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Introduction

Les Hauts humides de I'lle de la Réunion sont soumis a des conditions pédoclimatiques
difficiles caractérisées par une pluviométrie annuelle importante (5000-8000 mm), des
températures plus fraiches que sur le littoral, et des andosols désaturés peu mécanisables et de
faible valeur agricole (Raunet, 1991). Les exploitations agricoles y sont majoritairement
familiales, avec une SAU généralement comprise entre 5 et 10 ha. Le faire valoir direct est
dominant. Les systemes de production sont variés, de la monoculture de la canne a sucre a des
systemes entierement diversifiés. La culture principale est la canne a sucre (82% de la SAU
dans les Hauts de l'est de I7le), mais sur des terres de qualité tres moyenne, difficilement
mécanisables et souvent isolées par manque de route correcte, cette culture est a la limite de la
rentabilité. La survie des exploitations est alors liée a un processus de diversification partielle
ou totale des cultures (Galan, 1995). Les conditions pédoclimatiques limitent les possibilités
de choix et les cultures fruitieres apparaissent les plus opportunes. Mais les especes
traditionnelles telles que l'ananas, le litchi, les agrumes ou la banane se trouvent confrontées a
des problemes de production non rencontrés dans des zones plus favorables a leur culture.

Ce constat a conduit le Commissariat a I'Aménagement des Hauts, avec le soutien financier
des collectivités locales, de I'Etat et de I'Europe, & demander au Département des productions
fruitieres et horticoles du Centre de coopération internationale en recherche agronomique pour
le développement (Cirad-Flhor) en 1992 d'engager une operation d'expérimentation en milieu
réel avec comme objectif I'élaboration de références techniques et économiques pour des
cultures innovantes de diversification adaptées aux conditions pédoclimatiques et socio-
économiques des exploitations de la zone.

Les espéces innovantes etudiées dans ce cadre ont eté choisies sur la base de quatre critéres
relatifs a I'adaptation aux conditions pédoclimatiques et aux structures des exploitations de la
zone, ainsi qu'au potentiel commercial:

- bonne adaptation aux conditions pédoclimatiques des Hauts humides,

- existence de débouchés commerciaux,

- connaissance du produit par la population afin d'éviter I'effet de nouveauté,

- si possible, complémentarité des périodes et des temps de travaux requis par la
nouvelle culture avec ceux de la canne a sucre.

Les trois premiers critéres nous ont amené a rechercher parmi des especes déja présentes a
I'état spontané dans la zone d'étude, plutdt que d'en introduire de nouvelles. Le goyavier-fraise
(Psidium cattleianum Sabine) a été retenu pour sa bonne adaptation a la zone et son potentiel
économique. C'est une espéce arbustive qui a été introduite a la Réunion au début du 19ene
siecle. 1l s'est rapidement développé dans les écologies humides entre 0 et 1300 m d'altitude et
son aire de répartition est estimée a 12 000 ha (Raunet, 1991). Les deux variétés botaniques
sont présentes sur I7le: P. cattleianum var. cattleianum, a fruits rouges, et P. cattleianum var.
lucidum a fruits jaunes (Annexe 5). La premiere est la plus fréquente et intéresse les
transformateurs grace a son ardme et a sa couleur rouge. Elle a été retenue pour cette
opération de recherche et, sauf précision particuliere, le terme goyavier-fraise sera relatif a
cette variété botanique dans la suite de ce travail. Il produit des baies trés appréciées de la
population réunionnaise qui les récolte en milieu naturel. Des récoltes plus conséquentes sont
réalisées par des cueilleurs saisonniers et alimentent I'industrie agro-alimentaire (confiture,



sorbets, boissons alcoolisees), ce qui confere a ce fruit une importance économique locale
(Lapierre, 1996).

Le goyavier-fraise n'est pas cultivé dans le monde et trés peu de références agronomiques
existent. Cette espéce peut donc étre considérée comme une espece sauvage, et notre
démarche globale comme sa domestication, c'est a dire le passage de I'état spontané a I'état
cultivé. Depuis quelques décennies, l'identification et la domestication d'espéces sauvages a
potentiel agricole se sont développées comme moyens pour élargir la gamme d'especes
cultivées, avec des retombées économiques attendues au niveau local, national ou
international (Kupzow, 1980; Nerd et al., 1990). Les especes sont identifiées pour leur
potentiel dans différents domaines tels que la production de fruits (Jankiewicz et al., 1986;
Schultes, 1989; Reid et Gast, 1993; Clement et da Silva Filho, 1994) ou de légumes
(Wagenvoort et al., 1989), I'industrie (von Witzke et Robbelen, 1988; Hofet al., 1999), ou la
médecine (Do Ngoc et al., 1995). La valorisation des ressources genétiques locales a buts
multiples (fruits, fourrage, bois) dans des systéemes agro-forestiers releve également de
stratégies de domestication (Quevedo et Zuluaga, 1994; Leakey et Simons, 1998). De maniere
générale, la sélection génétique en fonction de criteres d'intérét nutritionnel, pharmaceutique,
industriel ou agronomique bien définis est une des premieres étapes du processus de
domestication. Les études agronomiques sont ensuite conduites sur le materiel végétal
sélectionné.

Plusieurs auteurs notent que le goyavier-fraise se reproduit fidélement par semis (Fouqué,
1972; Popenoe, 1974). Cette caractéristique est aussi valide a la Réunion ou il existe peu de
variabilité phénotypique sur les caracteres végétatifs (port de l'arbre, forme et taille des
feuilles). Des caractéres agronomiques importants tels que le nombre de fruits par plant et le
calibre du fruit sont variables a différents niveaux (entre fruits d'un méme plant pour le calibre
(Fig. 1), entre plants pour une méme récolte et entre récoltes pour un méme plant), et cette
variabilité semble peu dépendante du génotype. La couleur du fruit est peu variable dans des
conditions de production données et parait également peu liée au génotype. Ces éléments
suggérent que le gain genétique sur ces caractéres apporté par un travail de sélection risque
d'étre faible, avec des résultats attendus au mieux a moyen terme. Par contre, le gain
agronomique, lié a l'application de techniques culturales adaptées, peut étre élevé et rapide a
condition d'expliciter la variabilité observée, et que cette derniére soit au moins partiellement
due a des facteurs sur lesquels l'agriculteur peut agir. Nous avons donc engagé la
domestication du goyavier-fraise par une approche agronomique sur du matériel végétal de
semis en cherchant & expliciter la variabilité observée sur le nombre de fruits produits et sur
leur calibre. L'objectif est la production économiquement viable de fruits de qualité par des
techniques culturales adaptées.

La notion de rendement commercial, qui est la variable d'intérét pour l'agriculteur, est de plus
en plus intégrée dans les études en arboriculture fruitiere (Doyle et al., 1989; Atkins, 1990;
Agostini, 1995; Stover et al., 2001). 1l est defini comme un rendement quantitatif pondére par
une fonction indicée sur la qualité (Agostini, 1995). Il fait référence d'une part au nombre de
fruits produits, et d'autre part a un ou plusieurs criteres de qualité des fruits dont la
réemunération est différenciée. Pour beaucoup de cultures fruitieres, le calibre du fruit est un
critere majeur de qualite. Chez le goyavier-fraise, le calibre du fruit a des retombees
économiques importantes et a deux niveaux: une meilleure valorisation commerciale des
fruits de gros calibre, notamment en frais, et une baisse des colts de production. La récolte
demande en effet beaucoup de main-d'ceuvre et représente 65% des codts de production. La
cadence de récolte, exprimée en kilos de fruits récoltés par personne et par unité de temps,
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augmente avec le calibre des fruits, ce qui diminue les temps de récolte pour une production
donnée. Une valeur moyenne du calibre du fruit apparait cependant insuffisante compte tenu
de la variabilité observée chez le goyavier-fraise (Fig. 1), comme chez d'autres fruits (Habib
et al., 1991; Génard et Bruchou, 1993; Volz et al., 1995). Le calibre individuel des fruits, ou
leur distribution, sont des variables plus pertinentes (Lescourret et al., 1998).
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Figure 1: Distribution en classes de 1 g du calibre de I'ensemble desfruits récoltés sur 2
plants d'une méme parcelle et un méme cycle de production. Plant 11: 2564 fruits; plant
31: 544fruits.

Deux processus non indépendants doivent donc étre distingués dans notre démarche:
I'élaboration du nombre de fruits et I'élaboration de leur calibre individuel. Ces deux variables
sont le résultat d'une succession de mécanismes biologiques complexes et dépendants, de
I'émergence des pousses floriferes a la récolte. La modélisation est un outil qui peut permettre
de représenter ce systeme complexe et les effets de divers facteurs, dont l'action de
I'agriculteur, sur ses sorties. L'agriculteur peut en effet modifier par des opérations techniques
le deroulement d'un mécanisme biologique, et donc les sorties du systéme.
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Un minimum de connaissances est nécessaire pour appréhender cette complexité. Face au
manque de références bibliographiques dans ce domaine sur le goyavier-fraise, des
expérimentations ont été développées en vue de la construction d'un modéle d'élaboration du
nombre de fruits et de leur calibre. Elles s'inspirent de la démarche d'élaboration du
rendement congue initialement sur les cultures annuelles (Meynard et Sébillote, 1994). Cette
demarche, qui a été adaptée a une autre culture pérenne, le kiwi (Agostini, 1995; Lescourret et
al., 1998), consiste a identifier les étapes déterminantes de I'élaboration du nombre de fruits et
du calibre, et les facteurs qui les influencent. Les étapes et les facteurs limitants peuvent ainsi
étre déterminés. Pour une espece pérenne, le cycle phénologique est une entrée privilégiée
pour identifier ces étapes: mise en place des boutons floraux, floraison, pollinisation,
fructification, et croissance du fruit.

L'objectif de ce travail est de contribuer a la réalisation d'un modéle d'élaboration du nombre
de finits et de leur calibre pour le goyavier-fraise, en identifiant les processus et les facteurs
limitants, et en proposant des modeéles pour certaines étapes du cycle de production.

Dans un premier chapitre, une analyse bibliographique fait le point sur les connaissances
existant sur le goyavier-fraise. Cette synthese parait nécessaire afin d'avoir une vue
d'ensemble la plus compléte possible sur cette espéce peu étudiée et peu connue. Dans un
deuxiéme chapitre, son cycle phénologique en milieu naturel a la Réunion est décrit. Puis il
est montré que des cycles de production peuvent étre déclenchés en culture par un apport
d'azote, ce qui a des retombées agronomiques et économiques importantes. Ces éléments
permettent de préciser I'organisation générale d'un modéle d'élaboration du nombre de fruits
et de leur calibre dans un objectif de prédiction et d'aide a la décision pour l'agriculteur. Les
chapitres suivants sont consacrés aux composantes de ce modele global qui ont pu étre traitées
dans le cadre de ce travail de these: la floraison, la fécondation-fructification et la croissance
du fruit. Un dernier chapitre est consacré a la discussion et aux conclusions. Des études
particuliéres, dont les résultats sont utilisés dans ce travail, sont présentées en annexes 1 et 2.
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Chapitre |

Analyse bibliographique sur le goyavier-fraise

La premiére partie de cette analyse bibliographigque est consacrée a la connaissance générale
de la plante et de sa biologie. Dans la seconde partie sont presentés les éléments relatifs a la
valorisation, agronomique et aprés-récolte, du goyavier-fraise.

I- Connaissance de la plante
1- Situation taxonomique

Le goyavier-fraise, Psidium cattleianum Sabine, appartient a la famille des Myrtaceae, sous-
famille des Myrtoideae (32 genres) caractérisée par des fruits charnus. Cette sous-famille
comporte quelques especes d'importance économique dont la goyave, Psidium guajava. La
seconde sous-famille, les Leptospermoideae (40 genres), est caractérisée par des especes
australiennes avec des capsules seches comme fruit. Elle comprend en particulier les
Eucalyptus.

P. cattleianum, ou P. cattleyanum, a plusieurs synonymes, et la nomenclature n'est pas
clairement établie (voir Fosberg, 1941; Diong, 1998): P. littorale Raddi, P. indicum Bojer, P.
variabile Berg, P. sinense D.C., P. obovatum Mart., P. coriaceum Mart. ex. Berg, P. araca
hort. not Raddi, Guayava cattleyana Kuntze, G. obovata Kuntze (Fosberg, 1941; Fouqué,
1972; Lavergne, 1981; Maggs, 1985).

Deux variétés botaniques sont identifiées, principalement en fonction de la couleur des fruits:

- P. cattleianum var. lucidum (P. littorale Raddi var. littorale Bailey) a fruits de couleur
jaune soufre

- P. cattleianum var. cattleianum (P. littorale Raddi var. longipes (Berg) Fosb.) a fruits de
couleur rouge pourpre, plus petits que ceux de la variété précédente.

Dans sa zone d'origine au Brésil, des populations de chaque variété botanique provenant de
régions différentes se distinguent sur des caractéres végeétatifs et du fruit (Raseira et Raseira,
1996). Les chercheurs brésiliens ont sélectionné dans cette diversité une variété horticole, 'Ya-
Cy', a port bas et fruits jaunes (Raseira et Raseira, 1994, 1996). Popenoe (1974) et Scott
(1990) citent des types différenciés par la taille et la forme des fruits: ronds, ovoides ou
pyriformes. A la Réunion, seul le type a fruit rond est présent.

2- Origine, distribution, écologie

Le goyavier-fraise est originaire du sud-est du Brésil et du nord de I'Uruguay. Il a été introduit
trés tdt en Chine, probablement par les portugais (Popenoe, 1974). Il a été cultivé avec succes
en Angleterre au début du 19eve siecle par le botaniste Cattley. Des différentes étapes de sa
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dispersion, il a gardé son nom scientifique et quelques noms vernaculaires: goyave de Chine,
goyave de Cattley (Diong, 1998). Il a été peu a peu introduit dans toutes les zones tropicales
et subtropicales du globe ou il s'est facilement naturalise.

Au sein du genre Psidium, le goyavier-fraise est I'espece la plus résistante au froid. Introduit
avec succes dans des régions a climat de type méditerranéen, il a supporté des températures
négatives, mais il ne résisterait pas a des températures inférieures a - 7°C (Popenoe, 1974,
Wutscher et Shull, 1975; Vogel, 1982). Il préfere les climats humides et supporte mal la
sécheresse. C'est une espéce héliophile. Son aire géographique de développement correspond
a celle de l'oranger (Popenoe, 1974).

Le goyavier-fraise peut s'adapter a une large gamme de sols (Diong, 1998), mais il préfere les
sols argilo-sableux riches et bien drainés (Popenoe, 1974). A la Réunion, il s'installe comme
arbuste pionnier sur les laves des coulées modernes du Grand-Brdlé en zone trées humide
(Cadet, 1980).

3- Botanique, génétique

Le goyavier-fraise est un arbuste ou petit arbre pouvant atteindre s m de hauteur (Scott, 1990).
Son ecorce est lisse, de couleur brune, verdatre ou rosatre, et se délite réguliérement. Les
nouvelles pousses sont cylindriques.

Les feuilles sont simples, entiéres, pétiolées, et disposées opposées décussées. Le limbe est
obovale, de 4.5 a 12 cm de longueur sur 2 a s cm de largeur (Scott, 1990), obtus a légérement
acuminé au sommet, coriace, vert foncé et brillant sur la face supérieure, vert plus clair sur la
face inférieure. Les jeunes feuilles sont anthocyanées.

