-
62 HVW FRUUHFWHPHQW VLPXOp SRXU O9YDS& R4 W&géceh®iD U G [
VXUHVWLPp SRXU OTDSSRUW 228 HMNJ ethhQuigs traitémenks \baradérisés
par un apport unique de S au stade GS32 (0S_HN, 8S_HN et 30S_HN). Cette surestimation est plu
LPSRUWDQWH ORUVTXH OIDSSRUW HQ 6 DXJPHQWH 8Q SRLC
générale du %& est le fait que cette teneur relative en S est calculée avec la biomasse séche des
GL simulée qui elle-méme est sous-estimée par rapport aux observations (semblables aux
simulations pour le LAdL). Le LAlgL est en effet mieux simulé dans son ensemble pour la condition

6B+1 GfRe XQH PHLOOH XUltbrsgudes GimwaticRSen@&ohditton 30S sont

comparées aux observations correspondant a un apport en N intermédiaire (30S_MN) ou faible
(30S_LN), le %3G, est surestimé (pour le temps T3 soit f &M DSUqQV YHUQDOLVDWL
lorsque les simulations en condition 8S_HN sont comparées aux observations MN ou LY, le %S
est sous-estimé€es résultats montrent que la dose de S (8S ou 30S) ainsi que la dose de N (LN,

MN ou HN) impactent la précision des résultats des simulations du %%.

/[THIITHW GH OD TXDQWLWp GIDSSRUW HQ 6 SHXW rWUH G
identique pour les simulations en conditions 8S et 30S. En effet, dans la version originale du modéle
(Brunel-Muguetet al, 2015h, la calibration est partiellement différente selon le niveau de
disponibilité en S : deux valeurs différentes de la RUE ont été attribuées selon des conditions
GIDSSRUWYVs H3pW KdRIEEX tbmme limitants (LS). Le but du travail ici présenté
QIpWDQWFPIM BEKHHUHOH PRGgOH QRXV QYDYRQV XWLOLVp T
DILQ GYrWUH UHSUpVHQWDWLI GH OfHQVHPEOH GHVedFRQGL
nous avons toutefois testé difféerentes valeurs des trois paramétres utilisés lors des analyses d
VHQVLELOLWpP 6/$ FRHIILFLHQW HW 58( pWDQW GRQQp C
leur sensibilité a la disponibilité en Brgnel-Muguetet al. 2015b; résultats non publiés). La RUE
étant le parameétre le plus impactant, comme démontré d&isalgtre 1V.B.2 (Poissonet al,

20183, il a été choisi une seule valeur de RUE plus faible (1,5 g. M3.NLie les valeurs de la
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version originale du modéle (HS : 4,59 g. MSM1S:3,11g. MSM}¥ SHUPHWWDQW G
la prédiction du modele. Par ailleurs, ce changement de valeW eGIDXWDQW SOXV MX
démontré que la RUE évolue (i) au cours du cycle de développement dukaadzat(al, 2015,

2019, (i) en fonction de la phénologie (RUE plus faible pour certains organes autotrophes comme
les siliqgues Gabrielleet al, 1998a, 1998bmais aussi (iii) en fonction de la fertilisation soufrée et
azotée, chez le colz&((ai et al, 2015, 201} et chez le bléSalvagiottiet Miralles, 2008 ; Zulfi-
Qaretal, 201§ 1RV VLPXODWLRQV FRPSUHQDLHQW FLQT FRQGLW
GH TXDQWLWp HW GH GDWH GYDSSOLFDWLRQ UHWDUG RX
unique valeur de RUE bien que cette valeur soit trés probablement dépendante indirectement dt
QLYHDX GH 6 TXL LPSDFWH OD SUpFRFLWp GH OD SKpQR:
photosynthétiques (siliques autotrophes) et leur senescence (feuilles). Ainsi, les simulations
pourraient étre améliorées, par exemple en choisissant des valeurs de RUE spécifiqgues aw
PRGDOLWpPYV GIDSSRUW HQ 6 RX HW HQ FDOLEUDQW SOXV SL
FRQGLWLRQV GIDSSRUW HQ 6 FRPPH OH 6/%$ RX OH FRHIILFL
pas dans des objectff GH JpQpULFLWp GHVY PRGgOHV GH FXOWXUH GI
de calibrations spécifiques. Une autre option possible serait de déterminer des lois de réponse de |
RUE a la disponibilité en S et au temps thermique, deux facteurs qui semblent impacter les valeurs
de RUE (Gabrielleet al, 1998a, 1998b ; Kuat al, 2015, 2016 ; Salvagiotti et Miralles, 2008
Zulfi-Qar et al., 2018.

&HV VLPXODWLRQV PHWWHQW HQ pYLGHQFH OYLPSRUWD!
GIDPpOLRUHU OHV VLPXODWLRQV DY HhRditivhs VaRRaBGles@RNEKOR 7 R |
effet, en se plagant en condition 30S_LN, les simulations surestiment la teneur en S dans les feuille:
par rapport a la condition HN. Pour un méme apport de S, la disponibilité en N va impacter les
teneurs en S dans les feuilles. Bien que les SEVHUYpV GDQV GLIIpUHQWHYV F
1 SXLVVHQW VH FKHY D X-&#Hitd gueQgs ptyb fdiblés QoBén ¢ofiditign\80S_HN
peuvent étre similaires aux plus hauts&®8n condition 30S_LN, ces deux groupes sonh bie
significativement différents avec en moyenne respectivement 0,66 % et 0,52 % de S daré les GL
T3 (p = 0,001 ; ANOVA). Le %& moyen en condition 30S_MN a T3 est intermédiaire avec 0,58
% de S dans les GL (significativement différent de la condition 30S_HN ; p = 0,015). En intégrant
les effets de la disponibilité en N pour les formalismes de remobilisation du S foliaire et en apportant
de nouvelles équations de besoins critiques en N et de remobilisation du N foliaire, le modéle
SRXUUDLW UHQ@&EIMHUMRBEWHHIGH WY GLUHFWY GX 1 HW GTDXW
NVXU OHV IOX[ GH 6 HW OYHIILFLHQFH GIXVDJH GX 6 FRPPI
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% S dans les graines matures
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Figure 1V.B.3.6 : Association entrele % de S dans les graines maturegt la teneuren S
dans les feuilles vertes (%g, ) observée au temps T®u simulée au temps T3 (marqueurs
rouges pales) pour les 9 différents traitementsPour chague traitemerig moyenne du % de S
dans les graines observaetemps T7 a été associédaamoyenne dda quantité de S dans les feuilles
vertes (feuilles sénescentes + matures + jeunes) soit obsamémps T3, soit simuléautemps T3.
Les valeurs observées correspondelatroyenne” ET (ET, /ionta POUr € %S5, €tET, pica POUrle %

S dans les graines maturés)= 5, sauf pour 30S_LN ou n = 4).
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(Chapitre IV.A) et dans de nombreuses publicatiodAlnjadet al, 2007 ; Anjumet al, 2012;
Kopriva et Rennenberg, 2004 ; McGrath et Zhao, 1996 ; Salvagiotti et Miralles, 2008 g¥\hng
20171. Le modele SuMoToRI pourrait aider a optimiser conjointement les modalités de fertilisation

en S etenN.

/ID YHUVLRQ DFWXHOOH GX PRGqQOH SHUPHW XQH SUpGLFV
MXVTXYj) OD IRUPDWLRQ GHV SUHPLqQUHV VLOLTXHV %LHQ
PRGgOH MXVTXYj OD PDWXULWp GHV JWwDle @aidémenbet leSHUP
FRPSRVDQWHY GX UHQGHPHQW HQ FRXUV GYfpYROXWLRQ F
SUpFRFHVY GH OD TXDOLWp GHV JUDLQHYVY HQ GpYHORSSHPH!

en S dans les feuilles (%S est un « proxy » de la qualité protéique grainiére.

IV.2 La teneur en S foliaire : un indicateur précoce de la qualité de la graine ?

Dans leChapitre IV.A, nous avons déterminé un seuil critique de S dans les graines (teneur
exprimée en % de S dans la matiére seche) de 0,32 % pour garantir une qualtjéepgoaéniere
(teneur satisfaisante en protéines riches en S). Par ailleurs, le travail de simulation précédent nous
SHUPLV GILQGLTXHU SRXU TXH O Oldjuérdon dz lakthduckk SE§Hs RS R U
feuilles au temps T3 (correspondant au stade début de floraison, GS60-62) était correcte
(0+30S_HN), sous-estimée (8S_MN et 8S_LN) ou surestimée (0S_HN, 8S_HN et 30S_HN, MN et
/1 HW DLQVL GYLQGLTXHU O b c&tiré Wdidatel@grétoce ide FaHane len $ D U

des graines.