Les fleurs sont situées sur les nouvelles pousses. Elles sont axillaires et solitaires. Elles sont
pédonculées. Les bractéoles sont ovales et caduques. Les boutons floraux globuleux sont
rouges a leur apparition puis deviennent verts ensuite. Le calice est composé de 4 a 5 sépales
obtus, persistants, longs de 5 a & mm. La corolle est composée de 4 a 5 pétales blancs,
obovales. Les étamines sont nombreuses, de 256 & 480 en moyenne (Raseira et Raseira,
1996). L'ovaire est infére, en général tetraloculaire et posséde un style long de ¢ a 10 mm. Le
stigmate est entier, discoide.

Le fruit est une baie globuleuse ou obovoide de 2.5 & 5 cm de diametre, a épicarpe fin et
coloré. Les graines dures, nombreuses, jaunatres, réniformes, longues de 2 a 3 mm, sont
incluses dans une pulpe molle et blanche. Les fruits sont parfumés et sucrés a maturité et leur
aréme rappelle alors celui de la fraise, d'ou le nom vernaculaire de I'espece.

Le goyavier-fraise se reproduit fidelement par semis (Fouqué, 1972; Popenoe, 1974; Hoyos,
1989). Les travaux de Raseira et Raseira (1996) sur la reproduction du goyavier-fraise

suggerent une apomixie partielle ou totale, qui expliquerait cette multiplication fidele par
semis.

Le goyavier-fraise est fortement polyploide. Le niveau de ploidie varie selon la variété
botanique, mais aussi selon les auteurs. Le nombre de chromosomes de base de l'espece
diploide P. guajava est x=I1 (Atchison, 1947; Hirano et Nakasone, 1969a). P. cattleianum
var. cattleianum serait heptaploide, 2n=77 (Hirano et Nakasone, 1969a; Srivastava, 1978;
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Singhal et al., 1985 (matériel végétal: P. coriaceum)) ou octaploide, 2n=88 (Atchison, 1947
Smith-White, 1948). P. cattleianum var. lucidum serait hexaploide, 2n=66 (Hirano et
Nakasone, 1969a) ou octaploide (Atchison, 1947). Une explication a cette disparité de
résultats pourrait étre apportée par les résultats de Raseira et Raseira (1996) qui ont trouvé des
niveaux de ploidie différents, mais toujours élevés (hexa- a octa-), sur différentes populations
des deux formes botaniques au Brésil, alors que les études précédentes ont été réalisées sur un
nombre limité d'individus. Hirano et Nakasone (1969a) s'interrogent sur la bonne capacité
reproductrice de P. cattleianum var. cattleianum et l'uniformité des semis alors que cette
espece est fortement polyploide et que I'heptaploidie est un caractere instable. Quelques cas
daneuploidie ont été rapportés (Raseira et Raseira, 1996). Les nombreuses anomalies
observees au moment de la méiose ont été attribuées a la forte polyploidie (Singhal et al.,
1985; Raseira et Raseira, 1996).

4- Phénologie

En milieu naturel, le goyavier-fraise n'émet en général qu'une seule pousse florifére dans
I'année, au début de I'été (Huenneke et Vitousek, 1990; Raseira et Raseira, 1996). A Hawalii,
un repos dans l'activité végetative et reproductrice est noté en hiver. Le rythme de
développement est indépendant de laltitude dans la zone eétudiée, entre 150 et 762 m
(Huenneke et Vitousek, 1990). En parcelle cultivée, le goyavier-fraise a en général deux
pousses floriferes dans I'année (Teaotia et al., 1970; Subramanyam et al., 1992; Raseira et
Raseira, 1996), mais leur rythme varie suivant les cas. Au Brésil, trois floraisons successives
sont observées certaines années (Raseira et Raseira, 1996). Le goyavier-fraise ne serait pas
sensible a la photopériode en hiver, poussant de facon equivalente avec une photopériode de
jour long ou de jour court (Broschat et Donselman, 1983).

Teaotia et al. (1970) observent 59 jours entre I'apparition du bouton floral et la floraison.
Subramanyam et al. (1992) indiquent une durée de 36 jours entre le bourgeon floral de 2 mm
et la floraison.

5- Biologie florale et reproduction

Plusieurs études ont été menées, surtout en Inde, sur la biologie florale, le déroulement de la
floraison et la pollinisation chez plusieurs espéces de Psidium comme préalable a des
programmes de croisements contrdlés avec la goyave (Hirano et Nakasone, 1969b; Seth,
1970; Teaotia et al., 1970; Chezhiyan et Shanker, 1983; Chezhiyan, 1988; Subramanyam et
al., 1992). La variété lucidum a été plus étudiée que la variété cattleianum dans ces travaux.
Les résultats sont souvent variables d'un auteur a l'autre. L'anthése a lieu le matin. Les
anthéres s'ouvrent entre 9 et 11 heures. Le stigmate serait réceptif dés I'ouverture de la fleur,
et jusqu'a 24 heures aprés (Teaotia et al.,, 1970), ou de 12 a 48 heures aprés l'anthése
(Chezhiyan, 1988).

Le pollen est de couleur jaunatre, composé de grains triangulaires tricolpores de petite taille,
environ 23 jam. Sa viabilité, mesurée par un test a I'acétocarmin, est généralement faible, 20 a
32% (Hirano et Nakasone, 1969b; Singhal et al., 1985; Raseira et Raseira, 1996), ce que
Raseira et Raseira (1996) et Singhal et al. (1985) rapprochent des anomalies observées a la
méiose, en relation avec la forte polyploidie. Teaotia et al. (1970) rapportent 75% de viabilité
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par ce méme test. La longévité du pollen est courte dans les conditions du champ, de l'ordre
de & heures, et il reste viable jusqu'a 90 jours a 0% d'humidité et 4.5 °C (Seth, 1970).

Bien que Chezhiyan (1988) conclue a l'auto-incompatibilité de P. cattleianum var. lucidum,
les deux variétés botaniques de goyavier-fraise sont considérées auto-compatibles par
plusieurs auteurs (Hirano et Nakasone, 1969b; Teaotia et al., 1970; Raseira et Raseira, 1996).
Ces deux derniers auteurs notent toutefois que la fructification est plus élevée en pollinisation
libre qu'en autopollinisation passive. Hirano et Nakasone (1969b) obtiennent des fruits en
croisant les deux variétés botaniques, mais relativisent l'occurrence de tels croisements car il
n'a jamais été fait mention d'hybrides dans les populations naturelles ou cohabitent les deux
variétés.

6- Le goyavier-fraise, plante envahissante

Le goyavier-fraise s'est naturalisé dans de nombreux milieux insulaires subtropicaux du globe
ou il a un comportement de peste végétale (Devine, 1977; Lorence et Sussman, 1986;
Huenneke et Vitousek, 1990; MacDonald et al., 1991; Fleischmann, 1997). Sa production
importante de graines au taux de germination élevé, son adaptation a une large gamme
écologique, sa facilité de dissémination par les oiseaux et les mammifeéres, et I'absence de
ravageur en font une espéce agressive et envahissante qui colonise difféerents milieux et
empéche le développement de la flore indigéne (Huenneke et Vitousek, 1990). Une meilleure
efficience de la photosynthése favoriserait également le développement rapide du goyavier-
fraise par rapport a des espéces indigénes (Dulai et al., 1998).

Des programmes de lutte chimique contre P. cattleianum ont été mis en ceuvre dans plusieurs
pays, mais l'espece est résistante a la plupart des herbicides classiques. Le 2,4-D, efficace
contre P. guajava, est inefficace contre P. cattleianum (Anonyme, 1981). L'utilisation de
piclorame a donné des résultats mitigés (Devine, 1977). L'absorption de cette molécule par les
feuilles est cependant améliorée par adjonction de sulfate d'ammonium (Wilson et Nishimoto,
1975). Le glyphosate concentré, appliqué sur des blessures faites sur le tronc, ou le

tébuthiuron en épandage de 2 a s kg.ha-1 donnent de bons résultats pour I'éliminer (Motooka
etal., 1983, 1989).

La lutte biologique est envisagée depuis une dizaine d'années, en particulier & Hawaii. Des
ravageurs spécifiques sont recherchés dans sa zone d'origine au Brésil (Wikler et al., 1994).
Deux hyménoptéres ainsi identifiés semblent prometteurs pour un contrdle biologique de
I'espéce (Wikler et al.,, 1996; Pedrosa-Macedo, 2000). Compte tenu de son importance
économique locale, il n'est pas envisagé de lutte biologique a la Réunion.

I1- Agronomie, valorisation
1- Multiplication

Le semis est le moyen de multiplication le plus employé. Les graines fraiches germent
facilement en 2 a 3 semaines (Fouqué, 1972; Sweet, 1986; Raseira et Raseira, 1996). Les taux
de germination obtenus en laboratoire sont moyens a élevés (60 - 80%) en conditions chaudes
(18 et 22°C) et humides. A 37°C, la germination est presque nulle. La scarification ou le
traitement au froid des graines donne des taux de germination plus faibles que sur des graines
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non traitées. Les taux de germination de graines provenant de différentes altitudes (150 a 762
m) sont significativement différents, mais sans relation avec l'altitude du plant ou le poids des
graines (Huenneke et Vitousek, 1990). Les graines sont tolérantes a la dessiccation jusqu'a
une humidité de 12% du poids frais. Une fois déshydratées en dessous de 19% d'humidité,
elles restent viables aprés un passage de 24 heures dans l'azote liquide (Becwar et al., 1983).

Le bouturage donne en général de bons résultats, de ss a 95% de reprise, sur des boutures
ligneuses d'au moins 1 cm de diamétre (Normand, 1993). Les boutures semi-ligneuses de
quelques millimétres de diametre sont plus difficiles a réaliser et les taux de réussite
n'excédent pas 70% (Nachtigal et Fachinello, 1995). L'ombrage des plants-meres augmente la
teneur en amidon dans les feuilles et les branches et diminue les teneurs en sucres réducteurs
et en composés phénoliques (Casagrande Junior et al., 1999). Ces effets seraient a l'origine de
I'amélioration de I'enracinement des boutures semi-ligneuses venant de plants-méres ombrés
(Voltolini et Fachinello, 1997). D'autres facteurs comme le substrat d'enracinement ou
l'utilisation d'hormone (Nachtigal et Fachinello, 1995), ou le stade phénologique du plant-
mére au moment du prélevement (Normand, 1993) ont également un effet sur le bouturage.

Le greffage semble trés difficile. Raseira et Raseira (1996) font etat de taux de réussite de
moins de 5% dans différents essais.

2- Techniques culturales

Le goyavier-fraise n'est pas cultivé, au sens agricole du terme, et est surtout considéré comme
une plante ornementale ou comme un arbre de cour (Sweet, 1986; Hoyos, 1989). De ce fait, il
existe trés peu de renseignements concernant sa culture et les quelques données publiées sont
en genéral adaptées d'autres especes proches comme la goyave, mais ne reposent pas sur des
expérimentations. A notre connaissance, seules Salinero Corral et Aguin Casai (1993, 1996)
présentent des résultats issus d'essais agronomiques sur le comportement du goyavier-fraise
en Galicie, Espagne. Les résultats des travaux sur l'agronomie du goyavier-fraise menés a la
Réunion ne sont pas détaillés ici. Ils sont synthétisés par ailleurs dans une fiche technique
(Normand et Huet, 2000). lls montrent I'intérét agronomique de cette espece, en particulier
grace a la gestion des cycles de production par des apports d'azote (voir chapitre I1-I1).

Les distances de plantation recommandées correspondent soit a la haie fruitiére, (2.5m - 3.5m)
X(0.5m - Im) (Raseira et Raseira, 1996), soit a la plantation au carré de 3 a 5 m en tous sens
(Fouqué, 1972; Popenoe, 1974; Salinero Corral et Aguin Casai, 1996). L'apport de fumier ou
d'engrais a la plantation est conseillé. Pour la fumure d'entretien, les doses en éléments
fertilisants varient selon les auteurs. Par exemple, Raseira et Raseira (1996) recommandent,
pour des plants de 1 a 4 ans, 150 g de sulfate d'ammonium apporté en deux fois, et 100 g de
chlorure de potassium.

La croissance est lente. La pratique de la taille n'est guére nécessaire (Popenoe, 1974), sauf

pour maintenir les dimensions de la plante (Sweet, 1986) ou enlever les rameaux trop bas
(Raseira et Raseira, 1996).

Les premieres récoltes apparaissent des la deuxiéme ou troisieme année et sont alors faibles.
Le potentiel de production est atteint vers 5 ou « ans (Popenoe, 1974). Salinero Corral et
Aguin Casai (1996) ont enregistré en Espagne des productions de 0.2 a 4.3 t.ha-1 entre 3 et 9
ans apres la plantation, avec une moyenne d'environ 2.5 t.ha: (soit 2.9 kg par plant). Raseira
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et Raseira (1996) signalent des productions de 1.8 a 4.9 kg par plant & 3-4 ans. Les fruits
arrivent & maturité entre la fin de I'été et l'automne (Popenoe, 1974; Salinero Corral et Aguin
Casai, 1996). Comme chez la goyave, les fruits tombent a pleine maturité en laissant le
pédoncule attaché au rameau.

P.cattleianum a été testé comme porte-greffe du goyavier, P. guajava, car il est résistant au
wilt et tolére bien les basses températures. Par rapport a d'autres espéces de Psidium testées
comme porte-greffe, il confére au plant greffé un meilleur développement en début de
plantation (Teaotia et Phogat, 1971). Sur une période de 13 ans, les différences de
développement des plants liées au porte-greffe se sont révélées faibles et non significatives
(Singh et al., 1976). Les rendements sont toujours plus élevés avec le goyavier-fraise comme
porte-greffe, et il n'a pas d'effet sur le calibre du fruit (Teaotia et Phogat, 1971; Singh et al.,
1976).

3- Ravageurs et maladies

Peu de ravageurs sont signalés sur le goyavier-fraise. Les principaux sont les mouches des
fruits: Ceratitis capitata (Vargas et al.,, 1983), C. rosa et C. catoirii (Etienne, 1982),
Bactrocera dorsalis (Vargas et al., 1990), B. curvipennis et B. psidii (Brun et Chazeau, 1986),
Anastrepha fraterculus (Raseira et Raseira, 1996), A. suspensa (Nguyen et al., 1992). Les
populations naturelles de goyavier-fraise attirent de grandes quantités de mouches des fruits
durant la période de maturité des fruits (Vargas et al., 1983; Normand et al., 2000).

Diverses espéces de cochenille ont également été relevées sur le goyavier-fraise (Brun et
Chazeau, 1986). Cratopus sp. peut causer des dégats aux jeunes pousses et feuilles en altitude
a la Réunion (Normand et Huet, 2000).

La sensibilit¢ du goyavier-fraise aux nématodes du genre Meloidogyne est controversée. A
Cuba, Cuadra et Quincosa (1982) le trouvent fortement attaqué par des Meloidogynes, en
particulier M. arenaria et M. acrita. En Malaisie, Nik-Masdek et Ahmad-Kamil (1994) le
trouvent résistant a M. incognita.

Le goyavier-fraise est résistant au wilt du goyavier (Teaotia et Phogat, 1971). Raseira et
Raseira (1996) signalent des attaques sporadiques d'anthracnose sur fruits.

4- Composition du fruit, utilisations

Les résultats des différentes analyses physico-chimiques réalisées sur le goyavier-fraise sont
rassemblées dans le tableau 1. Contrairement a ce qui est couramment pensé, les fruits du
goyavier-fraise ne sont pas trés riches en vitamine C, avec des teneurs qui varient entre 11 et
50 mg.I00g-: (Wilson, 1980; Gebhardt et al., 1982; Paniandy, 1999). Ces teneurs varient
cependant avec les populations et peuvent dépasser 100 mg.I0Og-1 (Raseira et Raseira, 1996).

Les fruits sont climactériques (Akamine et Goo, 1979; Brown et Wills, 1983). Leur durée de
conservation est trés limitée, au plus 2 jours a température ambiante. Cette durée peut étre
allongée a 12 jours par un stade de récolte adapté et une température de conservation de 12 a
14°C (Paniandy et al., 1999). Les fruits sont mangés en frais, ou destinés a la transformation:
gelées, confiture, boissons et sorbets (Fouqué, 1972; Popenoe, 1974; Wilson, 1980; Hoyos,
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1989). Un "vin" est également élaboré a partir de ce fruit (Lavergne, 1981; Hoyos, 1989). Les
anthocyanes présentes dans I'épicarpe des fruits de la sous-espéce cattleianum leur conferent

un fort pouvoir colorant rouge (Paniandy, 1999).

Les fruits, comme le reste de la plante, sont utilisés en médecine naturelle. Ils ont des
propriétés pectorale, tonique et antidiarrhéique (Lavergne, 1981). Les feuilles contiennent
plusieurs principes actifs et sont exemptes d'alcaloides et de coumarines (Cecy et Yassumoto,
1973). Elles sont utilisées comme remédes dans différents pays, contre les hémorragies, les
coliques ou les diarrhées (Cecy et Yassumoto, 1973; Lavergne, 1981). La plante serait une

source potentielle d'antioxydants (Bahorun, 1998).

Caractéristiques

Poids du fruit (g)
Pulpe+peau (%poids total)
Graines (% poids total)
Eau (g.100g')

Cendres (g.100g')

Fibres (g.100g'])

Glucides totaux (g.100g'])

Sucres réducteurs (g. 100g')
Sucres non réducteurs (g. 100g')

Sucres totaux (g.100g')
Autres glucides (g. 100g')
Protéines (g.100g')

Acides aminés (mg.l100g')

Lipides (g.100g')
Vitamine C (mg.l00g')

It Whson, 1980; Z Bopenee; 197%:% Ebhardt et al., 1982.

P. cattleianum
var. lucidum 1

89.7

10.3

94.5
0.75

13
3.0
4.3

0.80
384

11-50

z: variété botanique non précisée

P. cattleianum
var. cattleianuma:

94.0
6.0

945
0.75

15
2.9
4.2

11-50

P. cattleianum
var. cattleianum?2

6.0
79.4 80.7
0.77 0.80
6.6 6.4
17.4
51
6.5
0.88 0.58
361
0.80 0.60
37

Tableau 1: Analyses physico-chimiques defruits de goyavier-fraise selon différents auteurs.

P. cattleianum 3,2
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Chapitre Il

Premiers éléments sur la phénologie du goyavier-fraise et
son comportement en culture. Conséquences pour la
construction d’un modele d’élaboration du nombre de

fruits et de leur calibre.

Le cycle phénologique est une entrée privilégiée pour aborder les étapes de I'élaboration du
nombre de fruits et de leur calibre chez une espece fruitiére pérenne. L'étude du cycle
phénologique du goyavier-fraise a la Réunion est présentée dans une premiére partie
(Normand, F. et Habib, R. (2001). Phenology of strawberry guava (Psidium cattleianum) in
Réunion Island. Journal of Horticultural Science & Biotechnology, 76, 541-545). Le choix
du milieu naturel pour ce suivi a été guide d'une part par lI'absence de parcelle cultivee au
debut de l'opération de diversification, et d'autre part par I'intérét d'acquérir des références en
milieu naturel auxquelles peuvent étre ensuite comparées les données obtenues en parcelle
cultivée.

Dans une seconde partie, on montre que l'apport d'azote modifie le cycle phénologique annuel
décrit précédemment en declenchant une pousse florifere (Normand, F. et Habib, R. (2001).
Nitrogen fertilisation induces floriferous flush in strawberry guava (Psidium cattleianum).
Agronomie, 21, 735-742).

Ces résultats ont des conséquences agronomiques et économiques intéressantes pour la
culture du goyavier-fraise a travers la possibilité de faire deux récoltes par an, et nous
amenent a préciser dans une troisieme partie la structure du modéle d'élaboration du nombre
de fruits et de leur calibre.
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I- La phénologie du goyavier-fraise en milieu naturel a la Réunion

Phenology of strawberry guava (Psidium cattleianum) in Réunion
Island.

By F. NORMAND: and R. HABIB:

1 Centre de Coopération Internationale en Recherche Agronomique pour le Développement,
Département des Productions Fruitieres et Horticoles, BP 180, 97455 Saint Pierre cedex, lle
de la Réunion, France

> Institut National de la Recherche Agronomique, Laboratoire d’Ecophysiologie et
Horticulture, Domaine St Paul, Site Agroparc, F-84914 Avignon cedex 9, France

Journal o fHorticultural Science & Biotechnology, 76 (5), (2001), 541-545.

SUMMARY

The phenology of wild stands of strawberry guava {Psidium cattleianum Sabine) was studied
at 100, 480 and 720 m over 2 years in Réunion Island. The shoots bore flower buds at the
basal nodes, and vegetative buds at the apical nodes. Trees produced vegetative growth from
September to December, flowers from November to January and fruit from February to June.
Shoot growth was earlier at 100 and 720 m the first year, but synchronised in the second year.
Flowering and fruiting were also earlier at 100 m. The intervals between shoot emergence and
flowering, and flowering and fruit maturity were strongly related to temperature, with base
temperatures of 5.5° and 2.6°C, and heat units requirements of 675 and 2,552°C.d,
respectively. The numbers of shoots, flowers and fruit per branch varied across sites and
years, unrelated to temperature. However, production was significantly higher at 720 m.
Production was much lower after a hurricane. Flowering (y) was related to shoot production
per branch (x) (log(y) = 1+ 1.33-log(x); r= = 0.78), whereas the fruit set rate was highly
variable between trees (26 - 100%). The number of fruit per branch (1-6) was possibly
related to poor shoot growth or fruit set, but unrelated to the timing of the phenological
events. It is expected that commercial orchards would be more productive than feral stands.

The strawberry guava, Psidium cattleianum Sabine, is an evergreen shrub of the Myrtaceae
family from South East Brazil and North Uruguay which has been naturalized throughout the
tropics and subtropics (Popenoe, 1974). It was introduced to Reéunion Island, a French
overseas department located in the south-west Indian Ocean (lat. 21°06" S, long. 55°32' E) in
the early 1800s, and rapidly colonised disturbed areas and forests up to 1,300 m, and now
covers about 12,000 ha (Raunet, 1991).

Strawberry guava produces a round berry from 2 to 4 cm in diameter with a dark red (P.
cattleianum f. cattleianum ) or sulphur yellow (P. cattleianum f. lucidum) thin skin and a
white soft and juicy flesh containing several hard seeds. Fruit are eaten fresh and are sweet
and aromatic. Fruit with dark red skin give after crushing an aromatic and pink coloured pulp
which can be processed into jam, jelly, juice and sorbet.



21

Little information is available on the phenology of this species, although flower buds are
borne on new shoots as in common guava, P. guajava. In Hawaii, peak vegetative growth
occurred from June to August and peak flowering and fruiting from June to October, and was
independent of elevation from 150 to 762 m (Huennecke and Vitousek, 1990). Two growth
flushes bearing flowers occurred in northern and southern India (Teaotia et al., 1970;
Subramanyan et al.,, 1992). In Réunion Island, flowering occurred in November and
December, with fruit harvested from March at sea level to August at elevation .

We report on the pattern of vegetative growth, flowering and fruiting of strawberry guava
in Réunion. Data was collected from natural stands of trees growing at three elevations over
two years. This information could be used to determine the production cycles within Réunion
and the potential for commercial cultivation.

MATERIALS AND METHODS

Phenology

Phenology was monitored from April 1992 to July 1994 in feral stands located at Grand
Brdlé (100 m), Piton Armand (480 m) and Bras Pistolet (720 m) on the windward wet side of
Réunion (Table I). On each site, five adult trees in the full sun were chosen ranging from 1.8
to 3.0 m high. Trees were taller and denser at 720 m than at 100 and 480 m. In the first year,
phenology was measured every 10 day on five arbitrarily selected and tagged terminal
branches per tree, and on their offspring for the secondary growth. In the second year,
phenology was measured on the shoots that appeared in the first year.

Table |
Description ofthe three experimental sites in Réunion Island

Site Elevation Plant Soilz Actual mean Mean air temperature (°C)
(m) community annual rainfall ~ Coldest months ~ Warmest months
(mm) Aug’92 Jul'93 Jan93 Feb'94
Grand Bralé 100 forest recent basaltic ~ 4,000-5,000 20.7 19.8 27.3 25.9
lava flows
Piton Armand 480 fallow perhydrated soil  6,500-7,500 16.3 16.5 23.0 22.9

of the ando group

Bras Pistolet 720 fallow perhydrated soil  6,500-7,500 14.8 14.8 215 215

of the ando group
z Raunet (1991).

Strawberry guava leaves are opposite and the nodes of a branch were numbered in a
growing order from the subapex (node 1) to the base (Figure 1). The apical bud, at the
extremity of the branch, was noted AB, and all leaf axillary buds were qualified as
reproductive or vegetative. Three phenological stages were noted: 1. shoot emergence,
composed of bud break and beginning ofthe new shoot elongation; - . flowering: full opening
ofthe flower, which lasts only 1 day; and 3. natural drop of the fruit, indicating full maturity.
The frequency of a phenological stage on a site was calculated as the occurrence, summed

over the five trees at this site, of this stage at one date divided by the total occurrence of this
stage for the whole season on the site.
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The number of shoots, flowers and fruit per terminal branch and the number of nodes per
shoot were averaged each year at the tree level. To avoid possible effects of branch age or
phenological stage, only terminal branches of the same age up to the peak vegetative growth
were considered, excluding the few terminal branches with secondary growth activity and
their offspring. Fruit set rate was calculated from the number of fruitlets three weeks after
anthesis and the number of flowers.

Heat units calculation

Mean daily air temperatures of Grand Bralé were directly determined. The daily thermic
gradient g between the weather at Saint Benoit (40 m) and Plaine des Palmistes (1,025 m)
was used to estimate mean daily air temperatures at 480 and 720 m:

[|] Gx = OstBenoit+ g 1(* - 40)

where & and x are respectively the mean daily air temperature (°C) and the elevation (m),

_ Grlaine desPalmistes  OstBenoit
and g =
1,025-40
These estimations were possible because of the regularity of the slope between Saint
Benoit and Plaine des Palmistes, the same exposure of the two sites and their close
neighbourhood with this transect.

Heat units were used to explore the relationships between the temperature and the
development phase from shoot emergence (flower buds apparition) to flowering (SF), and
from flowering to fruit maturity (FM). Daily heat units are defined as:

[ dtu = —Tb=Tmi —Thb

where dtti is heat units (degree days) ofday  Tmini, Tmac / and Tmi are respectively the

minimum, maximum and mean air temperature (°C) of day i and Tg is the base temperature
(°C) ofthe development phase.

Heat units sum TT for a development phase where the daily mean temperature is always
greater than the base temperature is defined as:

] TT=YAdtU = 2%) =7 1(T* - Th)

where dttj is heat units (degree days) ofday /, Tm is the mean air temperature (°C) of day
i, Tm, n and TBare respectively the mean air temperature (°C), the duration in days and the
base temperature (°C) of the development phase.

Heat units sums for flower bud development phase (SF) were calculated on each flower
bud from shoot emergence to flowering. Heat units sums for fruit development phase (FM)
were calculated on each fruit from flowering to fruit maturity.
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Data analysis

Base temperatures for SF and FM were calculated on the complete data set (year 1 and 2)
according to four classical methods described by Arnold (1959): identification of the base
temperature 1) which minimised the standard deviation in days corresponding to the heat
units sums of the data set, ) which minimised the coefficient of variation of heat units sums
of the data set, 3) which set to zero the regression coefficient between heat units sums and
mean temperature during the phase for the data set, and 4) by calculating the x-intercept of the
linear relationship between the development rate ¢« / phase duration in days) and the mean
temperature of the phase for the data set. For the first three methods, a program of
minimisation of nonlinear function was used. For the fourth method, the relationship between
development rate and mean temperature was analysed by regression analysis. Base
temperatures were also directly calculated using mathematical formulae derived from the
three first preceding methods (Yang et al., 1995). The standard error and the 95% confidence
interval of the base temperature calculated by minimising the coefficient of variation of heat
units sums were estimated by bootstrap. Jackknife after bootstrap was used to detect
observations with large influence on the result.

The numbers of shoots, flowers and fruit per branch, and the number of nodes per shoot
were analysed by two-way analysis of variance (3 sites x 2 years) with n = 5 trees as
replicates. Data set was unbalanced with n = 4 for the second year at Piton Armand (one tree
was lost during a hurricane) and Bras Pistolet (on one tree, shoots of the second year emerged
on branches from the first year secondary growth). Counts were transformed by log, and rates
angular transformed prior to analysis. Because of unbalanced data set, differences between
treatments were assessed using Tukey's multiple comparison tests on adjusted means
(Dagnelie, 1998). Non-transformed adjusted means are presented in the results section. The
relationship between the number of flowers and the number of shoots per branch was
analysed by regression analysis after transformation by log of these two variables. Statistical
analysis were performed using S-Plus 2000 statistical package (Mathsoft, 1999 a, b).

RESULTS AND DISCUSSION

Shoot structure

The number of nodes on a shoot (2 - 7) was determined at the beginning of its elongation
after bud burst. Leaves, vegetative buds and flower buds were visible at this time. Across site

and year, about 90% of the shoots had 4 to « nodes. Flower buds were borne singly in the leaf
axils at the base ofthe shoots.

Vegetative buds were located on the upper nodes if flower buds were absent. Apical bud
died on about 30% of the shoots. New shoots mainly originated from the top two buds. No
shoots emerged on older wood. These results show a polarity of strawberry guava shoot with
basal nodes flowering and apical nodes mainly vegetative (Figurel).
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Fig. 1
Flowering shoot of strawberry guava, indicating the numbering used for nodes (see Materials
and methods).

Vegetative and reproductive growth

There was a peak vegetative growth at each site at the end of the dry/cool season, between
September and November. It was earlier at Grand Brilé and Bras Pistolet than at Piton
Armand in 1992/93 (Figure 2), but more synchronised in 1993/94 (Figure 3). Flowering
reflected shoot emergence, with earlier flowering at low elevation. The main harvest was from
February (Grand Brdle) to June (Piton Armand and Bras Pistolet) in 1993 and from March
(Grand Bralé) to June (Bras Pistolet) in 1994. At each site, the harvest lasted 8-10 weeks.
Secondary vegetative growth sometimes occurred later in the season, but contributed to few
flower or fruit.

The pattern of shoot growth, flowering and fruiting described here is consistent with
previous results on feral strawberry guava stands dominated by the forma lucidum
(Huennecke and Vitousek, 1990), indicating that the two botanical groups have similar
phenology. However, Teaotia et al. (1970) and Subramanyan et al. (1992) reported two
distinct shoot growths on cultivated P. cattleianum f. lucidum in India. It is not known if these
differences are due to environment or genotype. Differences in phenology also appear in
cultivated guavas, with 1, 2 or 3 flowerings per year (Menzel and Paxton, 1986;
Subramanyam et al., 1992).



Frequency d phenological stages

Sep Oct
1993

Nov Dec Jan

1994

Feb Mar Apr May Jun

Dates

Jul

25

Fig. 2

Phenology of strawberry
guava during 1992/93 at
Grand Brlé, Piton
Armand and Bras Pistolet.
The frequency of
phenological stages is the
occurrence ofa
phenological stage,
summed over all the trees
at a site at one date
divided by the total
occurrence ofthis
phenological stage for the
whole season.