Pour les conditions 0S_HN et 8S_HN, le seuilde 0, QTfHVW SDV DWWHLQW DY
des teneurs moyennes de 0,28 et 0,3 %, correspondant a une forte altération de la qualité protéiqu
des grainesHigure 1V.B.3.6). Les %% observés au temps T3 (709 °Cj apres vernalisation, début
de floraison) sont de 0,26 + 0,07 % en condition 0S_HN et de 0,35 + 0,06 % en condition 8S_HN.
Les simulations correspondantes sont respectivement de 0,28 % et 0,38 % de S dans les GL. Le
résultats tendent & montrer que plus les%&st important (a T3), meilleure est la qualité protéique
des graines. Cette relation se confirme en condition HN ou plusde &s8important (0,26 ; 85
et 0,66 % de S dans les GL observé respectivement pour les conditions 0S, 8S et 30S_HN), plus I
%S dans les graines augmente (respectivement 0,28 ; 0,3 et 0,48 %), indiquant un accroissement ¢
OD TXDOLWp SURWPLTXH GHV JUDLQHV DYHF O %Dstndued QWD
(0,28 ; 0,377 et 0,75 % de S dans les GL respectivement pour les conditions 0S, 8S et 30S_HN)
bien que légérement surestimés, rendent compte de cette augmentatiog das868iée a une
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meilleure qualité protéique des graines.%ScL prédit par le modéle est donc un bon proxy de

la qualité protéique des graines en condition HN et quel que soit la quantité de S apporté.

&HSHQGDQW ORUVTXH OD GLVSRQLELOLWpP HQ 1 GLPLQXH
de ce proxy est fortement réduite. De fortes interactions existant entre les métabolismes S et N von
avoir un impact sur la gestion de la remobilisation des réserves S et N, notamment en modulant la
SUE et la NUEFEismeset al, 2000 ; McGratlet Zhao, 1996 ; Salvagiott Miralles, 2008 ; Wang
et al, 2017Dh. En effet, les %S des graines issues des plantes cultivées en conditions 8S_LN et
30S_HN ne sont pas significativement différentes, atteignant respectivement 0,46 et 0,48 %, alors
que le %% a T3 pour la condition 8S_LN est significativement plus faible que pour la condition
30S_HN, atteignant en moyenne 0,41 et 0,66 % de S dans les GL. De méme, pogr am 3de
0,35et 0,41 % de S dans les GL respectivement pour les conditions 8S_HN et 8S_LN (norsdifférent
significativement), les %S dans les graines sont significativement différents et augmentent avec la
GLPLQXWLRQ GH ,%[@s Rdilidv HN@t 0,46 % en condition LN). Des tendances
similaires sont également observées en condition 30S. Ces interactions entre la fertilisation S et N
RQW GpMj pWp VRXOLJQpHY QRWDPPHQW ORUV GH UHFKHUF
le colza Pinkerton, 1998 Une valeur critique (entre 0,20 et 0,25 %) de teneur en S total avait été
déterminée pour indiquer une déficience en S, correspondat%ess. des plantes soungisau
WUDLWHPHQW 6B + 12&00Q 94 (30D defitiEntesEh Bhur que la valeur simulée
de la teneur en S des feuilles au début de formation des siliques soit proxy fiable de la
qualité protéique des graines quel que soit le schéma de fertilisation S et Mlisé, il est
QpFHVVDLUH GYLQWpPJUHU DX PRGqOH GHYV ISRRUPLLED IOERNHYY H
les interactions SxN.

La période du cycle entre 970 °Cj aprés vernalisation (T4, fin des simulations) et 2690 °Cj apres
vernalisation (T7, fin de la culture, maturité des graines) semble étre cruciale pour la mise en place
des réserves de la graine (l0PPHQW GHV SURWpPLQHV GH UpVHUYHV L
remobilisation plus ou moins efficace du S des organes végétatifs (principalement les feuilles) vers
OHV JUDLQHV VRXV OD GpSHQGDQFH GH OD GLVSREELOLYV
en S peuvent étre des éléments influencant aussi la gestion du S par la pidirte latqualité des
graines. En effet, des teneurs significativement non différentes en S foliaire a T3 sont retrouvées
pour les conditions 0+30S_HN et 8S_HN (respectivement 0,38 et 0,35 % de S dans les GL), ce qui
QYDIIHFWH SRXUWDQW SDV OD TXDOLWp SURW p |5BXpéri€utH V JU
a la teneur critique de 0, 2Q SHXW DLQVL pPHWWUH OYfK\SRWKQqgVH -

(a GS53, 0+309), les quantités de S prélevées sont directement allouées vers les siliques contena
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les graines en développement et ne sont pas ou peu stockées dans les vacuoles des cellules
mésophylle des feuilles (correspondant au pool mobile conceptualisé dans le modéle). Comme les
teneurs en S dans les feuilles sont bien simulées pour les apports fractionné et retardé (de TO a T4
L O V YD JG gddtkhded ferimalismes intégrant les apports fractionné ou retardé en S lors

GH OD SKDVH G T HJakE HDX\LRX |G XDRARX U L VEp effet] M pldot® gapetsss
réserves en S differemment selon un apport en S unique, fractionoé retardé, ce qui peut

impacter in fine la qualité protéique des graines.
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CHAPITRE V - Discussion générale et perspectives

CHAPITRE V *DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES

Le colza Brassica napud..), cultivé pour ses graines riches en huile et en protéines, est la
WURLVLgPH Bplaiedgikeliddans R ende aprés le soja et le palmier a huile. Comme la
plupart des%o UDVVLFDFpHV VHV EHVRLQV HQ VRXIUH 6 VRQW V
grandes cultures comme le biéghema et Postma, 2003 /TLPSRUWDQFH GH OD IHU
D pPHUJp VXLWH j OTDSSDULWLRQ GH F DaiichQiRtétnatien@les quF R Q v
ont réduit la pollution atmosphérique et les retombées de S au sol, pouvant conduire a une altératior
considérable des rendements et de la qualité des graines de colza. L'existence de fortes interactior
entre les métabolismesXdUpV HW D]J]RWpV SHXYHQW GH SOXV LPSDFW
éléments ainsi que le rendement ou la qualité des graines si les apports en S et en N ne sont p:
équilibrés Fismeset al, 2000 ; Malhi et Gill, 200y Dans ce contexte, étudier{LPSDFW Gt
différentes stratégies de fertilisation en S et en N sur les composantes dudement et la
TXDOLWp GHV JUDLQHYVY GH FRO]D HVW XQ SUpUHTXLYV j OfDF
HW 1 HW RX j OfLGHQWLILFDW L Raté @eHla @RiXeY M D X W IUME L FIHRM
environnementaux pouvant avoir des incidences sur le rendement des cultures et la qualité de:
graines récoltées sont associés au déreglement climatique et concernent notamment la hausse d
températures prédites au cours des prochaines décennidsifaet al, 2010 ; Hamptoret al,

2013 ; Madaret al, 2012 ; Namazkaet al, 2016 ; Regitano Netet al, 2019. Par ailleurs, des
interactions (effets compensatoires ou additionnels) entre la hausse des températures et la nutritio
soufrée ont déja été mises en évidemrerfel-Muguetet al, 20153. De ce fait, pour développer

des systemes a faibles intrants, il est nécessaire de prendre en compte conjointement les effets

de la température et de la nutrition S, spécialement chez le colza qui est uaelture

particulierement exigeante en S.

Nous avons ainsi conduit es expérimentationsn planta en conditions contrélées et de plein
champ Partie A) et (ii) desexpérimentations numériquesin silico (Partie B) en utilisant un
modele écophysiologique simulant la croissance en réponse a la disponibilité en S (SuMoToRiI
"Sulphur Model Towards Rapeseed Improvemegtinel-Muguetet al, 2015, réalisées dans
différents contextes de fertilisation S et conditions climatiquesptiasipaux objectifs de cette
WKgqgVH RQW pWp GITpWXGLHU D }¥shipatets)i) @ddiférexteS dtratg¢gibsS S U R
de fertilisation S en interaction avec la fertilisation N (i) du changement climatiqueen se
IRFDOLVDQW \ox desxdnip&ratBrels@it)Vde \& variabilité des parametres « plante »
dumodele UHODWLIV j OfJHIILFLHQFH GIXVDJH GX UD\RIQR@aHPHQ\
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croissance ainsi que sur les composantes du rendement et la qualité principaésrprotéique
des graines de colza.

|. Optimisation des performances agronomiques du colzeia OTfDGDSWDWLF
VFKpPDVY GH IHUWLOLVDWLRQ 6 HQ LQWHUDYFWLIRRX

la température

I.1 Ajuster conjointement la fertilisation S HW 1 HVW SULPRUGLDOH DILC

performances et la qualité des graines du colza

Les résultats obtenus lors des expérimentations en conditions contidlgles{gd) confirment
OTLPSDFW QpJDWLI GYXQH GplILFLHQFH HQaBsd/duUerdemeéntF R P
grainier, des ¢ L F L H Q F H &t dedfixdi¢c&s e récoltes en S et N) et sur la qualité des graines de
colza (diminution de la teneur en huile et de la qualité protéique des graigess V.1). De plus,
les différents traitemewWV FRPELQDQW GHX[ QLYHDX[ GYfDSSRUW HQ
GYDSSRUW HQ 1 8 8 HW 8 GH1 DSSRUWpV DX VWDG
GH VRXOLJQHU OHV LQWHUDFWLRQV H[LVWDQW HQWUH C
FRQMRLQWHPHQW OD IHUWLOLVDWLRQ 6 HW 1 DILQ GYRSWL
colza./YDXJPHQWDWLRQ GH OfDSSRUW HQ 6 SHUPH WHX{CHHOQ V
dans des conditions non limitantes en N (effet synergique). De plus, la dispontiéilen N va
PRGXOHU OD UpSRQVH j XQH OLPLWDWLRQ HQ 6 BR®WW DRQ
non limitantes en N.Des réponses physiologiques favorables et des performances satisfaisantes
VRQW REVHUYpHV G DuEMimddtonFdn\S & X Q MBSGLRIX contrairement aux
FRQGLWLRQV GIDSSRUWYV GpVpTXLOLEUpY HQ O XQ GHV GH
PLV HQ pYLGHQFH TXTXQH UHVWULFWLRQ HQ 6 DVVRFLpH
remobiOLVDWLRQ HIILFDFH GX VXOIDWH IROLDLUBNSWRRH2] OfL

WUDQVSRUWHXU YDFXRODLUH GH VXOIDWH DLQVL TXYXQH
protéines liée a une accélération de la sénescence quiest [FcorRB® FH GLUHFWH G{IXQt
N (Duboussetet al, 2009 &HSHQGDQW FHV REVHUYDWLRQV SHXYH(
limitation en N, la biomasse peut également étre réduite ce qui peut impacter le rendement grainier.
De plus, malgré une plus forte teneur en huile dans les graines provenant de plantes soumises a ut
limitation en N, la teneur en protéines chute, celle-ci ayant déja été corrélée positivement avec la
dose en fertilisants N apportédglhi et Gill, 2007.
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Il existe de fortes interactions entre la fertilisation S et N qui vont avoir des impacts sur la qualité

des grainesqigure V.1). Nos résultats ont montré que pour une méme dose de fertilisants S, la dose
GH 1 DSSRUWpH YD DYRLU XQ LPSDFW VXU @x§ bchd? @&Gbides H H
aminés soufrés) et en cruciférines de 30 kDa (protéines pauvres en acides aminés soufrés) e
modifiant le ratio entre ces deux types de protéines de réserves des graines. On observe un effet
significatif entre les traitements ayant recu 8 ou 30 U de S, avec des abondangesesnphas

faibles pour un apport de 8 U de S. Un effet N significatif est également observé enfférimstsli

WUDLWHPHQWY 8Q DSSRUW SOXV LPSRUWDQW GH 1 DXJPH¢
HQ FRQGLWLRQ GIDSSRUW GH 8 GH 6 PDLV LO D DXVVL W
napines, surtout lorsque 30 U de S sont apportées. La modalité limitante en S et non limitante en N
(8S_HN) présente les plus faibles performances et la plus faible qualité protéique des graines apre
OH WUDLWHPHQW GpILFLHQW HQ 6 ©6B+1 HQ UDNARMDSIGTIXQ
TXTXQH GLPLOXWLRQ GX 6 WRWDO GDQV OD SODQWH FRQV

Cependant, nos résultats mettent également en évidence que la qualité protéique des graines ¢
plantesVRXPLVHV j XQH GRXEOH OLPLWDWLRQ HQ 6 HW HQ 1 Qf
graines produites dans des conditions non limitantes en S Eighrd V.1). Pour une méme
FRQGLWLRQ GYDOLPHQWDWLRQ HQ 1 XQ DSSRUW SOXV pOt
GHV JUDLQHV HQ DXJPHQWDQW O#D & RNRBOAH IWNHOD OH V H H
colza tout en raisonnant la fertilisation 6 HW 1 QRV UpVXOWDWY FRQILUP
prendre en compte les interactions SxNFismeset al, 2000 DILQ GfpYLWHU

i.  une surfertilisation en N par rapport aux apports en fertilisants S, entrainant une chute du
rendement et de la qualité protéigteHV JUDLQHYV DLQVL TXTXQH EDLVYV
HW GH OfLQGLFH GH UpFROWH HQ 1 'H SOXV GLPLQXH
risques environnementaux de contamination en nitrate des eaux superficielles (rivieres, etc)
et profondes (nappes phréatiquedp LQVL TXH OH UHMHWs OWP|RBRW&SKp UL
qui contribuent au réchauffement climatique.

ii.  une surfertilisationenS HQWUDvQDQW GHV SHUWHYV HQ 6 QRQ Qp
via la chute des feuilles richesen S, 80pTXHQFH GIYXQH PDXYDLVH UHPF
foliaire et de fait, une faible valorisation du S apporté a la culture vers les graines.

iii.  une fertilisation en S insuffisante conduisant systématiquement a une chute du rendement

et de la qualité des grame
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Un compromis est donc a trouver pour apporter de fagon raisonnée des fertilisants N et S et poul
obtenir des performances agronomiques satisfaisantes (rendement optimis€) et une qualité
nutritionnelle maximisée (tenetiW T XD OLW p p O HtYes drioteBEsX U OTKXLOH H

I.2 Fractionner et retarder les apports en S : de nouvelles modalités de fertilisatici

explorer

/TH[S pUL P HOMamd\cbrRi@te en conditions contrélées comprenait deux modalités
VXSSOpPHQWDLUHYV G1DSSRdMe (8lQa&S32 L moxQisene62R UWGEID F W
boutons accolés, inflorescence principale dégagée) et (ii) un apport retardé (30 U a GS53), ceci dan
des conditions non limitantes en N. Les résultats obtenus ne montrent aucune différence concernar
les composantes du rendement par rapport a un apport unique de 30 U de S & GS32 (montaisor
mais montrent uynd® XJPHQWDWLRQ GH OD TXDOLWp SURWPLTXH GH\
de 30 U de S a GS53¢ traduisant par une augmentation significative de la teneur relative en
napines dans les graines/HV HIILFLHQ F HVqué Yes \hBicded db te@olte en S et en N
FDOFXOpV j OD UpFROWH ILQDOH QH SHUPHWWHK W pSIQ V HC
augmentation du SHI pour la modalité retardée (non significativement différente selon nos tests
VWDWLVWLTXHYV &HSHQGDQW OSfHIILFLHQFH GYXVDJH GX
remobilisation du S) pourrait évoluer tout au long du cycle de culture et étre beaucoup plees effica
a certaines phases cruciales du développement, par exemple lors de la phase de remplissage d
JUDLQHV FRUUHVSRQGDQW j OfpODERUDWLRQ GHV UpVHUY
visant a comparer les simulations avec les observations issues des différents traitements réalisés e
conditions contréléeChapitre IV.B.3) ont apporté des informations complémentaires concernant
les teneurs en S observées dans les feuilles vertes (correspondant au pool des feuilles présentes ¢
la plante) au cours de la culture. Les teneurs en S observées dans les feuilles des colzas cultivés so
OD FRQGLWLRQ GIYDSSRUW UHWDUGpP VRQW IDLEOHV FRPSD
contre 0,65 % de S dans les feuilles a GS60-62, correspondant a la fldbaigmut ainsi émettre
OTK\SRWKqVH TXTHQ UpSRQVH j XQ DSSRUW WDUGLI B® 6
S foliaire (sous forme de sulfate) est plus efficace, et que (ii) les quantités dpr8evé sont
directement allouées vers les siliques contenant les graines en développement sbnepas ou

peu stockées dans les vacuoles des cellules du mésophylle des feuilles.