FIG. 3

Phenology of strawberry
guava during 1993/94 at
Grand Brdlé, Piton
Armand and Bras Pistolet.
The frequency of
phenological stages is the
occurrence ofa
phenological stage,
summed over all the trees
at a site at one date
divided by the total
occurrence ofthis
phenological stage for the
whole season.
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The intervals between shoot emergence and flowering (SF), and flowering and fruit
maturity (FM) increased with the elevation (Table II), suggesting a strong effect of
temperature on plant development. Mean temperatures during SF varied from 17.5° to 25.5°C
and during FM from 19.6° to 26.6°C. The four methods used for analysis gave similar base
temperatures: 5.6°, 5.5°, 5.4°, and 5.3°C respectively for SF and 2.8°, 2.7°, 2.5° and 2.4°C
respectively for FM. ldentical values were given by mathematical formulae for the first three
methods of calculation, indicating the absence of inconsistent data (Yang et al., 1995), which
was corroborated by the jackknife after bootstrap results. Means of 5.5° and 2.6°C were
selected for SF and FM respectively. Bootstrap estimates of mean, standard error and 95%
confidence interval for base temperature calculated by minimising the coefficient of variation
of heat units were 5.5, 0.32, [4.8; 6.1] for SF and 2.7, 0.56, [1.6; 3.8] for FM. Similar
precision were observed with the other methods of calculation, indicating that the base
temperatures are well estimated with our data set. Mean heat unit sums calculated with these
base temperatures were similar across years and sites and unrelated to elevation, validating
the model (Table IllI). Mean heat units sums for SF and FM were 675° and 2,552°C.d,
respectively.

Tabite ll
Days between shoot emergence andflowering, and betweenflowering andfruit maturity of
strawberry guava at three sites over two seasons in Réunion. Data are means £s.d. of
individual flower buds andfruit. Sample sizes are given in parenthesis

Site Elevation Shoot emergence to flowering Flowering to fruit maturity
(m) 1992/93 1993/94 1992/93 1993/94
Grand Brdlé 100 39+4 (124) 36+3 (119) 105+7 (59) 11645 (71)
Piton Armand 480 42+3 (156) 45+4 (46) 137+7 (39) 129+8 (21)
Bras Pistolet 720 52+4 (285) 554 (260) 147+12 (142) 136+8 (115)
Table Il

Degree.days between shoot emergence andflowering, and betweenflowering andfruit
maturity o fstrawberry guava at three sites over two seasons in Réunion. Data are means +
s.d. ofindividualflower buds andfruit. Sample sizes are given inparenthesis

Site Elevation  Shoot emergence to flowering Flowering to fruit maturity

(m) 1992/93 1993/94 1992/93 1993/94
Grand Brale 100 725158 (124) 640+52 (119) 2,4931162 (59) 2,6281119 (71)
Piton Armand 480 635+46 (156) 64545 (46) 2,636+125 (39)  2,5351150 (21)
Bras Pistolet 720 661+55 (285) 711+52 (260) 2,597+199 (142) 2,4551126(115)

The strong effect of temperature on shoot and fruit development is consistent with data
obtained from temperate and subtropical species (Munoz et al, 1986; Fleisch and
Bartholomew, 1987; Bittenbender and Kobayashi, 1990). But the base temperatures appear
low for a subtropical species. Chou et al. (1973) observed that cambial activity in common
guava was accelerated by temperature above 15°C. This physiologically related temperature
threshold was considered as the lower temperature threshold for guava vegetative growth
(Menzel and Paxton, 1986), or was used as base temperature to calculate heat units sum from
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cycling (pruning and fertilising) to harvest in Hawaii (Bittenbender and Kobayashi, 1990).
However, in a linear heat units system, the calculated base temperature has a statistical and
not a physiological value (Arnold, 1959; Yang et al., 1995; Bonhomme, 2000), is dependent
of the calculation method and is generally lower than the minimum temperature for
development (Yang et al., 1995; Bonhomme, 2000). Strawberry guava is a subtropical cold
resistant species which withstands frost without severe injury (Popenoe, 1974). The minimum
temperatures for development phases in this species are thus expected to be lower than in the
tropical common guava, and low calculated base temperatures are possible. However, further
validation of these results are required.

Shoot growth, flowering andfruiting

The numbers of shoots, flowers and fruit per terminal branch were significantly lower in
1993/94 (Table IV). Shoot production was not affected by site, whereas flower and fruit
production were higher at 720 m than at 480 m, and intermediate at 100 m. The number of
nodes per shoot was higher at 720 m than at 100 and 480 m, but not affected by year. Fruit set
was similar across years and sites. The significant interaction site x year was due to the
constant number of fruit per branch for both year and the higher fruit set in 1993/94 at 100 m
whereas these parameters were lower in 1993/94 at 480 and 720 m. There was a strong
relationship between the number of shoots (x) and the number of flowers (y) per branch
(log(y) = 1+ 1.33-log(x); r==0.78; n = 27; p < 0.001).

Table IV
Numbers ofshoots, flowers andfruitper branch, number ofnodesper shoot andfruitset of
feral strawberry guava on three sites over two years in Réunion. Data are adjusted non-
transformed means offive plants per site xyear combination, exceptfor Piton Armand and
Bras Pistolet in 1993/94 (n = 4). For eachfactor, means in column with different superscript
letters are significantly different (P<0.05)

Factor Treatment No. shoots No. nodes No. flowers  No. fruit Fruit set
Site Grand Brilé 1.3 45 b 40 25d 70
Piton Armand 15 43 b 39b 19b 60
Bras Pistolet 19 S’Q%a 7£a 4;3a 57
signif.z n.s. n.s.
Year 1992/93 2.0b 4.6 76Db 440 64
1993/94 1.1 ad 4.6 2.7 a 1.6 d 6l
L. *kk *kk *kk
signif.z n.s. n.s.
Interaction signifz ~ ns. n.s. n.s. * *

zF test signification for the factor: n.s., *, ***** nonsignificant, or significant
at P<0.05, 0.01 or 0.001 respectively.



28

The fewer shoots, flowers and fruit in 1993/94 was probably related to hurricane Colina
on January 19, 1993. High winds bent trees and induced severe leaf drop at Grand Bralé and
Piton Armand. There was only partial defoliation at Bras Pistolet. Poor shoots and flowers
production during the second year could be the consequence of the loss of leaves
(Goldschmidt and Golomb, 1982; Buwalda and Smith, 1990), and of the probable damages to
the root system a few months before.

The rate of plant development was similar at the three sites when temperature was taken
into account. Flowering and fruiting were also heavier at Bras Pistolet than at Grand Brdlé
and Piton Armand in yearl. Differences in year 2 were smaller after a hurricane. The trees
were taller and denser at high elevation. Differences in growth and production amongst the
sites could be due to soil, weather (especially temperature on dry matter production) or
genotype. It was not possible to separate these factors in the present study.

Average yield was below 4 fruit per branch, except for trees at high elevation in year 1
Considering the strong relationship between flowering and shoot production, poor yields seem
to be related to poor shoot growth. Cultivated yellow strawberry guava produced about 4.7
shoots per branch in India (Subramanyam et al., 1992), generally higher than in our study.
Fruit set varied with tree (26 - 100%), site and year, with low rates probably also a limiting
factor in low yield. Reproductive biology is poorly documented in this species (Normand,
1994) and the factors affecting the fruit set are not well described. Fruit retention was high,
with only a few fruit dropping, caused by external factors (pest, shock), once fruit had set. As
found with seven guava cultivars in Australia (Menzel and Paxton, 1986), differences in yield

could not be related to differences in phenology.
|

Prospectsfor commercial production in Réunion.
We provide the first report on strawberry guava phenology and production in feral stands
in Réunion. Climatic conditions in the humid areas of the island are generally suited for

growth and production for this species. However, information is required on the cause of the
poor shoot growth and flowering.

These results are hopeful for the development of commercial orchards in Réunion as
better tree management and plant growth are expected to provide higher yields. The
production season could be extended with orchards located at different elevations. The quality
ofthe fruit also needs to be evaluated under commercial cultivation.
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Abstract

Empirical observations seemed to indicate that NPK fertilisation induced a rapid floriferous
flush in strawberry guava {Psidium cattleianum), thereby modifying its natural phenological
cycle. Factors affecting the plant response to fertilisation were investigated, including:
identification of the nutrient(s) responsible of the flush; effect of the amount of fertiliser and
of the plant phenological stage. Complete fertilisation was followed by the emergence of a
floriferous flush 30 to 50 days after fertilisation. Nitrogen was the trigger of this flush,
enhancing the proportion of flushing branches. The amount of fertiliser or the leaf nitrogen
content had no effect on the flush characteristics. The phenological stage of the plant had a
strong influence on the response to fertiliser, with a more intense and less variable flush when
fertilisation was applied after a 3 months resting period than just after a harvest. This
suggested that the carbohydrate availability within the plant was involved in the response.

Psidium cattleianum / nitrogen / phenology / crop cycling / Reunion Island

Résumé

Des observations empiriques semblent indiquer qu'une fertilisation NPK induit rapidement
une pousse florifere chez le goyavier-fraise (Psidium cattleianum), modifiant ainsi son cycle
phénologique naturel. Les facteurs affectant la réponse de la plante a la fertilisation ont été
étudiés: identification du (des) elément(s) minéraux responsable(s) de la pousse, effet de la
quantité d'engrais et du stade phénologique de la plante. Une fertilisation compléte est suivie
par I'émergence d'une pousse florifere 30 a 50 jours aprés I'apport. L'azote est le déclencheur
de cette pousse ; il augmente le pourcentage de branches émettant des pousses. La quantité
d'engrais ou la teneur en azote dans les feuilles n'a pas d'effet sur les caractéristiques de la
pousse. Le stade phénologique de la plante a par contre une grande influence sur la réponse a
la fertilisation, avec une pousse plus intense et moins variable quand la fertilisation est
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apportée apres une période de repos de 3 mois plutdt que juste aprés une récolte. Cela suggere
que la disponibilité en carbone dans la plante est impliquée dans sa réponse a l'azote.

Psidium cattleianum / azote / phénologie / cycle de culture / lle de la Réunion

1 INTRODUCTION

The strawberry guava, Psidium cattleianum Sabine, is an evergreen shrub of the
Myrtaceae family native from South America. It was introduced at the beginning of the 19th
century in the Réunion Island (Indian Ocean; lat. 21°06°S, long.55°32°E) where it rapidly
colonised the humid disturbed areas and forests, covering up about 12 000 ha [19]. It has not
been of agricultural importance until now.

It is a potential new fruit species for fresh market and processing industry in Réunion
Island. Very little information about cropping techniques being available from the literature, a
domestication program has been started [16] with the objective to improve yield and fruit
quality by the way of classical agronomic factors (tree spacing, fertilisation, pruning). There
is little variability among plants [18] so that there was no need to start with a selection
program.

Growing common guava, P. guajava L., with several production cycles each year is
practised in several producing countries. The objectives are to produce a regular crop
throughout the year, or to shift the harvest period to a more favourable cropping season.
Production cycles are triggered after harvest by pruning and/or defoliation, combined with
fertilisation or rewatering after drought [22, 9, 23, 14]. However, factors affecting yield
components oftriggered cycles are poorly documented.

Strawberry guava phenology in natural conditions in Réunion Island consists of a single
flush of floriferous shoots in October (spring), followed by flowering in December and fruit
maturity from March to July depending on the elevation. No vegetative activity occurs
between fruit maturity and the next floriferous flush [17]. The same phenological pattern has
been described in feral thickets in Hawaii [s]. But empirical observations on strawberry guava
grown in orchards in Réunion Island suggest a positive effect of complete fertilisation (NPK)
on production cycle triggering.

The objective of this study was to specify the factors affecting the strawberry guava
floriferous flush consecutive to fertilisation by i) determining which nutrient(s) of the
complete fertilisation is involved in the floriferous flush, ii) quantifying the effect of
increasing amount of fertiliser on the shoot and flower emergence, and iii) evaluating the
effect of the plant phenological stage at fertilisation on the plant reaction intensity. Two
experiments were conducted in strawberry guava orchards located on the humid East coast of
the island (average annual rainfall = ¢ 700 mm) with tree spacing of3 m (inter row) x 1 m (on
the row).
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2. MATERIALS AND METHODS
2.1. Determination of the nutrient(s) responsible of the induced floriferous flush

The objective of this experiment was to determine the nutrient(s) responsible of the
floriferous flush observed after a complete fertilisation. It was conducted on a five and a half
year-old orchard located at 480 m. Plants were grown from seed and were thus all genetically
different. The last harvest was from March to May 2000 and plants had no vegetative nor
reproductive activity since May 2000. The last fertilisation they received was in March 1999.
The following five treatments were applied on July 4th 2000, two months after the end of the
harvest. The amount of each individual nutrient was calculated to bring the same quantity of
this nutrient than the complete fertilisation.

- control: no nutrient

- NPK treatment: 240 g 15.12.24 per plant, i.e. 36 g N (13.2 g N as NOs- and 22.8 g N
as NHt+; 28.8 g P-0s; and 57.6 g K2 per plant;

- N treatment: 138.5 g NH2NOs, i.e. 36 g N, per plant;

- P treatment: 27.5 ml per plant of a HsPO4 85% solution (1050 g P20Os.L"]) diluted in 1
L pure water, i.e. 28.8 g P-Os per plant;

- K treatment: 115.2 g Kk 2s04, i.e. 57.6 gk 20, per plant.

A complete randomised block design with 4 replicates was used. The plants studied were
homogeneous in size and vigour, selected on their stem section at the soil level. Each
treatment was applied to 3 consecutive plants on the row, but only the central plant reaction
was measured. Fertilisers were brought evenly on the ground area between the stem and the
plumb of the tree edge. Regular rainfalls (146 mm during the fortnight following the
application) assured a good dissolution of the nutrient and maintained the soil wet. Treated
plants were at a distance of at least 4 m so that there was no interaction between treatments.
Fifteen terminal branches of 9 month-old, identified by the dry peduncle of the fruit from the
last harvest, were randomly chosen and labelled on each studied plant. The numbers of shoots
and flower buds produced by the labelled branches were recorded 2.5 months after the
treatment application. The number of flowers produced was recorded just before flowering.

Leaf nitrogen content was determined just before fertilisation, and then at 10, 20, 30, 40
and 50 days after fertilisation (DAF). On each plant, the second pair of leaves from the apex
was collected on five, 9 month-old arbitrarily chosen terminal branches. Samples from plants
receiving the same treatment in blocks 1-2 and 3-4 were mixed. Leaf samples were collected
in the morning, put in plastic bags in an ice-box and brought to the laboratory for analysis.
Samples were weighted and oven dried at 75°C until weight stabilisation. Nitrogen was
analysed through segmented flow analysis according to the modified Berthelot reaction after a
Kjeldahl digestion without nitrate reduction [21]. Results were expressed on a leaf dry weight
basis.

2.2. Amount of fertiliser and phenological stage effect on the induced floriferous
flush

The objective of this experiment was to study the effect of the fertilisation date and of the
amount of fertiliser on the shoots and flowers emergence. It was conducted on a four year-old
orchard located at 520 m. The following treatments were applied:
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control:  no fertilisation

X treatment: 18 g N per plant (120 g 15.12.24)
2X treatment: 36 g N per plant (240 g 15.12.24)
3X treatment: 54 g N per plant (360 g 15.12.24)
4X treatment: 72 g N per plant (480 g 15.12.24)
5X treatment: 90 g N per plant (600 g 15.12.24)

Treatments were applied on different plants of homogeneous size at two dates
corresponding to different plant phenological stages: on April 4*, 1997, at the end of a heavy
crop; and on July 24th, 1997, three months after the end of the harvest. A complete
randomised block design with 4 replicates was used for each date. Each treatment was applied
to a single plant per block. Fertiliser was brought as in the previous experiment. The
fortnights after fertilisation were rainy (337 and 388 mm after April and July fertilisations
respectively), which assured a good dissolution of the nutrient and maintained the soil wet.
Fertilised plants were at a distance of at least 3 m.