Les résultats présentés dansOkapitre 1V.B.2 (analyses de sensibilité) nous ont permis
GIfREWHQLU GHV LQIRU®&NIH\W W VXS 8 OG PHSRRIAMES ¢ B.F W L
Pour un apport total de 75 U de S@oit 30 U de S, dose préconisée par Terres Inovia), trois
PRGDOLWpPV GIDSSRUW HQ 6 RQW pWp WHVWpHV L XQH PP
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de 75 U de SO(ou 30 U de S) a GS30 (reprise de végétation, début de montaison) (ii) un
fractionnement de 37,5 U de S@u 15 U de S) apporté a GS30 (reprise de végétation) et a GS60
(début de floraison), et (iii) un apport tardif de 75 U de ®0 30 U de S) au stade GS60 (début de
floraison). En comparaison avec les apports en S conventionnels et fractionnés, les résultats de
simulatiRQV UpDOLVpHV SRQWOYDSERLU WQWDEDEMVH GHdieeD ELR
de surface foliaire/ D S StRrtllf de S au stade GS60 (floraison), ne permet pas de rattraper

OH UHWDUG GH FURLVVDQFH VLPXOp MXVTXYDX VWDGHN *6
siliques.Cependant, les quantités de S mobile (principalement sulfate) dans les feuilles au début de
formation des siliques sont plus élevées pour la condition fractionnée, ce qui peut correspondre au
S nouvellement absorbé puis stocké par la plante et non encore utilisé, étant donné la baisse de |
biomasse produite (ou le retard de croissance) et donc la diminution de la force puits. La période de
simulations par le modele SuMoToRI débutant a la reprise de la croissdzel LQ GTKLYHU G
printemps (montaison)HW DOODQW MXVTXIDX GpEXW GH IRUPDWLRC
savoir avec la version actuelle du modele quelles seront les performances finales (rendement e
qualité grainiere). Cela dépend (i) des réserves en sulfate préalablement accumulées lors de la pha:
végeétative (valeurs initiales de parametres du modele), (i) de la gestion des réserves soufrées
pendant la phase reproductrice et (B)TpYPQHPHQWY QXWULWLRQQHOV HW
cette phasevalhietal, (2004)RQW UDSSRUWpP TXTXQH GpILFLHQFH HQ 6 |
de compenser partiellelhQW OHV GRPPDJHV GTXQH FDUHQFH HQ 6 VX
impact sur la qualité est plus incertain. Etant donné la bonne qualité protéique des graines issues de
colzas cultivés en conditions contrdlées avec un apport tardif de 30 U de S&/GI538V SO XV W{
GS60, on peut supposer que la qualité protéique ne sera pas aussi impactée que le rendement, bi
TXIXQH FRUUHFWLRQ &GHi @R IFQPW HQFMHRH Q \6 H/IRIhFRARde darizH V X |
le cycle de développement. On peut aussi préciser que les fonctions de prélévement utilisées lor:
des simulations ne sont pas identiques pour ces deux modalités de fertilisation tardives (a GS53 ol
a GS60). En effet, les cinétiques du prélevement en S simulées sont différentes, ainsi que les valeur
initiales retenues, notamment les quantités de S initiales dans la plante, qui sont plus élevées pou
OYDSSRUW WDUGLI GH 6 j *6 SHUPHWWDQW GH PRLQV SpQ
est une modalité de fertilisation a explorer davantage afin de déterminer les stades limites permettan
de compenser et corriger une carence enilsfete de ne pas diminuer le rendement et la qualité

nutritionnelle des graines.

Concernant le fractionnement des apports en S, nos résultats démontrent quettee
PRGDOLWp SRXUUDLW SHUPHWWUH XQ PHLOORRBEWLMRXRVW I
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conditions climatiques (température et rayonnement) et des besoins de la plante tautlong

du cycle de culture.Les simulations réalisées pour différents schémas de fertilisation S montrent
gue les performances obtenues sont souvent améliorées lorsque les apports en S sont fractionnés
FRPSDUDLVRQ j XQ DSSRUW XQLTXH GH 6 j *6 FH TXL SHUP
(en termes de biomasse, de surface foliaire et de quantité de S minéral dans les feuilles) tout er
réduisant les apports en fertilisants S.

3RXU GpYHORSSHU FHVY QRXYHDX[ VFKpPDV LQWpPJUDQW V
HQ 6 LO HVW QpFHVVDLUH Q¥ deWRgndstic GuLstafiRsdufid/ deR Qlardeld,V F
SHUPHWWDQW OYDMXVWHPHQW HQ 6 DGpTXDW ,0 HVW DFW
6 GHV FXOWXUHV GH IDoRQ UDSLGH HW ILDEOH /H EHVRLQ
G 1 RBsEY la fertilisation S &t fortiori N.

I.3 Les schémas de fertilisation S doivent étre ajustés dans un contexte de déregledmen

climatique caractérisé par une augmentation des températures printanieres

1RV UpVXOWDWYV VRXOLJQ HeQiNgatiorDS Qané th\canteWepdeschidnyeiehitv H |
climatique caractérisé par des élévations de la température et des modifications du rayonnemen
LQFLGHQW GILQWHQVLWp FURLVVDQWH VHQRQ.ZDHasS VFpC
simulations réaliséeV DYHF OH PRGgOH RQW PRQWUp TXH OD ELRPD\
GHV WHPSpUDWXUHV HW DYHF OD GLPLQXWLRQ GXGUWINMRQ
TXDQWLWpPV GH 6 PLQpUDO SULQFLSDOHPHQW VXBXLWEBHY.
Plus particulierement, les simulations pour Xianning (Chine) ont montré comment une baisse du
3$5 FRPELQpH j XQH DXJPHQWDWLRQ GH OD WHPSpUDWXUH
milieu du printemps peut affecter la production de biomasse et, WRXX U OJDFFXPXODWL
la plante. En effet, la diminution du PAR incident a un effet direct sur la photosynthése et par
conséquent sur la production de biomasse qui est réduite. De ce fait, la totalité de la quantité de S
absorbée par la plante ne peut pas étre assimilée dans les hydrates de carbone plus faibleme
synthétisés, ce qui entraine une accumulation de S minéral. Ces conditions climatiques atypiques
'LDQQLQJ VRQW SUREDEOHPHQW GXHV j OD SROOWdeR Q DW
WHPSpUDWXUHYV ULVTXH GYDXJPHQWHU IRUWHPHQW DYHF
XQH FRQFHQWUDWLRQ WUQqV pOHY pH(UeQalSUNRoRoe Ot Q V X
2015 ; Wildet al, 2015.

Ces résultats re-questionnent les schémas conventionnels de fertilisation S dans de

nouveaux contextes climatiques plus propices a des températures printaniéres élevgesont
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avoir pour effets de réduire la durée du cycle de développement cHezolza et principalement

la phase de remplissage des graines. Cette réduction de la durée de phlapeoductrice peut

ainsi conduire a une altération de la qualité, notamment protéique, des grain€sigure V.2).

eWDQW GRQQp OD IDLEOH HIILFLHQFH GY{XVDJH HW GH UHPR
non-limitantes en S, ce phénomene va conduire a une accumulation excessive de sulfate dans le
feuilles, qui sera alors potentielle@W SHUGX SDU OD SODQWH HW UHODUJX
LO D pWp PRQWUp TXH OHV HIIHWV QpJDWLIV GT1XQ SLF WKH
étre atténués par une limitation en S (notamment sur des caractéristiques de la graine associées
son aptitude a la conservatioBy(nel-Muguet eal., 2015a GfIRe OfLQWpUrwW GH UHS
GH IHUWLOLVDWLRQ 6 GDQV XQ FRQWH[WH GMid»¥JPHQWDWLF

Au-dela de la baisse des codts de production po® fDJULFXOWHXU OD GLPLQ?>
en S dans des conditions défavorables contribuerait a prévenir les pertes deugslaux feuilles
chutées et sénescentes, encore riches en S, et permettrait ainsi de rédaitessivage potentiel
du S présent en exces dans le ssbhLHQ TXH OD IHUWLOLVDWLRQ 6 DLW
SKpPQRPgQH GIfROLIRWURSKLVDWLRQ GHV VROV HQ 6 REVHU
gestion est restée conforme aux recommandations officielles (75 unités de@iQuées a la fin
GH OfKLYHU 7HUUHV ,QRYLD &HOD DXUDLW pJROH PHEQ DX
et donc sur les schémas de rotation. Dans ce contexte, les simulations réalisées avec le modél
SuMoToRI pourraient étre utilisées pour définir des pratiques agricoles davantage adaptées aux

effets des déreglements climatiques projetés.