The numbers of shoots and flower buds were recorded as in the first experiment. For the
April fertilisation, the number of flowers was not recorded, and leaf nitrogen content was
measured on the plants of one block, every 10 day from fertilisation to 50 DAF, following the
leaf sampling and analysis procedures described above.

2.3. Data analysis

Two complementary approaches were used to quantify the floriferous flush following
fertilisation. The first one consisted of calculating the number of flowers produced from basic
parameters separating the vegetative and the reproductive intensities of the flush:

Nbf=NDbB *%FB ¢sh/FB *%fsh «fb/fsh «(I-%fbD)

Where :Nbf: number of flower produced;
NbB: number of labelled terminal branches;
%FB: proportion of flushing terminal branches, i.e. the ratio of the number of terminal
branches for which at least one bud gives a new shoot on the number of labelled
terminal branches, NbB;
sh/FB: number of new shoots per flushing terminal branch;
%fsh: proportion of floriferous shoots, i.e. the ratio of the number of new shoots
bearing at least one flower bud on the total number of new shoots;
fb/fsh: number of flower buds per floriferous shoot;
%fbD: proportion of dropped flower buds;

These parameters were calculated from the data collected in the experiments. The
treatments effects were analysed by analysis of variance (ANOVA) on each parameter.
Missing data were numerous when flushing was scarce (sh/FB, %fsh and fb/fsh did not exist
when %FB is null) or not too floriferous. Then ANOVAs were performed on unbalanced data
sets.

The second approach was the analysis of the treatments effects on the total number of
shoots (totsh), on the total number of floriferous shoots (totfsh) and on the total number of
flower buds (totfb) produced, calculated over the 15 labelled branches per plant. It did not
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distinguish as clearly as previously vegetative and reproductive intensities of flushing, but
provided balanced data sets for ANOVA.

One way ANOVA was performed with the S-Plus 2000 software [11] for testing
treatments effects on the variables in each experiment. In the second experiment, ANOVAS
were realised with and without the control to reveal differences between amounts of fertiliser
in the latter case. Proportions were angular transformed before analysis to stabilise the
variance, but untransformed means are presented in the results section. Differences between
treatments were assessed using Tukey’s multiple comparison test.

3. RESULTS

3.1. Determination of the nutrient(s) responsible of the induced floriferous flush

Plants which received NPK or N treatment rapidly emitted a floriferous flush after nutrient
application: buds swelled at 30 DAF and burst from 50 DAF. Controls and plants which
received P or K treatment had no vegetative nor reproductive activity after nutrient
application. Consequently, they were not considered for statistical analysis. Plant reaction
following the N treatment were lower than for the NPK treatment, particularly for %FB,
fb/fsh and the number of shoots, floriferous shoots and flower buds produced (table I).
Differences were however not significant.

The leaf nitrogen content in plants which received nitrogen increased from fertilisation
and reached a maximum at 20 DAF whereas that in plants which did not received nitrogen
slightly decreased. Then it steeply decreased for all treatments between 20 and 30 DAF and
increased from 30 to 50 DAF (figure /). The nitrogen application (NPK and N treatments)
induced a significantly higher leaf nitrogen content from 20 to 50 DAF.

Table |

Characteristics (mean + s.d.) of the strawberry guava flush consecutive to the application of
36 g N per plant (N treatment) or 240 g 15-12-24, i.e. 36 g N, per plant (NPK treatment) two
months after a resting period following harvest.

Treat. %FB sh/FB %fsh fb/fsh %fbD totsh totfsh totfb
NPK 0.90£0.08 2.14+0.49 0.96+0.03 4.36x1.27 0.22+0.13 29.2+9.2 28.2+9.2  130.5#81.1
N 0.6710.24 2.05+0.39 0.91+0.06 3.7410.86 0.18%0.07 19.9+54 18.1+4.8 70.0£31.1
Signif.. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.

’:n.s., non significant

%FB: proportion of flushing terminal branches; sh/FB: number of new shoots per flushing
terminal branch; %fsh: proportion of floriferous shoots; fb/fsh: number of flower buds per
floriferous shoot; %fbD: proportion of dropped flower buds; totsh: total number of shoots
produced, totfsh: total number of floriferous shoots produced; totfb: total number of flower
buds produced.
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days after fertilisation

Figure 1: The effect of fertilisation on the leaf nitrogen content of strawberry guava. Plants
which received nitrogen (NPK -36 g N; 28.8 g P-0Os; 57.6 g K2 per plant- and N - 36 g N
per plant- treatments) are separated from plants which received no nitrogen (non fertilised
control, P - 28.8 g P-Os per plant- , and K- 57.6 g K20 per plant- treatments). Vertical bars
indicate standard error of each mean. For each date, means with different letters are
significantly different (Tukey's test at /*=0.05).

3.2. Amount of fertiliser and phenological stage effect on the induced floriferous
flush

The April 1997 fertilisation, just after harvest, induced a rapid plant growth. Non-fertilised
controls also showed a slight growth. Buds swelled after 20 DAF and burst from 30 to 50
DAF. The flush was weak and not very floriferous irrespective of the amount of fertiliser
(table 1I). For a given treatment, the variability in plant response was high, particularly for
variables related to the floriferous status of the shoots. In spite of marked differences between
means, differences between treatments were not significant. The proportion of flushing
branches, %FB, was low on control and increased with the amount of fertiliser. Highly
significant differences occurred between control and 4X and 5X treatments. Differences in the
total number of shoots produced, totsh, were related to the differences in %FB as sh/FB was
not affected by treatments. The other parameters were not significantly affected by the
treatments. No floriferous shoot was observed on the control and on the X treatment. ANOVA
without the control gave non significant differences between amounts of fertiliser for all
parameters. There was a tendency of increasing %FB means with the amount of fertiliser.
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Characteristics (mean = s.d.) of the strawberry guava flush consecutive to the application of
different amounts of NPK fertiliser (X to 5X treatments) or without fertilisation (control) at

the end of harvest in April 1997. ANOVA results are first presented including all the
treatments, and then without the control to test the effect of the amount of fertiliser.

Treat. N applied %FB sh/FB %fsh fb/fsh totsh totfsh totfb
(9 per plant)

control 0 0.07+£0.08 b 1.75+0.35 0 - 1.7+2.1 b 0 0
X 18 0.22+0.23 ab 1.89+0.19 0 - 6.2+6.8 ab 0 0
2X 36 0.58+0.24 ab 1.81+0.30 0.08+0.10 2.41+2.00 16.5+9.3 ab 1.7+£2.9 6.0+£11.3
3X 54 0.35+0.35 ab 1.64+0.50 0.17+0.33 3.051 9.5+11.7 ab  4.5%£9.0 13.7+27.5
4X 72 0.73£0.24 a 2.09+0.18 0.18+0.22 3.78+1.07 23.2+8.8 a 4.714.7 16.0+16.5
5X 90 0.72+0.26 a 1.78+0.36  0.16+0.19 1.78+0.95 20.0+10.1 ab  3.0+2.6 6.2+7.6

mean - 0.443 1.83 0.11 2.73 12.9 2.3 7.0

** *

signif.z - n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.

Without the control:

mean 0.519 1.84 0.24 2.73 15.1 2.80 8.40

signif_z - n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.

1:n =1 value, s.d. is not calculated

2. signif.. ns.: non significant; *, **: significant respectively at P=0.05 and P=0.01. Means
followed by different letters are significantly different (Tukey's multiple comparison test).
%FB: proportion of flushing terminal branches; sh/FB: number of new shoots per flushing
terminal branch; %fsh: proportion of floriferous shoots; fb/fsh: number of flower buds per
floriferous shoot; totsh: total number of shoots produced, totfsh: total number of floriferous
shoots produced; totfb: total number of flower buds produced.

No significant correlation was found between the leaf nitrogen content at 0, 10, 20 or 30
DAF and the parameters of the plant response (data not presented). Correlations with leaf
nitrogen content at 40 and 50 DAF were not tested as bud burst had occurred by this time, and
the number of shoots and flower buds were already fixed.

There was no relation between the amount of nitrogen applied in April 1997 and the leaf
nitrogen content during 50 DAF. Consequently, data of X to 5X treatments were pooled and
compared with the leaf nitrogen content ofthe control (figure 2). Changes in the leaf nitrogen
content of control and fertilised plants had the same pattern, but values were higher in
fertilised plants from 10 DAF, indicating a rapid uptake of nitrogen. The maximum leaf
nitrogen content was reached at 20 DAF, followed by a slow decrease until 50 DAF. Leaf
nitrogen content of control and fertilised plants were higher than in the first experiment.

b S

-V
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days after fertilisation

Figure 2: The effect of fertilisation on the leaf nitrogen content of strawberry guavas
fertilised with different amounts of complete fertiliser in April 1997. Plants which received
nitrogen (18, 36, 54, 72 and 90 g N per plant) were pooled and the vertical bars indicate the
standard error of mean. The unique control plant was not fertilised.

The July 1997 fertilisation, after a 3 months resting period following harvest, induced a
rapid plant growth. Buds swelled at 30 DAF and burst from 50 DAF. The flush was intense
and floriferous (table I11). A slight flushing activity was observed on the control. For a given
treatment, the variability of plant response was lower than after the fertilisation of April 1997.
The fertilised plants had all a high proportion of flushing branches, %FB, significantly higher
than for the control. A high variability in %FB was observed in this latter. The number of new
shoots per flushing branch (sh/FB) was lower for the control and increased with amounts of
fertiliser. It was significantly different between the control and the 5X treatment. Almost all
shoots were floriferous, whatever the presence or absence and the amount of fertiliser. The
number of flower buds per floriferous shoot (fb/fsh) was lower for the control and increased
by 1 to almost > units on fertilised plants, with significant differences between the extreme
mean values (control and 4X treatment). The proportion of dropped flower buds (%fbD) was
not affected by the presence or absence and the amount of fertiliser. Highly significant
differences were found on totsh, totfsh and totfb between the control and the fertilised plants.
They resulted from the differences in %FB as this parameter was then multiplied by
parameters unaffected or slightly affected by treatments. The number of shoots, floriferous
shoots and flower buds produced increased with the amount of fertiliser, but differences were
not significant.
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4. DISCUSSION
4.1. Nutrient(s) responsible of the floriferous flush induced by fertilisation

The results of both experiments clearly illustrates the rapid emergence of a floriferous
flush after a complete fertilisation of strawberry guava. Fertilisation, therefore, modifies the
natural phenological cycle of strawberry guava in Réunion Island by triggering a production
cycle.

Nitrogen was the nutrient involved in the emergence of a floriferous flush following a
complete fertilisation. In the first experiment, the plant reaction was observed only on plants
which received nitrogen (NPK and N treatments). Phosphorus and potassium were not
involved as nutrients. The number of shoots and flower buds formed with a pure nitrogen
application or with a complete fertilisation were not significantly different. This suggests that
no interaction occurs between nitrogen and other nutrients on the shoot emergence. Nitrogen
stimulates the growth of strawberry guava with the proportion of flushing branches as the
most affected parameter.

The amount of fertiliser, and thus of nitrogen, has no significant effect on the induced
flush, whatever the strawberry guava phenological stage at the fertilisation date. In particular,
there is no relation between the leaf nitrogen content from fertilisation to bud swell and the
plant response parameters, suggesting that factors other than leaf nitrogen content are
involved in the vegetative and reproductive intensity of the plant response.

4.2. Effect of the plant phenological stage at fertilisation

The plant phenological stage when fertilisation was applied had a strong effect on the plant
response. When fertilisation was applied in April, just after harvest, the induced flush was
weak and produced few flowers, and the variability in the response was high. When
fertilisation was applied in July, after a 3 month resting period following harvest, the induced
flush was intense and floriferous, and the variability in plant reaction was low. These
differences could be related to the plant phenological stage when fertilisation was applied, or
to climatic factors such as temperature, water availability or photoperiod, which could
enhance shoot or flower initiation. Elevation, and consequently the temperature, has no clear
effect on the strawberry guava growth [17]. Minimum monthly rainfall during the
experiments was 222 mm and the soil was always wet. Moreover, strawberry guava is not a
photoperiodic species for growth [2]. It appears therefore that the differences in the flush
characteristics were related to the plant phenological stage when fertilisation was applied.



Table I

Characteristics (mean + s.d.) of the strawberry guava flush consecutive to the application of different amounts of NPK fertiliser (X to
5X treatments) or without fertilisation (control) in July 1997, after a 3 months resting period following harvest. ANOVA results are
first presented including all the treatments, and then without the control to test the effect of the amount of fertiliser.

Treat. N applied %FB sh/FB %fsh fb/fsh %fbD totsh totfsh totfb
(g per plant)
control 0 0.33x0.30 b  2.07+0.12b 0.98+0.03 5.02+1.32 b 0.0410.05 10.219.1 b  10.018.7 b 47.5136.6 b
X 18 0.97+0.07a 2.38+0.18ab  1.00+0.00 6.21£0.78 ab 0.1010.07 34512.4a 345124a 214.7133.7 a
2X 36 0.98+0.03 a 2.37+0.15ab 1.00+0.00 6.3910.47 ab 0.1310.04 35.013.2a 35.013.2a 22351222 a
3X 54 0.98+0.03a 2.64+0.49ab 1.0010.00 6.45%+0.28 ab 0.1210.04 39.018.2a 39.018.2a  253.2157.1 a
4X 72 0.98+0.03a 2.79+0.30ab 1.00%0.00 6.92+0.62 a 0.0810.01 41.2154a 41.2154a  286.7153.3 a
5X 90 0.96+0.07a 3.00+0.47 a 0.99+0.01 6.5710.61 ab 0.1410.13 43.216.1 a 43.016.4a  282.71528 a
mean - 0.87 2.56 1.00 6.13 0.10 33.9 33.8 218.1
signif.. - o * n.s. * n.s. o o -
Without the control:
mean - 0.98 2.64 1.00 6.51 0.11 38.6 38.5 252.2
signif.. - n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.

* signif.: ns.. non significant; *, ***. significant respectively at P=0.05 and P=0.001. Means followed by different letters are
significantly different (Tukey's multiple comparison test).

%FB: proportion of flushing terminal branches; sh/FB: number of new shoots per flushing terminal branch; %fsh: proportion of
floriferous shoots; fb/fsh: number of flower buds per floriferous shoot; %fbD: proportion of dropped flower buds; totsh: total number
of shoots produced, totfsh: total number of floriferous shoots produced; totfb: total number of flower buds produced.
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Our results support the hypothesis that the characteristics of the flush triggered by
nitrogen are in relation with the carbohydrate availability. On one hand, carbohydrate
availability changes in fruit trees during the year with respect to the phenological stages [zo0,
10, 24], On the other hand, relations between the carbohydrate availability and shoots or
flower buds formation are documented for several finit tree species [25, 7, 3]. Growing
strawberry guava fruit are strong sinks for carbohydrates: a study of the dry matter balance
made on 3 plants of the orchard of the second experiment during the 1997 fruiting period
indicated that immature fruit bore about 25% of the total plant dry weight, 2 months before
harvest (unpublished data). We can consequently suspect a low carbohydrate availability at
harvest, as in avocado [20], tangerine [10] or mango [24]. Plant carbohydrate level is
conditioned by the reserves, the leaf area and the fruit load. It is, therefore, related to the
source-sink balance at the tree level, hence probably the strong variability in plant reaction
when fertilisation was applied during or just after harvest. Carbohydrate levels are restored
after harvest in different fruit species [20, 10, 24], Higher carbohydrate levels in the plant
probably led to the intense and floriferous flush consecutive to a fertilisation after a 3 month
resting period. The variability was lower as the differences in plant carbohydrate level
induced by the fruit load had vanished and all plants were supposed to have recovered a
normal carbohydrate level. Under this hypothesis, shoots and flower buds formation appears
sensible to carbohydrate availability and strawberry guava behaves as an alternate bearing
species when floriferous flushes are triggered with nitrogen [13].