Cependant, la version actuelle du modéle ne tient pas compte des tendances attendues des aultt
facteurs environnementaux majeurs qui ont également un impact sur le rendement des cultures
W H O O H Waliot Hle Gafcprizgntration en g@@mosphérique, des épisodes de stress hydrique
(sécheresse ou inondation). Les interactions avec ces facteurs pourraient atténuer les impact
négatifs, comme le démontrent de précédentes études de modélisation qui ont indiqué des
rendements plus élevés dans les zones tempérées ou une augmentation de la température de 1 a 3
se produirait parallelement a l'augmentation dw €0a la modification de la configuration des
précipitations IPCC, 2014 ; Tubiellcet al, 20090 'H SOXV OHV HIIHWV GH Of
WHPSpUDWXUHYV )M |65 plai@e% RGiR obivern? considérés comme opposeés a ceux de
OTDXJPHQW D (WarRa@ka@tXal &216. Les impacts de chaque facteur climatique sont
GLIIpUHQWY VfLOV VRQW pWXGLpV LQGLYLGXHOOHPHQW R
LQWHUDFWLRQV j OfRULJLQH GTXQH FRPSOH[LILFDWLRQ G

prédiction. Cependant, dans un contexte d'augmentation simultanée dtudeda température, on
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peut supposer que le stockage de S augmenterait plus que sous l'effet exclusif de 'augmentation d
OD WHPSpUDWXUH HW FH HQ UDLVRQ GH Q@BuXehBHQMIDWLRQ
Franzaringet al, 2008, 201).

1.4 Des idéotypes variétaux et culturaux adaptés aux objectifs de rendement et de qualité

des graines

Les résultats dChapitre 1V.B.1 soulévent des questions sur la gestion de la fertilisation S et le
recours a des variétés adaptées a une augmentation des températures projetées qui devrait accélé
le cycle de culture et ainsi réduire la durée des phases au cours desquelles l'interception dt
rayonnement des organes photosynthétiques présents est citigiale {.2). Ainsi, des idéotypes
variétaux ayant des phases de développemen ppR XUWYV HQ SDUWLFXOLHU j S
OD WLJH |j OD ILQ GH OfKLYHU *6 MXVTXYj OD IRUPDW
LQWpUHVVDQWY 'H SOXV GHV YDULpWpPV SUpVHQWDQW XQ
et/ou une efficacité d'interception du rayonnement plus efficace pourraient étre privilégiées. Etant
donné que les variétés de colza de printemps ont un cycle de culture plus court et ne nécessitent pe
de vernalisation, leur utilisation sous des températures printanieres plus élevées telles que projetée
SDU OHV GLIIpUHQWYV V F pNord pbluirait éGepRsfrepafhdup e Yubrktgrddrit le
VHPLYV j OD ILQ GH OfKLYHU RX DX G p-BoXiVdu@uixdébud deFoptartey H V
Leur utilisation aurait également un impact sur la date de semis de la culture suivante et donc sur I

mise en place des systemes de rotatiogufe V.2).

Une étude délamazkaret al (2016)D\DQW WHVWp OHV HIIHWV GH OfpOp®
TXH GH ethtivX dés concentrations atmosphériques en €@ a mis en évidence une
diminution globale de la qualité et de la quantité de I'huile de colza. Cependant, les différences de
réponses entre cultivars indiqguent que ceux possédant les formes alléligues bénéfiques de gene
spécifiqgues peuvent étre retenus et exploités pour conserver des teneurs en huile élevées et garan
une qualité satisfaisante, en dépit des changements clima#quesstade, il serait opportun de
proposer des programmes de criblages des ressources génétiques des plantigisées afin
G RSWLPLVHU OD TXDOLWp GHV SURGXLWV UpFROWpPpV H

températures.

La variation des trois parametres sélectionnés pour les analyses de sensibilit éffjence
G filisation des radiations (RUE), indice de surface foliaire (SEAW FRHIILFLHQW GfDO
D X[ |'HXL,onOritrént des impacts différents selon les variables de sortie dilkeld@ismasse

totale (TDW), surface foliaire des feuilles présentes sur la plantes(LAt quantité de S mobile
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Conventionnel GS30 Fractionné GS30 + GS60 Tardif GS60

aBiomasse totale aBiomasse totale aBiomasse totale
RUE > S8SLA RUE > §8SLA RUE > §8SLA

alLAl alLAl aLAl aLAl aLAl
SLA> 'RUE > SLA>RUE SLA> RUE > SLA >RUE SLA> |RUE

bQSnobiIe.GL bQSmobiIe.GL bQSmobiIe.GL bQSnobiIe.GL bQsmobiIe.GL stmobiIe.GL
RUE > SLA > >RUE >SLA RUE >SLA > RUE > >SLA RUE > >SLA >RUE > SLA

CaractéristiquesGH OJLGpRW\SH

En faible S
Limiter OfDVVLPLODWLRQ GX 6 DX SURILW GfXQ SRRQuelit¢)6 PLQpUDO UHPRE

AFort SLA, RUE moyenne, Forte SUE

En fort S
Optimiser le rendement péat de production de composés carbongsle OD VXUIDFH IROLDLUH HW GH OfHIILFLHQ

/EFort , Forte RUE, Forte SUE

Figure V.3 : Schéma récapitulatif présentant les caractéristiquesG L G p Ro& t&zd V
pour optimiser leurs performances sous des stratégiede fertilisation soufrée différant

par les doseen S et enN, les stadesG D S $riR3JdUnventionnel,GS32 : montaison ou
retardé, GS53 : boutons accoléskt la fréquence (apport uniqgue aGS32 ou GS53 ou
apport fractionné a GS32 et a GS53). Les résultats ont été obtenus par simulations é&vewdeéle
SuMoToRl et analyses de sensibilité. Les « parameétres plante. RUE (efficience G XWLQ@dsVDWLRQ
rayonnements, g déS.MJ?1), SLA (surface foliaire spécifiguem2g MS?) et (coefficient

G 1D O O BU-O ¥k Reqilles, sans dimension), ont des impacts variablesasbiomasse totale,

O 1 L d&duFRdde foliaire (LAl)et la quantité de S mobile dans les feuilles (QS.c.) en fonction

des schémasgle fertilisation soufrés. lls doivent alors étre adaptés a chaque situgbi@tiques
culturales : doses, datesfractionnement deO 1 D S 8FH) Ldtespondant aux caractéristiques propres
de différents idéotypes variétaekculturaux (paramétremnjaune).

Source images : http://www.terresinovia.fr/espaces-regionaux/actualites-des-culturesggifmssouest/archives-cultures-ouest/colza-2006/2006-colza/
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/thumb/f/f4/Climbing_the_colza_moutain.jpg/712px-Climbing_the_colza_jpguntain
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dans ce pool de feuilleQGnovile.cL), €t selon le schéma de fertilisationFsg(ire V.3). La RUE

est le parametre impactant le plus la TDW et le Q&bile.cL Mais avec des effets opposés sur ces
variables. Son effet sera positif sur la TDW (augmentation de la TDW) et négatif QBn&ie.cL
(diminution duQSmobilect VL OD YDOHXU GH OD 58( HVW DXJPHQWpPH /*
XQH YDOHXU GH 58( SHUPHWWDQW O 9YRSW élbreNMdxwissar@e &tH FH
le potentiel de remobilisation des réserves soufrées nécessaires aux puits en croissance (siliques
(Q UHYDQFKH OHV SDUDPgWUHV HW 6/%$ RQW WUgW 5MHW 6C(C
spécifiques aux feuilles. Le paramétre impactant le plus lelAMVW OH FRHIILFLHQW
SLA et enfin la RUE. Comme attendu, la quantité de S mobile dans les feQesit.cl) est la
YDULDEOH OD SOXV VHQVLEOH DX[ VFKpPDV GH IMairgéLOLV
YDULDQW HQ IRQFWLRQ GHV FRQGEMULERBY Cepebdard, UseRRUEV L R C
demeure le parametre le plus impactant. Son augmentation tend a améliorer I'expansion des feulille:
et par conséquent la production de biomasse. Les besoins pour la synthése de composés soufr
structuraux vont ainsi augmenter, appauvrissant les réserves de S mobile stockées majoritairemer
dans les feuilles. Une autre raison pouvant expliquer ces effets est la dilution de S dans la plante
Pour des quantités de S minéral disponible égales, lorsque la taille des organes végétatifs augment
la teneur en S dans les feuilles a tendance a baisser (dilution du S), ce qui entraine une diminutior
GHV UpVHUYHV GH 6 PRELOHV $LQ VéntanD fineWdrt® leffidevite R Q
GIXWLOLVDWLRQ GX UD\RQQHPHQW SHUPHWWUDLW GH S|
diminution des quantitts en S mobile dans les feuilles, pouvant notamment refléter une
remobilisation accrue due aux besoins en S pour la croissance des nouveaux organes. La diminutio
des quantités en S mobile dans les feuilles permettrait de limiter les pertes de S associées a la chu

des feuilles présentant de fortes teneurs en S.