Although significant difference occurred only between the control and the 4X treatment,
the number of flower buds per floriferous shoot was higher on the fertilised plants than on the
non-fertilised plants when fertilisation was applied after a resting period (table I1I). This
suggests that fertilisation stimulated the flower buds formation. This stimulation was rapid
after the fertilisation as flower buds were formed and visible when the buds burst and the new
shoots began to elongate 4 to « weeks after fertilisation, depending on the temperature. There
is often a good correlation between leaf nitrogen content and leaf photosynthetic rate in fruit
trees such as peach [5] or apple [4] and in herbaceous species [12, s, 15]. Assuming such a
relation in strawberry guava, the higher leaf nitrogen content after fertilisation could lead to a
higher carbohydrate availability in fertilised plants. The higher number of flower buds in
fertilised plants, particularly when high amounts of nitrogen were applied after a resting
period, could be in relation with these changes in carbohydrate availability [7, 1].

4.3. Agronomic consequences

The possibility of triggering production cycles by nitrogen has interesting agronomic
consequences as cycles could be superimposed on the plants. Two to three harvests are
possible on the same plant in a year, which would increase the annual yield (unpublished
data). Triggering dates could be chosen to harvest fruit with respect to the market demand or
during the cooler season when fruit fly populations are low and fruit quality is better.
Nitrogen fertilisation programmes must, therefore, be adapted to the growth cycle of
strawberry guava. The cycles are easier to trigger than in the guava cultivation where a
combination of pruning/defoliation and fertilisation is needed [22, 9, 23, 14], However, the
suspected dependence of the plant response to the carbohydrate availability is a limitation that
should be taken into account. To our knowledge, this aspect has not been found for common
guava.
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I11- Un modéle genéral de I’élaboration du nombre de fruits et de
leur calibre chez le goyavier-fraise.

1- Conséquences des résultats précédents

Le goyavier-fraise a un cycle phénologique constitué d'un cycle de production annuel en
milieu naturel & la Réunion (Fig. 2). En culture, l'apport d'azote entraine I'émission d'un
nouveau cycle de production (Fig. 3) dont l'intensité dépend du stade phénologique de la
plante au moment de I'apport. Cette caractéristique a des conséquences au niveau
agronomique pour l'agriculteur, et au niveau de la structure du modele d'élaboration du
nombre de fruits et de leur calibre.

Figure 2: Le cycle phénologique naturel du goyavier-fraise a la Réunion (500 m d'altitude).
Un seul cycle de production, suivi d'un repos végétatifet reproducteur entre la récolte et
le débourrement du cycle suivant.
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Cycle de production naturel

Figure 3: Phéenologie du goyavier-fraise en parcelle cultivée (500 m d'altitude). Un cycle de
production spontané correspondant au cycle de production naturel, et un cycle de
production déclenché par un apport d'azote au cours de la récolte naturelle.

1.1- Conséquences agronomiques

Le déclenchement d'un cycle de production supplémentaire en culture permet a l'agriculteur
de faire deux récoltes dans I'année: la récolte correspondant a la pousse naturelle annuelle, qui
est émise spontanément, et la récolte correspondant au cycle de production déclenché par
I'azote. Ainsi, la production annuelle par plant est augmentée, + 36 a 69% selon le niveau
d'éclaircissage des plants (Normand et Huet, 2001). Il est possible, par une date d'apport de
I'azote bien choisie, de produire a des périodes ou la commercialisation est intéressante, en
particulier lorsqu'il n'y a plus de fruits en milieu naturel et qu'il existe une demande de la part
des transformateurs (Lapierre, 1996). On pourrait ainsi produire du goyavier-fraise toute
I'année, mais l'effet négatif des pluies et des températures élevées sur la qualité des fruits
limite en pratique les périodes de production d'avril a décembre.

Une forte variabilité de la production et du calibre moyen des fruits, a I'échelle du plant (Fig.
4) et de la parcelle, est observée sur les cycles de production successifs. Cette variabilité,
ajoutée a celle du calibre individuel des fruits (Fig. 1), a des conséquences négatives sur la



45

rentabilité de la culture: baisse du rendement commercial avec les récoltes de fruits de petit
calibre et difficultés parfois & honorer les engagements commerciaux, les contrats étant
conclus en fin d'année pour I'année suivante.

Le déclenchement de cycles de production par de l'azote est donc un atout fort pour la
domestication du goyavier-fraise, & condition de bien contrdler ces cycles pour en récupérer
les retombées eéconomiques positives et en limiter les conséquences négatives. Ce contrdle
nécessite de pouvoir prévoir les périodes de récolte, le nombre de fruits produits et leur
calibre, pour intervenir au besoin par des opérations techniques adaptées. Le modele devra
donc répondre a ces objectifs de prédiction.

Figure 4: Variabilit¢ de la
production et du poids moyen d'un
fruit par plant lors de 2 cycles
naturels (nat) et 2 cycles
déclenchés par fertilisation (decl)
en 1999 et 2000. Moyenne £sd; n
= 4 pour lepremier cycle; n =8
ensuite  (les mémes plants, y
compris les 4 plants du premier
cycle).

R écolte

1.2- Conséquences sur la structure du modéle

La gestion des cycles de production du goyavier-fraise par l'agriculteur nous amene a
raisonner la structure du modéle a I'échelle du cycle de production, et non plus a I'échelle du
cycle phénologique annuel. Le ou les facteur(s) inducteur(s) du cycle naturel étant inconnu(s),
on considére que ce dernier va du débourrement des bourgeons a la récolte. Le cycle de
production déclenché va de la date d'apport de I'azote a la récolte correspondante.

La pratique de deux cycles de production par an en verger améne a des cycles consécutifs
rapprochés, ou parfois superposes. Les caractéristiques d'un nouveau cycle, déclenché ou
naturel, sont affectées par les caracteristiques des plants au moment de son déclenchement ou
de son induction respectivement. A l'inverse, I'émission d'un nouveau cycle de production sur
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un plant portant un cycle de production en cours peut affecter le déroulement de ce dernier a
travers l'apport d'azote, la mise en place de nouveaux puits (débourrement), puis de nouvelles
sources (nouvelles feuilles). Il est donc nécessaire de prendre en compte les effets d'un cycle
de production sur le suivant dans le cas de cycles consécutifs, ce que I'on pourrait rapprocher
de la "sensibilité du suivant™ en grandes cultures (Sébillotte, 1990), et les effets réciproques
dans le cas de deux cycles de production superposés.

Dans ce travail, nous choisissons de ne pas considerer ces effets. Pour cela, nous travaillerons
sur le cycle de production naturel de la plante en culture, sans cycle de production déclenché
précédent, ni déclenchement d'un nouveau cycle de production avant la fm de la récolte. Nous
supposons ainsi que la plante a récupéré durant la période de repos apparent suivant la récolte
précédente un niveau de réserves carbonées non limitant pour la pousse naturelle qui est
étudiée. Les effets entre cycles seront pris en compte ultérieurement et ne font pas partie de
notre étude.

L'é¢tude de la phénologie du goyavier-fraise a montré que la durée des intervalles
debourrement-floraison et floraison-récolte est liée a la température. Il est donc indispensable
de dérouler le cycle de production sur une échelle de temps thermique. En effet, la gamme
altitudinale étendue de la zone de culture du goyavier-fraise a la Réunion (0-1200 m) entraine
une gamme de températures large, qui est de plus accentuée par le déroulement possible de
cycles de production en saison chaude ou fraiche sur chaque site. Les modeles thermiques
statistiques présentés dans I'étude de la phénologie ont été determinés en conditions
naturelles, et non en culture. De plus, ils ne concernent pas lintervalle apport d'azote
(fejrtilisation) - floraison. Ils ne seront donc pas utilises pour I'échelle de temps thermique,

La détermination de la température de base (TB) et de la somme de températures (ST) pour les
intervalles fertilisation-demi floraison (50% des fleurs ouvertes) et demi floraison-demi
récolte (50% des fruits récoltés) a été réalisée a partir de relevés sur des cycles de production
ayant eu lieu a différentes saisons sur des parcelles & différentes altitudes (Annexe 1). Les
résultats sont: TB = 8.1°C et ST = 914°C.j pour fertilisation-demi floraison, et TB = -4°C et
ST= 3134°C.j pour demi floraison-demi récolte, quel que soit le cycle de production, naturel
ou déclenche.

2- Structure du modele général de I'élaboration du nombre de fruits et de
leur calibre chez le goyavier-fraise

Le modéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre que l'on souhaite
construire a un objectiftres appliqué de prévision du nombre de fruits produits, des calibres et
des périodes de récolte, afm que l'agriculteur puisse préparer la récolte et la commercialisation
et au besoin intervenir par des actes techniques adaptés. L'échelle spatiale du modéle est donc
la parcelle qui est le niveau de référence de l'agriculteur. Les entrées et les sorties doivent
donc étre relatives a la parcelle.

Mais le modele doit considérer différents niveaux d'échelle suivant les processus en jeu:
organe, plante, parcelle. Un niveau est constitué par I'ensemble des objets du niveau inférieur
ayant chacun ses caractéristiques propres. Une source de variabilité est donc explicitement
liée aux différences de caractéristiques propres des objets constituant un niveau si celles-ci ont
une influence sur les processus de I'élaboration du rendement. Le matériel végétal étant de
semis, une premiere source de variabilité est liée au plant, et la parcelle doit étre considérée
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comme une population d'individus tous différents. Les causes de cette variabilité ne sont pas
toujours explicitées. Elle peut étre d'origine génétique et/ou micro-environnementale et se
traduit au niveau du développement du plant, de son fonctionnement, de sa physiologie. Cette
approche est une généralisation de la modélisation de vergers monoclonaux classiques (clone
producteur uniquement quand il y a des pollinisateurs) ou la variabilité interplant n'est
souvent pas prise en compte, le verger étant génétiguement homogeéne et considéré comme un
environnement homogeéne.

Des résultats préliminaires ont montré que le poids du fruit & maturité est déterminé en grande
partie par son nombre de graines et le rapport feuilles:fruits du plant (nombre de feuilles /
nombre de fruits). La croissance du fruit doit donc étre abordée a I'échelle du fruit (nombre de
graines) sachant l'arbre auquel il appartient (rapport feuilles:fruits). Comme les chutes de
fruits sont rares apreés la fructification, les conditions de croissance des fruits sont fixées des la
fin de la floraison par les conditions de pollinisation, la fécondation et la fructification. La
pollinisation dépend elle-méme du déroulement de la floraison, sur chaque plant
(autopollinisation) et sur les autres plants de la parcelle (allopollinisation), en faisant
I'nypothése que la quantité de pollen disponible un jour donné est proportionnelle au nombre
de fleurs ouvertes ce jour, et fonction des conditions climatiques journaliéres (Lescourret et
al., 1998). Le déroulement de la floraison dépend du nombre de fleurs portées par chaque
plant et est affecté par la température. Pour un cycle de production naturel, le nombre de
fleurs et le nombre de feuilles d'un plant dépendent en partie de son développement spatial,
dont un bon indicateur peut étre la section du tronc (e.g. Shinozaki et al., 1964 a,b).

Cet enchainement, construit a partir de la connaissance de facteurs affectant la croissance du
fruit, constitue l'architecture du modele global qui est ainsi composé de 5 modéles décrivant
I'intégralité du cycle de production: élaboration du nombre de fleurs, floraison, pollinisation,
fécondation-fructification et croissance du fruit (Fig. 5). Les entrées de chaque modele sont
des valeurs des facteurs de variabilité qui ont été identifiés pour les processus considérées. Les
sorties de chaque modéle sont des valeurs des facteurs de variabilité identifies pour les
processus du modéle suivant. Le modéle global comprend une composante quantitative,
commencant par la détermination du nombre de fleurs du plant et aboutissant & son nombre de
fruits et a leur calibre, et une composante temporelle qui représente le déroulement du cycle
de production, en particulier la floraison et la récolte.

Compte tenu des objectifs du modele, en particulier son utilisation pratique sur le terrain, et
du peu de connaissances sur l'espece, nous avons orienté notre travail vers des modeles
descriptifs basés sur des relations statistiques. Une limite de ces modéles est leur extrapolation
(Marcelis et al., 1998), et il est important de préciser le domaine sur lequel il est prévu
d'utiliser les modeles afin de construire les expérimentations en conséquence: représentativité
des parcelles; gamme de valeurs des facteurs testés. Le domaine d'utilisation est la zone de
culture potentielle du goyavier-fraise a la Réunion, caractérisee par des altitudes, et donc des
températures, différentes. La prise en compte de la variabilité est un aspect central du travail
de modélisation. Les facteurs a priori principaux affectant les différentes étapes de
I'élaboration du rendement ont été envisagés a cause du peu de connaissances sur l'espéce. Il
est évident qu'une partie plus ou moins importante de la variabilité ne sera pas expliquée, et il
est nécessaire cependant de la considérer afin 1) de rendre compte de la variabilité globale
observeée a chaque étape, et =) de pouvoir determiner des régions de confiance pour les
prédictions. Une approche stochastique de modélisation a donc été privilégiée.
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Une approche déterministe d'acquisition et de gestion du carbone n'a pas été retenue a cause
de la diversité génétique du matériel végétal, de la longueur des travaux nécessaires au
paramétrage d'un tel modele, et de son utilisation demandant de nombreux parameétres
climatiques journaliers pas forcément disponibles chez [I'agriculteur. De plus, certains
processus du cycle de production (floraison, pollinisation) ne sont apriori pas liés au carbone.

Le modéle présenté demarre et se termine a I'échelle du plant. Afin de conserver le niveau
d'intérét pratiqgue qu'est la parcelle, il est proposé de caractériser cette derniére par la
distribution des sections de tronc de ses plants, obtenue par exemple par une mesure sur un
échantillon de plants. Cette distribution intégre la variabilité entre plants propre a la parcelle
et liée aux différences génétiques et environnementales locales. Une section de tronc est
ensuite tirée dans cette distribution pour chaque plant. Pour la récolte, les calibres et les dates
de récolte sont agrégés a I'échelle de la parcelle afin de calculer les sorties finales attendues:
nombre de fruits produits, distribution des calibres et des dates de récolte.

Les principaux enjeux scientifiques de ce travail sont I'étude et la modélisation de
I'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre chez une espéce fruitiere pérenne, et la
caractérisation et la prise en compte de différents niveaux de variabilité dans la modélisation.
Ce travail fournit aussi des données sur une espéce fruitiére peu connue et peu étudiée mais
présentant un potentiel agricole intéressant. Les résultats obtenus permettent de faire une

analyse critique de I'approche agronomique de la domestication et d'en préciser les avantages
et les limites.

Des retombées pratiques sont attendues, par une aide a une meilleure gestion des cycles de
production pour les producteurs de goyavier-fraise. Ce modéle peut aussi aider a mettre au
point des itinéraires techniques en simulant les effets d'actes techniques sur les
caracteristiques de la récolte.