Une combinaison spécifique de parametres associée a une stratégie de fertilisation en S adéqua
devraW RIIULU XQ VWDWXW LGpDO j OD SODQWH DILQ GYIDW
rendement et de qualit€ifure V.3). Nos analyses ont révélé que les combinaisons optimisées
pour la meilleure performance au début de la formation des siligue&@ savoir une biomasse et
une surface de feuilles élevée pour maximiser le développement des plantes, l'interception de Iz
lumiére et le stock en S mobile disponible pour le remplissage des gretiamies) spécifiques a
chaque sortie, nécessitant donc de faire des compromiZar exemple, la valeur de RUE optimale
pour le TDW le plus élevé est de 4,58 g. MSHyvalors qu'elle est de 2,59 g. MS Mabur atteindre
le LAlgL le plus élevé. De plus, dans certains cas, il est crucial de considérer un ensemble de

paramétres en raison de leurs interactions fortes, comme illustré pewhideS Le parameétre le
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plus bénéfique pour la sélection de variétés est différent selon le critere de performances recherch
a ce moment du cycle de culture (amélioration de la biomasse, de la surface foliaire ou du stockage
de S dans les feuilles) mais aussi par rapport aux schémas de fertilisation S. Les gémaiyiges a

HIILFLHQFH GTXWLOLVDWLRQ GX U Db duRchrtpie ayx feulles /$,

bénéficieraient des stratégies de fertilisation en S précoce et fractiémpée (/.3).

Cependant, ces simulations ne prennent pas en compte les interactions existantes entre le
métabolismes S et N, qui peuvent avoiruP SDFW GLUHFW VXU ODVVLPLODW

et indirectement sur les différents parametres associés aux métabolismes soufré, azoté et carboné

1.5 Perspectives

Afin de mieux comprendre les interactions SxN, il pourrait étre intéressant a court terme de
quantifier et suivre en cinétique les réserves en S dans les feuilles pour se rendre compte de I
remobilisation du sulfate vacuolaire et des autres formes de composés S. Ainsi, les efficiences
GIXVDJH HW GH UHPRELOL VDatd GalQulét® aftn deWeéterQindr I8sihidrial L
de fertilisation S et N permettant une optimisation des réserves soufrées. Pourrait étre couplé a cel:
XQH DQDO\WH GH OYH[SUHVVLRQ GHV JqQHVBNERRGRAQW Gt
BnSULTR4;2 BnhSULTR1;1et BnSULTR1;2aux niveaux racinaire et foliaire. Des dosages en
méthiine et glutathion (formes de transport de S organique dans le phloéme) ou encore en S-
protéique (forme de réserves soufrées) dans les différents organes de la plante pourraient étre de

informations complémentaires non négligeables.

Une étude complémentaire des flux de S et de N par marquays at'>N pour différents
VFKpPDV GH IHUWLOLVDWLRQV 6 HW 1 HQ WHUPHYV GH GR)\
permettrait une meilleure compréhension des processus (i) de remobilisation en S et N et (i)
GIDGDSWDWLRQ GH OD SODQWH DX[ GLIIpUHQWYV VFKpPDV (
marquage ai®1 D pWp UpDOLVp ORUV GH OYDSSRUWoO®HOUE IgsOD V
traitements, et un marquage ¥8 a également été réalisé lors des apports de S & GS32 pour les
plantes ayant été cultivées en conditions non limitantes en N. Les données sont en cours
GITH[SORLWDWLRQ DX VHLQ G Xprérdre Beddinésiitetattiond 8XN. GH PLH X

Une étude de la détermination des stades de développement pouvant permettre une correctiol
efficace lors de carences en S serait tres utile, en intégrant différents niveaux de déuérité
limitation en S et différent FKpPDV GH IHUWLOLVDWLRQ 6 HW RX 1 /L
moins tardives sur le rendement mais également sur la qualité des graines (teneur et qualité de
SURWpPpLQHYVY HW GH OTKXLOH SRXUUDLW rWUH DORUV TXDQ
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Etendre cette approche a plus long terme a différentes variétés de colza, présentant tles EUS
EUVAFRQWUDVWpHYVY SHUPHWWUDLW GYfpWXGLHU OfHIIHW JpQ
adaptées a tel ou tel schémas de fertilisation S et N afin de garantir un bon rendement et une bonn

qualité grainiére.

Afin de confirmer certaines de nos hypothéses (notamment pour les résultats des simulations
UpDOLVPHV j ;LDQQLQJ LO SRXUUDLW rWUH PLV HQ SODH
température (ou de pics de température) et/ou la diminution du rayonnement a certains stades clé
du développement, associée ou non a une limitation en S, sur le métabolisme soufré (absorption
DVVLPLODWLRQ VWRFNDJH GX VXOIDWH UHPRELOLWBSWLRQ

pourrait aussi étre étudié.

Il. Vers de nouveaux indicateurs de la qualité protéique des graines de colza

Le colza est une espéce a fort intérét agronomique offrant un tourteau pouvant étrelierdexc
source de protéines végétales. Les tourted®Q3W SULQFLSDOHPHQW GpGLpV |
mais sont de plus en plus valorisés comme source de protéines riches en acides aminés essentie
GDQV OTDOLPHQWDWLRQ KXPDLQH HQ(\Wh P @DREHPHAQIW GHV
Wanasundarat al, 2016, 201y ou valorisés en chimie verte (émulsifiants, matériaux biosourcés,
etc) DuIDLW GH VRQ H[LJHQFH HQ 6 XQH OLPLWDWLRQ HQ 6 St
et du tourteau. Actuellement, les criteres de qualité des graines de colza reposent principalement su
les teneurs en huile, en acide linolénique (C18:3), en protéines, en eau et en glucosinolates ainsi qu
VXU OHV WDX[ GILPSXUHWpPV GYIDFLGLW pTdsres O AInGd HW C

FRQQDLVVDQFH DXFXQH QRUPH HQ WHUPHV GH TXDOLWp
rapidementmesUu DEOH HW ILDEOH GH OD TXDOLWp SURWPLTXH GF
afin de valoriser les productions de graines présentant une haute qualité protéique. Les
HISpULPHQWDWLRQV PHQpHYV DX FRXUV GH F HWlicktewsdgV H R
OD TXDOLWp SURWPLTXH GHV JUDLQHYVY GH FRO]D SRXYDQW
FRPSOpPHQWDLUHY GH OfpTXLOLEUH HQWUH OD IHUWLOLYV
OTDPpOLRUDWLRQ GH¥t &- bonduiteX HevfeilsQiovi XSUeD O plar exemple en
décelant les parcelles a risques de carence en S ou nécessitant une adaptation de la fertilisation S
N.
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II.1 La teneur en S des graines peut étre utilisée comme un indicateueda qualité

protéique

1RV UpVXOWDWY DFTXLVY HQ FRQGLWLRQV FRQWU{OpHV F
ont permis de mettre en évidence URUWH FRUUpODWLRQ HQWUH OD WHQH
relative en napines dans les graines matures de colzaette relation permet par le biais de la
WHQHXU HQ 6 GHV JUDLQHV GH SUpGLUH OTDERQGDQFH UH
DFLGHVY DPLQpPV VRXIUpVY GRQW FHUWDLQV VRQW HVVHQWLH
animale ou humaine. Cette richesse en acides aminés soufrés est donc un critere central de la quali
protéique des graines de colddos travaux réalisés en conditions contrdlées ont permis
GITpWDEOLU XQH YDOHXU VHXLO GH GH 6 melen\s itV JUL
ODTXHOOH LO H[LVWH XQ IRUW ULVTXH GYDOWpUDWLRQ GH

Nous avons déja souligné le fait que de fortes interactions existent entre la fertilisation & et N, ¢
qui va avoir des retentissements sur la qualité des graines. Nos résultats ont montré que les doses
6 HW HQ 1 DSSRUWpPHV YRQW DYRLU XQ LP S (pretinasXithe©OdhD E R (
acides aminés soufrés) et en cruciférines de 30 kDa (protéines pauvres en acides aminés soufré:
dans les graines, modifiant le ratio entre ces deux types de protémesavons donc pensé a
XWLOLVHU OH UDWLR GHV DERQGDQFHYVY >QDSLQHVXBDUWAR pp
protéique des graines prenant en compte la balance entre la fertilisation S et tdut en le
couplant avec la teneur en S des graine&insi, une corrélation a pu étre établie entre la teneur en
S des graines (permettant de placer le seuil de 0,32 % de S) et le ratio [napines:cruciférines 30 kDa]
Dans nos conditions expérimentales, pour la valeur seuil de 0,32 % de S dans les graines il a ét:
observé un ratio [napines:cruciférines 30 kDa] de 0,25 correspondant a des graines dont la qualité
protéique est trés affectée et dont les apports en S et en N sont tres déséquilibrés. Un ratio compri
entre a 0,7 et 2 qui est associé a des teneurs en S comprises entre 0,44 et 0,56 % reflete, dans ¢
conditions, une bonne qualité protéique tout en ayant des apports de S et de N équilibrés. Un ratic
[napines:cruciférines 30 kDa] supérieur a 2, correspondant a une teneur en S de plus de 0,56 %, n
représentera pas une qualité protéique des graines affectée mais correspondra a une fertilisation

et N déséquilibrée (en excés), ne permettant pas une optimisation des pratiques culturales.