Par rapport a ce modéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre chez le
goyavier-fraise, seules les étapes de la floraison, de la fécondation-fructification, et de la

croissance du fruit ont été abordées dans le cadre de cette thése. Ces travaux sont présentés
dans les trois chapitres suivants.
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Figure 5: Organisation du modele global d'élaboration du nombre de fruits, de leurs calibres et de leurs dates de récolte pour un cycle de
production naturel chez le goyavier-fraise. Les ellipses représentent des processus et les rectangles des composantes. Les ellipses grisées

sont les processus qui ont été abordés dans ce travail.
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Chapitre 111

Etude et modélisation de la floraison du goyavier-fraise

Le déroulement de la floraison, c'est a dire le nombre de fleurs ouvertes chaque jour,
détermine en partie les conditions quotidiennes de pollinisation sous I'hypothese que la
quantité de pollen disponible est proportionnelle au nombre de fleurs ouvertes. L'étude de la
phenologie du goyavier-fraise a montré que le développement des pousses floriferes et des
boutons floraux est sous l'influence de la température, facteur principal des modeles
phénologiques. Nous faisons donc I'nypothese que le déroulement de la floraison est affecté
par latempérature.

L'autre facteur affectant le déroulement de la floraison est le nombre de boutons floraux. Dans
le cadre du modele global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre, ce dernier est
détermine par I'étape de I'élaboration du nombre de fleurs.

La biologie de la reproduction du goyavier-fraise est caractérisée par une auto-incompatibilité
partielle et variable entre plants (Chapitre 1V). Dans l'objectif de la modelisation de la
pollinisation et de la fécondation-fructification, le déroulement de la floraison doit étre préedit
a l'échelle de chaque plant (source d'autopollen) par rapport aux autres plants de la parcelle
(sources d'allopollen). Un modéle qui prédit globalement la floraison a I'échelle de la parcelle
n'est pas suffisant.

Dans une premiére partie, un modeéle stochastique de floraison congu pour un verger de Kiwi
est testé sur le goyavier-fraise (Normand, F. et Habib, R. Application of an existing flowering
model to the strawberry guava. Analysis of discrepancies between model and data.
Communication présentée au 6th International Symposium on Computer Modeling in Fruit
Research and Orchard Management, 15-18 juillet 2001, Davis, USA. A paraitre dans Acta
Horticultural). Il reproduit mal la floraison a I'échelle de I'arbre et de la parcelle a cause de
I'asynchronisme de floraison entre les plants mis en évidence dans cette étude.

Dans une seconde partie est proposé un modéle général de déroulement de la floraison tenant
compte de l'asynchronisme de floraison au sein du plant et entre les plants (Normand, F.,
Habib, R. et Chadceuf J. A stochastic flowering model describing an asynchronically
flowering set of trees. Manuscript accepté sous réserve de modifications dans Annals of
Botany). Des hypotheses sont proposées pour simplifier le modéle. Deux modéles sont
dérivés: I'un néglige l'asynchronisme de floraison au sein du plant, et l'autre néglige de plus
I'asynchronisme de floraison entre les plants. Ces modeles sont ensuite appliqués au
goyavier-fraise et comparés. Une démonstration complémentaire utilisée pour calculer la
vraisemblance d'une floraison observée est placée en annexe 3.

Une troisieme partie synthétise les travaux précédents et conclut sur le choix d'un modele de
floraison pour le goyavier-fraise dans le cadre d'un modéle global d'élaboration du rendement.
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I- Application d’un modéle de floraison au goyavier-fraise.
Analyse des écarts entre les sorties du modeéle et les données

Application of an Existing Flowering Model to the Strawberry Guava.
Analysis of Discrepancies Between the Model and Data

F. Normand R. Habib
CIRAD-FLHOR INRA - PSH Bat. A
Centre de Coopération Internationale en Domaine Saint Paul
Recherche Agronomique pour le Développement F-84914 Avignon cedex 9
BP 180, 97455 Saint Pierre cedex France

La Réunion
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Communication présentée au sth International Symposium on Computer Modeling in Fruit
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Abstract

A precise model of flowering at both the individual and the orchard level is an
important prerequisite in determining final production for fruit species with particular
pollination requirements such as the strawberry guava (Psidium cattleianum). Most
flowering models have been designed for orchards while implicitly assuming that all the
trees have the same flowering pattern. Their accuracy may be affected by flowering
variability among trees, linked to genetic and/or environmental factors. A stochastic,
temperature driven, flowering model developed for kiwi orchards was tested on
strawberry guava. This model had two parameters: a flowering threshold a and a
parameter of variance relative to flowering 02 Data were obtained from the flowering of
3 sets of trees, all genetically different, located at 200, 520 and 890 m of elevation on
Réunion Island. Data collected at 520 m were used to flt the model, while data obtained
at 200 and 890 m were used to validate it. The model described the flowering at 520 m
well, but failed to account for flowering at 200 and 890 m and to represent the individual
flowering patterns on each site. Analysis of the discrepancies between the model and the
data showed that factors that vary among trees should be considered: number of flowers
per tree, time and duration of individual flowering. The previous stochastic model has
thus been re-estimated at the tree level and the over-all flowering was considered as the
superposition of the individual flowerings weighted by their respective number of
flowers. The model then had 2K (K = number of trees) parameters. It described the
individual flowering pattern well, and more accurately represented the over-all
flowering per site. However, a more general model with a reduced number of
parameters needs to be derived from it.
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INTRODUCTION

Flowering phenology is a regulating factor of yield in species for which fruit set or
fruit quality depends on cross-pollination (e.g. Harrison et al., 1994; Rodrigo and Herrero
1996) and/or fruit weight depends on pollination intensity (e.g. George et al., 1986; Pyke and
Alspach, 1986). Yield and fruit size in such species rely on the overlapping of the flowering
of pollinizer and producer cultivars. Consequently, an accurate model which simulates the
whole flowering pattern, rather than only determining the 50% flowering date (mid-bloom), is
an important prerequisite in determining yield and fruit quality for these species. Some
empirical functions have been proposed to describe the typical bell-shaped flowering pattern
at the plant level (Medan and Bartoloni, 1998; Hofet al., 1999). At the level of a set of plants,
a stochastic approach was proposed by Osawa et al. (1983) for balsam fir bud phenology, and
adapted to the kiwifruit flowering by Agostini et al. (1999).

The strawberry guava {Psidium cattleianum Sabine) is a shrub of the Myrtaceae
family native to South East Brazil, now naturalized throughout the tropics and subtropics. It
has been recognized as a promising new fruit species for humid areas in Réunion Island
(Indian Ocean, 21°36" S, 55°32' E). There is little phenotypic variability among plants, so that
strawberry guava trees are grown from seedlings, all being genetically different. Previous
unpublished results on fruit set and fruit growth showed that flowering was an important step
in determining fruit size and yield as i) strawberry guava trees have variable levels of self
compatibility; ii) seed set is necessary for fruit set; and iii) fruit weight is positively correlated
with the number of seeds. Moreover, harvest dates can be estimated from flowering dates as
the flowering to fruit maturity duration is temperature dependent (Normand and Habib, 2001).
Consequently, a model accurately simulating flowering both at the orchard and at the tree
level is a prerequisite to estimate fruit size, yield and harvest dates which are elements of
decision for cultural practices during fruit growth (fruit thinning, fruit pest control,
preparation of harvest).

This paper presents the test of a stochastic flowering model developed for kiwifruit
orchard (Agostini et al., 1999) on strawberry guava.

MATERIALS AND METHODS

Data collection

Flowering of strawberry guava was recorded on three sites located at 200, 520 and 890
m elevation on the windward east coast of Réunion Island. Ten (at 520 and 890 m) or eight
(at 200 m) similar sized trees (1.5 - 2 m high) were sampled. Strawberry guava flower buds
are borne on new shoots emerging from the terminal branches. Twenty terminal branches
were randomly sampled on each tree before bud burst. Flowers, which remain open one day,
were counted daily on the shoots that emerged from the sampled terminal branches. The data
set obtained at 520 m was used for parameter estimation, and the data sets at 200 m and 890
m were used for model validation. The total number of flower buds observed at 200, 520 and
890 m were 695, 2370 and 972 respectively. Differences in flower number were related to
different flushing and flowering intensities of the trees among the sites. Data were expressed
as a flowering probability distribution.

Mean daily air temperatures (Tmax + Tni)/2 were directly measured at 200 m, and
were estimated at 520 and 890 m using the daily thermic gradient between temperatures
recorded at 40 and 1025 m, as described by Normand and Habib (2001). In previous
experiments, we found that the delay between the initiation of a flowering shoot and mid-
bloom was 914°C.d with a base temperature Tb = 8.1°C. Although the flowering data were
collected on natural, non-triggered flowering, heat units were calculated using 8.1°C as the
base temperature, and the starting date to for the heat unit sum was determined on each site so
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that the over-all mid-bloom occurred the day when the calculated degree-days were the
closest to 914°C.d.

Model description and parameters estimation

The flower buds on a site were assumed to form an homogeneous population with
respect to development time accumulation. For a flower bud, the probability of flowering
between tj.j and t, is (Osawa et al., 1983; Agostini et al., 1999)1

P(i) =0 a-ti 0 i-1 0)

where O(u) = 1~ C 2 edx is the cumulative probability between u and + coof the

yiz A
u

standard normal distribution.

This model has two parameters related to the stochastic process: the flowering
threshold a and the parameter of variance relative to flowering o2 (the amount of development
time a flower bud has accumulated by actual time t is assumed to be normally distributed with
mean t and variance c?t (Osawa et al., 1983)). The other parameters are linked to the thermal
time scale: the base temperature 7* and the starting date to. Parameters were estimated using
the maximum likelihood method (Dactinha-Castelle and Duflo, 1982). Calculation were
performed with a minimisation program for nonlinear functions of the Splus 2000 statistical
package using a general quasi-Newton optimiser (Mathsoft, 1999). Comparisons among
models were performed with a test maximum of likelihood (ML test, Lehman 1983).
Empirical and theoretical distributions were compared using a bilateral Kolmogorov-
Smirnov's test (KS test, Sprent 1989).

RESULTS AND DISCUSSION

Application of the model to the strawberry guava

The parameters estimated on the data set obtained at 520 m were a = 914.4°C.d and a
= 3.12°C.d, with a log-likelihood L = -8244.0. The model fit the observed flowering pattern
well (Fig. 1). Simulated and observed flowering distributions were not significantly different
(KS test, P = 0.10). But the model failed to fit the flowering patterns at 200 m (KS test, P <
0.001) and 890 m (KS test, P < 0.001) where it did not fit the broader flowering peak
observed around mid-bloom (Fig. 2 and 3). The duration of simulated flowering was quite
similar on the 3 sites (592, 649 and 472°C.d respectively, at 200, 520 and 890 m), indicating
that flowering was mostly driven by temperature, and the model reproduced this aspect
satisfactorily on each site. The comparison of the flowering of individual trees with the model
showed that the model also failed to fit them correctly. KS tests were not significant (P >
0.05) on 1tree out of 8, on 1tree out of 10 and on 2 trees out of 10 at 200, 520 and 890 m,
respectively.

Thus, the model gave a good representation of the over-all flowering pattern on the site
where it was fitted, but failed on the other sites and with flowering of individual trees. It was
thus unacceptable for strawberry guava as it stands. Discrepancies between model and data
have been studied to try to improve the model.

1:Lajustification de cette formule est présentée au chapitre suivant I11-11, pages 61-62
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Analysis of discrepancies between model and data

The flowering duration and the onset and mid-bloom dates of each tree on the three
sites are presented in Table 1. Both time and duration of flowering showed variability among
trees on a site. The differences, in days, among the dates of flowering onset of the earliest and
the latest trees were 18, 23 and 20 d, respectively, at 200, 520 and 890 m. For mid-bloom,
these differences were 8, 11 and 14 d, respectively. Individual flowering durations varied
widely from one tree to another, and were shorter than the over-all flowering duration on the
site. At the site level, there was no significant relationship between the number of sampled
flowers and the individual flowering duration. However, the variability in flowering duration
was somewhat explained by the number of sampled flowers when trees of the 3 sites were
pooled (n = 28, r2= 0.25, P = 0.006). The flowering of individual trees was therefore, not
synchronous on each site and had different patterns, which invalidates our implicit assumption
of identical and synchronous flowering.

Improvement of the model

The model should be improved if we would explicitly consider the variability of flowering
patterns of individual trees which are characterized by three components: the time and
duration of flowering, as well as the number of flowers per tree which indicates the
contribution of the tree to the over-all flowering. The flower buds on a site would therefore
not be considered as an homogeneous population with respect to the development time
accumulation. The differences could be linked to genetic factors (Primack, 1980; Pors and
Werner 1989; Hofet al., 1999) as the strawberry guava trees were all genetically different, or
to environmental factors (Primack, 1980), leading to differential development time
accumulation. Each tree could thus be characterized by its own flowering threshold, a* which
represents the mean flower date for tree k and whose difference with the over-all mid-bloom
date on the site indicates the advance or the delay of the tree k flowering compared with the
over-all flowering. Likewise, the individual parameter of variance relative to flowering, cr3;,
expresses the variation in the flowering process at the tree level and is related to the flowering
duration. We thus consider the flower buds of a single tree as an homogeneous population
with respect to development time accumulation, and the model defined by equation 1 is

applied at the tree level. The probability of flowering between /,./ and tj for a flower bud of the
tree Kk is:

ak-ti ~t-
Lo ak-t-l

o - )
aky[ti Glc'y/ti-1
where O(w) is defined as in equation 1
At the level ofa set ofK trees, the event {aflower opens between // - 1andti\ is:
k=K
\aflower opens between tj-\ and [theflower belongsto tree &
'n{the flower opensbetween tj-i and Uon tree k}

k=K

These K events are exclusive. If each tree bears  flower buds and = TV, then the
k=1

probability for a flower bud belonging to these K trees to open between tj.j and t, is:
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k=K k-K ak- ti a, -ti-1
O ©)
k=1 Tk &k JtHl
=/
Ifthe total flowering ofthe K trees spread from tj to tf, we verify that ~ P(t) = 1.
r=fl

This model has 2K parameters, with the number of flower buds per tree being known.
It was fit to the data on each site and the estimated parameters are presented in Table 2.
Flowering thresholds a* were close to the mid-bloom dates (Table 1). The parameters of
variance relative to flowering, 0i2 were variable. As expected from the data analysis, their
coefficient of variation at the site level was similar to that of individual flowering duration
(Table 1).

The model fit the individual flowering date well (Fig. 4) as the KS tests were not
significant on 7 trees out of 8, 9 trees out of 10 and 10 trees out of 10 at 200, 520 and 890 m,
respectively. The model fit the overall flowering well at 520 m (KS test, P = 0.16), but not at
200 m (P =0.002) and 890 m (P = 0.04). The fits were however better than with the previous
model (Fig. 2, 3).

Comparison of the models

On each site, the goodness of fit of the over-all flowering given by the two models, the
one designed at the site level ('site’ model, eq.l) and the one designed at the tree level (‘tree’
model, eq.3), were compared with a ML test. As the 'tree’ model was fitted on each site (Table
2), the two parameters of the 'site’ model were estimated at 200 and 890 m prior to the ML
tests in order to compare on each site models with parameters estimated on the same data. The
tests were highly significant (P < 0.001) on each site, indicating that the 'tree’ model gave a
better goodness of fit of the over-all flowering.

At the level of individual flowering, the two models were compared in the same way
than previously. They had then the same number of parameters: the two parameters a* and <¢
relative to each tree (Table 2) for the 'tree’ model, and the two parameters a and cr estimated
on each site for the 'site’ model. The likelihood was always higher with the ‘tree’ model,
indicating that this model gave a better goodness of fit of individual flowering.