LesvaleldV GHV UDWLRYV >QDSLQHV FUXFLIpULQHV N'D@ Gp
élevés (de 1,6 a 7,8 pour le champ et de 0,5 a 3,3 en serre) mais une corrélation significative &
également été établie entre les teneurs en S dans les graines et ce ratio (R? = 0,52). Ces valeurs pl
élevées peuvent étre la conséquence des abondances en cruciférines 30 kDa plus faibles en conditit
de plein champ, probablement dyeO fHIITHW JpQRW\SH HW j OfDSSRUW GH
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des parcelles présebtQW XQ VRO VXSHUILFLHO HW WUqV GUDLQDQW
le rendant peu disponible pour les plantes. Ceci peut aussi expliquer les trés faibles rendement:
obtenus sur ces parcelles. Cependant, pour vérifier la fiabilité de cet indice, il manque d=s@8 cet e
DX FKDPS GHVY FRQGLWLRQV YDULDEOHYV GIDSSRUW HQ 1 DI|
a des fertilisations S et N trés déséquilibrées.

$ILQ GH FRQWU{OHU OD TXDOLWpP SURWQpL Toatibn@ets/led UD L C
filieres alimentaires et non-alimentaires)a teneur seuil de 0,32 % déterminée en conditions
contrdlées a pu étre validée en condition de plein champlle permet de discriminer des graines
dont la qualité protéique est affectée parune¥a&v H GH OYDERQGDQFH HQ QDSLQ
les graines inférieure ou égale a 0,32 % représentera une perte de qualité en protéines, bien que d
teneurs plus élevées en protéines puissent contrebalancer une faible teneur relative en napines. C
seuil permet également de détecter des déficiences en S au champ associées a ureschéma
IHUWLOLVDWLRQ HW j XQ \hes\sdues BeQ €3 pites PRLBIDWORVMW G HY SU DI
les pratiques culturales en adaptant et en corrigeant les schémas de fertilisation S. La qualité et I:
production du tourteau doivent cependant encore étre améliorées. Etant donné que la quantité d
protéines de la graine est étroitement et inversement liée a la teneur eBdwslel etal., 2013,
OfDXJPHQWDWLRQ GH OD WHQHXU HQ SURWPpPLQHV GHYUD r
huile des graines. Une des voies d'amélioration du colza en tant que culture protéagingéuse seral
OfLQWpPJUDWLRQ GHV SU&RelehdiQd RH@ W LHTXH pMIRALEKLGHQ)
régulant le remplissage en protéines des graines et leur composition en acides aminés notammel
soufrés, et les appliquer en tant que marqueurs moléculaires lors de la sélection assistée pa
marqueu (Bayeret al, 2015 ; Edwardst al, 2013 ; Gacekt al, 2018 ; Pasarat al, 2012.

[I.2 Le modele SuMoToRI : un outil de prédiction de la qualité des graines ?

,O D GpMj pWp GpPRQWUp OTLPSRUWDQFH GHV WpW KBWHY HV
phase végétative, principalement dans les feuilles sous forme de sulfate vacuolaire et plus
particulierement en cas de limitation précoce eD$ussett al, 2010 ; Girondét al, 2019.

Ces réserves permettent de subvenir aux besoins de la plamMteGIDOLPHQWHU OHV Q
HQ FURLVVDQFH QRWDPPHQW OHV JUDLQHV 2Q SHXW DOF
feuilles (sous forme minérale et organique) entre la floraison et le début de formation des siliques
représente un poolde ¥ UYHV VRXIUpHV LPSRUWDQW JDJH GYXQ IRL
OHV JUDLQHV HW DLQVL IDLUH OfK\SRWKgVH TXH OD WHQH.

protéique grainiére.
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Pour que le modele SuMoToRI soit un bon outil de prédiction de la qualité protéique des graines,
il fallait dans un premier temps vérifier que la teneur en S dans les feuilles vertes (GL, correspondant
j OYHQVHPEOH GHV IHXLOOHYVY SUpVHQWHY VXU OD SODQWF
identifier les modalités de fertilisation pour lesdela qualité des prédictions était moindre) afin
GITHQYLVDJHU GIfXWLOLVHU FHWWH YDULDEOH VLPXOpH FR
grainiere, notamment de la teneur en S dans les graines. Aprés cette étape, nous avons associé pc
chaque condition de fertilisation, la teneur en S dans les graines a maturité physiologique avec les
teneurs en S dans les GL simulées ou observées au début de floraison (seules dates ou les tenel

en S étaient disponibles).

1RV UpVXOWDWY RQW PRQWUpP TXTHQ FRQGLWLROWQRQLOKH
de S a GS32, lateneur en S dans les GL (%S prédite par le modele peut étre un proxy fiable
de la qualité protéique des graines quelle que soit la dose de fertilisantsy$portée. En effet,
plus la teneur en S des GL a la floraison est importante, plus les teneurs en S dans les graine
DXJPHQWH JDJH GYXQH ERQQH TXDOLWpP SURWPLTXH GHV
en S de 0,32 % ont une teneur en S dans les GL plus faible en comparaison aux graines de bonr
TXDOLWp SURWpPLTXH ,0 HVW FHSHQGDQW QpFHVVDLUH G
compte la disponibilité en N et les interactions SxN pour que la valeur simulée de la teneur en S des
feuilles soit la plus proche possible des valeurs observées a la floraison dans des conditions nor
SOpWKRULTXHV BRI SSHWRFROGUWLRQV GIDSSRUW SOXV ID
suffit pas a prédire de facon slre la qualité protéique des graines car il existe des interactions
DYHF O D&k Hnalgré de bonnes simulations, le modéle ne permet pas de se rendre compte
GH OD TXDOLWp SURWpPLTXH GHYV JUDLQHYV JUKFH j OD WHQH
laplaQWH JpUDQW VHV UpVHUYHV HQ 6 GLIIpUHPPHQW GHV FR
(Q HIITHW LO IDXW TXH OD UHPRELOLVDWLRQ GX 6 VRLW HIIL
gue méme avec une forte teneur en S dans les feuilles, la plante doit pouvoir remobiliser ses réserve
HITLFDFHPHQW FH TXL QYHVW SDV OH FDV SDU H[HBB®H HQ
SRXU ODTXHOOH OYHIILFLHQFH GH UHPRELOLVDWLRQ GX 6 |

I1.3 Perspectives

Plusieurs perspectives a ces résultats peuvent étre proposées pour approfondir les analyses al
echelles physiologique et agronomique et pour exploiter davantage le modéle SuMoToRI comme
RXWLO GYDLGH j OD GpFLVLRQ GDQV GLIIpUHQWY FRQWH[W!
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II.3.a Perspectives sur le plan physiologique et agronomique

Une perspective envisageable a moyen terme serait de rélg#sessais au champ intégrant
différents schémas de fertilisation S et four (i) vérifier la pertinence de la valeur seuil de 0432
de S dans les graines (étudeldOD TXDOLWp SDU OYDERQGDQFH GHV QD¢
HQ 6 GHV JUDLQHVY RSWLPLVDWLRQ GH OfYDQDO\VH GH OD \
DYHF Of,15% GH 1DQWHV %,$ S Rnapines\pedrraettahtlds Agesvadid@sW L F R
par ELISA...), et pour (ii) vérifier si le ratio [napines:cruciférines 30 kDa] est représentatif de la
ERQQH FRQGXLWH GH OD FXOWXUH DX Q LCommmefaiBdHeD& moisX L O L

WUDYDX[ GH OfpTXL&éh dBuHs), D3ela@intereBsanDde te§er les corrélations entre

le ratio N-protéique/S-protéique ouol Siotal €1 les teneurs en napines.

Ces relations et seuils pourraient étre vérifies ou pfih SDU OfLQWpJUDWLRQ GH
afinde WHVWHU OD JpQpULFLWp GHV YDOHXUV GH FHV LQGLFH
LQGLFHY SHUPHWWUDLW DXVVL GfLGHQWLILHU GHV LGpRW
de fertilisation S et N préconisés selon les contraintes environnementales et inhérentes aux conduite

des exploitations.

Afin de vérifier si la teneur en S dans les feuilles est un proxy pertinent de la qualité protéique
des graines, il serait nécessaire de mener des expérimentations supplémentaires afin de mesurer
teneur en S des feuilles (pool de feuilles ou feuilles matures ou feuilles jeunes) de colzas cultives
GDQV GLYHUVHV FRQGLWLRQV GYDOLPHQWDWLRQ 6 HW 1
abondances relatives en napines retrouvées dans les graines. Il pourrait de plus étre souligné le
conditions pour lesquelles les interactions entre les métabolismes S et N affectent les teneurs en ¢
GHVY IHXLOOHYV HW GHV JUDLQHV FHFL GDQV FHUWDLQHV FR
de la teneur en S des feuilles étant déja connu, déterminer les causes de cette variabilité ainsi qu
les stades de développement les plus sensibles a cette mesure sont des éléments a prendre en com

I1.3.b Perspectives sur le plan de la modélisation

Une perspective (en cours de développement) conderfikd [ WHQVLRQ GH OD SKDV
GX PRGQOH MXVTXYDX VWDGH JUDLQHV PDWXUHV GRLAY OTF
ses composantes ainsi que des criteres de qualité des graifteseur en huile et en protéines,
composition en acides gras et en protéines, teneur en S des graines). Ce développement requiert
caractérisation de toutes les surfaces photosynthétiques au cours du cycle et notamment celles de
siliques qui dés le début de leur phase austkoH VRQW GHV RUJDQHV SKRWRV\(
FUXFLDX][ TXH OD VpQHVFHQFH IROLDLUH V DFFURVW U
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CHAPITRE V - Discussion générale et perspectives

SKRWRV\QWKpWLTXHYVY VHFRQGDLUHY DX FRXUV GRodvAK® GH U
Index ») pouret PHU OD ELRPDVVH SURGXLWH JUKFH j OfLQWHUFF
surfaces photosynthétiques est en cours et requiert un paramétrage en fonction de la disponibilité ei

S qui impacte la cinétique de développement des siliques mais aussi la taille des siliques.

Une deuxieme perspective dégagée par ces résultdaspeste en compte dans le modéle de

OD GLVSRQLELOLWpPp HQ 1 TXL LQIOXH VXU OHV RpW DWOXLY FOH
qualité nutritionnelle des graines En effet, les biomasses totales ainsi que les surfaces des feuilles
présentes sur la plante sont correctement simulées et ne sont pas impactées par les différente
conditions de fertilisation S et N entre la fin de vernalisation et le début de formation des siliques.
Cependant, les teneurs en S des feuilles sont moins bien simulées selon les conditions de fertilisatio
6 HW 1 WHVWpHV &HWWH YDULDEOH VLPXOpH UpYqOH OfL
GYDPpOLRUHU OD SUpYLVLRQ té&graimasd nmarahtéit, daxsvded-dopditionsO D

variables en N.

Enfin, il serait également pertine@ {DPpOLRUHU OHV VLPXODWLRQV GDQ
IUDFWLRQQpPV RX GpFDOpV TXL SRXUUDLHQW V#fiWLHY DW
efficientes et économes &HWWH DPpOLRUDWLRQ SRXUUDLW VTHQ
GpYHORSSHPHQW GH OD SKDVH GTH[WHQVLRQ GX PRGgOH
JqgUH OHV UpVHUYHYV HQ 6 DFFXPXOpHV MXYV Tedfhent dans EesW G |
FRQGLWLRQV GIDSSRUW GH FHOOHV G fnXiiQe IB gualR&pYutéXiaelL T X H
GHV JUDLQHV 3RXU FHOD OHV GLIIpPUHQWHY FXOWXUHV H

interactions SxN pourraient étre utilisées afin de fournir des jeux de données pour proposer un

nouveau paramétrage du modele.
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POISSON Emilie

7KqQVH GH OY8QLYHUVLWp GH &DHQ 1RUPDQGLH DXLRBORQLEH @MY pHFBDWL'Y
Environnement (Spéci#é : Sciences agronomiques, Biotechnologies agro-alimentaires). UMR INRA-UCN\8&0 E
(Ecophysiologie Végétale Agronomique et nutrition N, C, S).

Titre : Optimisation de la fertilisation soufrée pour améliorer le rendement et la qualité grainiére du
colza @rassica napusL.) : impacts des interactions Soufre/Azote et du changement climatique,
identificati RQV GJLGpRW\SHV

Résumé: Le colza est une oléoprotéagineuse exigeante en soufre (S) mais caracténisédgilale efficience
GIXVDJH G XahaisSbdes retombées atmosphériques soufrées, I'existence de fortes interdiions

les métabolismes soufré et azdtdvV OTDXJPHQWDWLRQ Sé&mpshéspéuvetosndite B 8mpeU D W
altération des rendements et de la qualité des graines de colza. Dans ¢te,ddrexV 1 D S S XesiphdchéxX U G

in planta (conditions contrdlées et de plein champ)nesilico (expérimentations humériques le modele
écophysiologique SuMoToRI "Sulphur Model Towards Rapeseed Improvement”), les princijeaiitsotie
FHWWH WKqVH pWD L Q)QEvdiffefeptés $EtcHies de fdrtisaiipRe®N, (i) du changement
climatique et (iii) de la variabilité des paramétres « plante » du medeél&a croissance ainsi que sas |
composantes du rendement et la qualité des graines de colza.

Cette étude a permis de confirmer les effets synergiques des apports de S eindedue leurs effets
antagonistes lors @ipport HIFHVV LI G X Qén@htswW XGUH XJ Tp&6 HadulighGrit8limportance
d'équilibrer les apportSN. Décaler O 1D S S R & peérniis@ 6D P p GalLgmalitél protéique des graines en
augmentantO fDERQGD QFH U si(protéesydd rés€vedbsgkainék riches en cystéine). Deux indices

de la qualité protéique des graines ont pu étre proposés : (i) la teneur en $hdesfgreement corrélée avec
I'abondance relative en napines et (ii) le ratio napine:cruciférine-3QDaiférines : protéines de réserve
pauvresen S)SSHUPHWWDQW GTDSSUpFLHILe® §ipdatian® téalisdds ev/elcMe Di&ISIR W V €
montré que des ajustements de la fertilisation S devkofitRSpUHU GDQYIR®XJIFR QW B WLH Q
températures et/ou de diminution du rayonnement incident conduisant & une bdéstiod®sse et a une
augmentation du S stocké dans les feuilles. Ces résultats requestionnent les schémasnoetyedtei
fertilisation HW O XWLOLVDWLRQ GYLGpRW\SHV YD U3k WHDX\V HOW ¥ XY WKQ B
TXYDX GpUqJOHPHQW FOLPDWLTXH

Mot clés : Physiologie végétale, Colza, fertilisation soufrée, interaction soufre azote, changkmatique,
idéotypes culturaux et variétaux, modélisation, modéle agro-écophysiologique, SuUMoToRI.

Title : Optimization of Sulfur fertilization for improving seed yield and quality in oilseed rape Brassica
napusL.): impacts of Sulfur/Nitrogen interactions and climate change, identification of ideotypes.

Abstract : Oilseed rape is an oleoproteaginous crop with high sulfur (S) demanding and clzadbiea low

S use efficiency (SUE). The decline in atmospheric S deposition, the existence@fisteoactions between

S and nitrogen (N) metabolism and the predicted increase in terrestrial temperatuessl to an alteration in

seeds yields and quality. In this context, usinglanta (controlled conditions and fields experiments) and

silico (numerical experiments through an agifdcRSK\VLRORJLFDO PRGHO 6X0OR7R5, 36
5DSHVHHG ,PSURY H P thridin ol)edtivés RMHsKHedls were to study the impact of (i) differe

S and N fertilization strategies, (ii) climate change and WiK H YDULDELOLW\ RI WKH PRGHOY
growth as well as the yield components and the seeds quality of oilseed rape.

This study confirmed the synergistic effects of S and N inputs and their antagonistic effect§ aineiof the

two elements was in excessive rate on EUS and EUN, highlighting the impoofapaiancingS/N inputs.

Delaying S input has improved seed protein quality by increasing the relative abundaapmsf(cysteine-

rich seed storage proteins). Two seed protein quality indices could be propassti§ S content, strongly
correlated with relative napine abundance and (ii) the ratio napins:cruciferins-30kDa (ersicifpoor seed

storage proteins). S), making it possible to assess the S/N balanse Tiusimulations carried-out with the

model showdthat the adjustment of S fertilization must be performed in a corité@xtreasing temperature

and/or a reduction of incident radiation which lead to a decrease of biomassrarédase of S stored in leaves.
Overall, these results questioned conventional fertilization strategies and the use dfaratietap ideotypes
adapted to S and N fertilization strategies as well as to climate change.

Key words: Plant Physiology, Oilseed rape, sulfur fertilization, sulfur nitrogeraction, climate change, crop

and variety ideotypes, modeling, agro-ecophysiological model, SuMoToRI.