CONCLUSIONS

A stochastic flowering model designed for an orchard of kiwi vines was tested on
strawberry guava. It failed to simulate individual and over-all flowering of a set of trees as
time and duration of individual flowering, and the number of flowers per tree, were variable.
A model simulating flowering both at the plot and at the tree level was needed for this
species. The stochastic model has been improved by estimating the individual flowering and
considering the over-all flowering as the superposition of individual flowering, weighted by
the respective number of flower buds. A better fit of the data, both at the individual and at the
plot level, was then obtained. As it stands, the model has many parameters and is only
descriptive. Further work is needed to derive a more general model, reduce the number of
parameters and give it predictive ability. The variability in individual flowering was probably
linked to genetic factors. Flowering variability induced by environmental heterogeneity could
be approached in the same way.

The model applied at the tree level did not always fit individual flowering patterns
well. Empirical flowering patterns showed strong irregularities (Fig. 4), even on trees where
about half of the flower buds were sampled. This indicates that flowering is not a smooth
process on the tree. A more accurate model could be built by considering these irregularities,
but their origin needs to be specified.
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Tables

Table 1. Dates of flowering onset and mid-bloom, and flowering duration on individual
strawberry guava trees at 3 sites. These data were obtained from a sample of flowers
representative of the flower buds of each tree. The thermal time scale started on each site so
that degree.days accumulation for the over-all mid-bloom, with a base temperature of 8.1°C,
was the closest to 914 °C.d. C.V.: coefficient of variation (%).

200 m 520 m 890 m
Tree Onset Mid Duration Onset Mid Duration Onset Mid Duration
No. (°C.d) bloom (°C.d) (°C.d) bloom (°C.d) (°C.d) bloom (°C.d)
(°C.d) (°C.d) (°C.d)

1 8241 9144 3257 6214 8689 356.3 783.4 8942 38438
2 794.8 900.0 307.6 881.3 9653 2718 954.7 1007.4 149.0
3 779.6 8549 2409 721.0 868.9 3444 840.1 9235 339.1
4 870.1 930.0 166.3 821.3 9528 319.3 792.8 8942 2254
5 763.6 959.2 5011 721.0 9294 4953 755.8 894.2 262.3
6 7035 930.0 3329 7431 9294 348.9 755.8 8715 28438
7 6729 9144 4295 710.2 881.3 329.3 860.7 1018.1 274.0
8 930.0 959.2 90.4 857.6  1002.5 397.9 783.4 933.6 309.5
9 : : : 721.0 8813 5494 860.7 9547 243.0
10 - - : 8329 977.7 4227 8515 997.3 376.5
Mean 7923 920.3 299.7 763.1 925.8 3835 823.9 9389 28438
CV. 106 3.7 44.5 10.7 5.2 22.1 7.5 5.7 25.2

Table 2. Number of flowers and parameters of the stochastic process in the flowering model
estimated for each tree on the three sites. C.V.: coefficient ofvariation (%).

200 m 520 m 890 m

Tree No. of ak o* No. of ak No. of a*

No. flowers flowers flowers

1 104 918.7 1.60 287 837.7 2.60 67 913.8 321
2 147 902.8 1.70 185 9625 151 24 1003.0 0.94
3 16 897.7 3.18 233 8720 243 48 944.7 2.65
4 83 924.1 141 228 952.2 245 96 885.0 1.83
5 86 985.2 3.15 275 919.4 3.00 176 8885 1.86
6 119 9152 2.18 169 962.8 291 137 861.7 201
7 124 909.7 2.67 314 884.2 2.44 51 985.3 251
8 16 9413 1.15 286 998.9 2.49 239 933.4 2.16
9 . - - 301 875.2 2.98 48 9451 1.90
10 : - : 92 973.1 291 86 993.4 247

Mean  86.9 9243 2.13 237.0 923.8 257 97.2 9354 215
C.Vv. 55.7 3.0 37.2 29.8 5.8 17.3 69.7 5.2 28.3
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Fig. 1 (upper left). Comparison between the observed and simulated flowering probability
distribution at 520 m with the model fitted on all the flowers and the model fitted at the tree
level.

Fig. 2 (upper right). Comparison between the observed and simulated flowering probability
distribution at 200 m with the model fitted on all the flowers at 520 m and the model fitted at
the tree level.

Fig. 3 (lower left). Comparison between the observed and simulated flowering probability
distribution at 890 m with the model fitted on all the flowers at 520 m and the model fitted at
the tree level.

Fig. 4 (lower right). Flowering model fitted at the tree level on trees 2 and 9 at 520 m showing
the differences in timing, duration and shape of flowering of individual trees.
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ABSTRACT

The paper presents a general stochastic model to simulate the time course of flowering of
individual trees and of their population integrating the synchronisation of flowering both
between and within trees. Under some hypotheses, a simplified expression of the model,
called "shoot" model, is proposed, where both the synchronisation of flowering between and
within trees are characterised by one parameter. Two derived models, the "tree” model and
the "population” model, are presented. They neglect the asynchrony of flowering respectively
within trees, and between and within trees. The models have been fitted and tested with data
on Psidium cattleianum flowering observed at 200, 520 and 890 m of elevation in Reéunion
Island. The "shoot" model better fits the data and can reproduce the strong irregularities in
flowering observed on empirical data. The asynchrony of flowering in P. cattleianum is more
pronounced within than between the trees. Simulations show that various flowering patterns
can be reproduced by the "shoot” model. The use of the different levels of organisation of the
general model is discussed.

Key words: Flowering asynchrony, flowering model, stochastic model, degree.days, Psidium
cattleianum Sabine, strawberry guava.
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INTRODUCTION

The time course of the flowering of individual trees and of their population, i.e. the
number of flowers daily open during the flowering duration, has important consequences on
the reproductive success and the genetic structure of the population (Bawa, 1983; Ims, 1990;
Murawski and Hamrick, 1991; Hof et al., 1999). In particular, seed and finit production of
self incompatible species relies on the overlapping of the flowering of compatible genotypes,
with important economical consequences in agriculture. The time course of flowering of a
population could also be considered in relation to the sensitivity of flowers to pathogens in
order to aid the development of integrated pest and disease management (Dodd et al., 1992),
or for the human health when the prediction of airborne pollens is used to forecast allergic
risks (Frenguelli et al., 1989; Ickovic et al., 1989; Andersen, 1991; Belmonte and Roure,
1991).

Plants, in particular tropical trees and shrubs, display a large variety of flowering
patterns (Gentry, 1974; Bawa, 1983). Asynchronous flowering is widespread (Primack, 1980;
Bawa, 1983; Ims, 1990; Carthew, 1993), even in mass-flowering species (Augspurger, 1983).
The time course of the population flowering, as the superposition of the time course of
individual flowerings, is therefore affected by the time and duration of individual flowering,
as well as by the individual number of flowers. Two main components can then be
distinguished in the synchronisation of flowering (Hof et al., 1999): the synchronisation
between plants and the synchronisation within plants. It was shown for several woody and
non-woody species that the flowering phenology is mainly under genetic control (Nienstaedt,
1974; Primack, 1980; Mosseler and Papadopol, 1989; Pors and Werner, 1989; Carthew, 1993;
O'Brien and Calder, 1993; Boudry et al., 1994; Mitchell-Olds, 1996; Hof et al., 1999),
implying to consider the individual level in a detailed study of the flowering phenology (e.g.
Augspurger, 1983; Fripp et al., 1987; Carthew, 1993). The flowering synchronisation
improvement and the flowering period were important objectives for breeding and selection
programs (Janick and Moore, 1975; Hof et al., 1999; Citadin et al., 2001). The flowering
phenology is also affected by the environment (Murfet, 1977; Primack, 1980).

Temperature is recognised as being the main variable which drives the timing of
budburst or flowering in woody plants, and different models have been proposed to predict
the date of flowering of a plant population. They all assume that budburst, or flowering,
occurs when a critical development threshold a is reached, the stage of development being a
sum of daily rates of development. They differ in the expression of the rate of development as
a function of temperature (e.g. Hanninen, 1987; Chuine et al., 1998, 1999), and in the way
they integrate chilling requirements for temperate trees (Cannell and Smith, 1983; Hanninen,
1987; Murray et al., 1989; Kramer, 1994; Chuine et al., 1998, 1999). The predicted date of
flowering is the day when the critical development threshold is reached. It generally
corresponds to the onset of bloom or to the mid-bloom date, when 50% of the flowers are
open, or to the date of maximum concentration of airborne pollen (Boyer, 1973; Chuine et al.,
1998,1999).

But very little attention has been paid to the modelling of the time course of flowering
ofatree or a population. The time course of flowering at the tree level is the result of a within
tree flowering variability. This variability may be a priori related to genetic factors, to
physiological factors, to the time-lag in flower induction or in bud break, or to the buds'
effective temperature. These factors and their influence are complex to determine and
quantify, and their relative importance may vary among species and environment. An
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approach for a general model of the time course of flowering is to reproduce the effects of the
processes underlying the time course of flowering and not to explain these processes. Thus,
Agostini et al. (1999) proposed a stochastic flowering model for a kiwifruit (Actinidia
deliciosia (A. Chev.) C.F. Liang & A.R. Ferguson) orchard of female vines (see details in the
Materials and Methods section). In such a clonal population, the time course of individual
flowering is expected to be reasonably similar, with a strong synchronisation of flowering
between plants. If flowering is a regular process on individuals and the environment is
homogeneous, then the time course of flowering for the population and for individuals should
not differ, but on the number of flowers open per day. The overlapping of the flowering of
male (described as previously but with a different set of parameters) and female individuals is
then needed to ensure pollination and fruit set (Lescourret et al., 1999).

More generally, in a non clonal population, such a model would be inappropriate
because of asynchronous flowering and differences in the time course of individual
flowerings (e.g. Primack, 1980; Augspurger, 1983; Fripp et al., 1987; Carthew, 1993). Simple
empirical functions have been proposed to describe the time course of flowering at the
individual level with plant specific parameters (Fripp et al., 1987; Medan and Bertoloni,
1998; Hofet al., 1999), but without integration at the population level.

The aim of this paper is to propose a theoretical stochastic model to simulate the time
course of flowering of individual trees and of their population integrating the synchronisation
of flowering both between and within trees. A general model is presented and hypotheses are
proposed to simplify it and reduce the number of parameters. Derived models neglecting the
within tree or the within and between trees variability are also presented. Procedure to
estimate the parameters of the models are proposed. The models are then fitted and tested
with experimental data obtained in the subtropical Reunion Island on populations of
strawberry guava {Psidium cattleianum Sabine) growing in natural conditions at three
elevations. The simplifying assumptions used for the model construction are tested on
P.cattleianum. The structure and the uses ofthe models are then discussed.

MATERIALS AND METHODS

Model description

The heart of the model was developed by Osawa et al. (1983) to describe Balsam Fir {Abies
balsamea (L.) Mill.) bud phenology. Dennis et al. (1986) adapted it to insect development,
and Agostini et al. (1999) to kiwifruit flowering. We recall here its assumptions and
formulation. It assumes that the development of a given bud, here a flower bud, is a stochastic
process consisting in the accumulation of small increments of development Ud. This process is
supposed to begin with the flower bud in a given stage at time t = 0. The process S(t) is
defined as the amount of development time a flower bud has accumulated by actual time t:

S(t) =Y u d. The amount of development time S(t) and t are expressed in degree-days. If the

d<,t

increment of time Ad is small and the increments of development W are independent and
identically distributed with an expectation E{ud)-Ad, then S(t) is normally distributed with
mean t and variance eft (Osawa et al., 1983). Flowering occurs when the amount of

development S(t) passes through a threshold a. So the probability a given flower bud is
flowering at time t is:
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a-t
p(t) = Prob[5(/) > a] =*P (1)
1 f
where ~(w) = ! C 2e«dx is the cumulated probability between u and +oo of

the standard normal distribution.
And the probability a given flower bud is flowering between tj.j and ti is:
a-ti a- ti1

1

(@)

The implicit assumption of this model is that the flower buds follow the same
stochastic process, i.e. they accumulate increments of development in the same way and have
the same flowering threshold.

Let now consider a population of K trees, and a unique development time scale at the
population level, which is the most common case. The synchronisation of flowering between
trees is related to different individual flowering patterns. We assume that the synchronisation
of flowering within tree is related to the different flowering patterns of the tree flowering
units. A flowering unit is a level of organisation whose flower buds are in a similar stage of
development and experience a similar environment. They have consequently about the same
pattern of development. The variability between flowering units could be linked to the micro-
environment (e.g. effective temperature) or to the unit age (e.g. time-lag in bud break or in
flower bud initiation). For convenience, we will later call the flowering units as flowering
shoots. However, the architectural level of a flowering unit needs to be determined for each
species (e.g. inflorescence for some species, ...). This variability results in a variable
flowering threshold a and a variable parameter of variance relative to flowering, cf, at the
shoot and at the tree levels. Increasing values of the parameter of variance relative to
flowering are expected when the level of organisation increases (shoot < tree < population).

In the population ofK trees, each tree p has a given number FSPof flowering shoots. A
flowering shoot, noted fsJP (je [I,FSP\), bears NIP flower buds and is characterised by a
flowering threshold ajtP and a parameter of variance relative to flowering air2 common to all
its flower buds. Eqn (2) can be applied on the flower buds of a flowering shoot with the
specific parameters gtP and Qip2 as they are supposed to have about the same pattern of
development. Let consider the expectation of agtP, ap = E(acp) (je [I,FSR), as the tree

flowering threshold for the tree p. The difference between the flowering threshold of the
flowering shoot and the tree flowering threshold, djtP= aj,P~aP, expressed in thermal time

units, represents the advance (dj,P<0) or the delay (dJP> 0) ofthe mid-bloom on the shoot

j compared with the mid-bloom on all the shoots of the tree. By construction, the expectation
ofdj'p is zero.

Therefore, the probability of flowering between tj_i and tj for a flower bud on the shoot
ISI#, ] € [I,F5],p g [i,*], is:
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(Qp+dj,p) —; Qo+ dj,p) —t-1
a5, i CTj,p"Jti-i

©)

This is the general form of the flowering model, where aP, dJP and a/,p2 are

parameters. It means that all flower buds on the shootfsjiP have the same probability to flower
between ti-j and t,. This probability depends only on time and on the model parameters.
Therefore, it assumes that the flowering of a given flower bud on the shootfsjtP is not affected
by the other flower buds of the shoot. In other terms, the flower buds are independent as
regards their probability to flower.

p=K
The model parameters are numerous and their number (K +2- ~ F S p) depends on the

number of shoots and trees. In this way, the general formulation is not easy to use for
prediction and parameter values are specific of the data used to estimate them. We propose
three hypotheses to simplify the model and reduce the number of parameters:

1- the differences dj.p follow the same normal distribution N (0,52 on all the trees,
2- the parameter of variance relative to the flowering at the shoot level, gj}*2 is independent
ofthe shoot and the tree, and is called cr/,

3- the tree flowering thresholds aP follow a normal distribution N (asj3s2.

With the first and the second hypothesis, we can calculate from eqn (3) the probability of
flowering between tj.j and tj for a flower bud on the tree p, unconditional on the shoot:
r

aP+u)— | aP+u)—ti1
by = PO g @RISR = h@pt) @
<Ts'y[t, (7s 'V ti-1
where g(u) = %2 js the density function of the normal distribution N(0, S2.

With the third hypothesis, we can calculate from eqn (4) the probability of flowering
between tui and t, for a flower bud, unconditional on the shoot and the tree:

A<<)= jPfiO1/(«)sda = \h(a,t,)-m-da (5)
—0 —0
(a-af
where / (a) = 1IC 2p« is the density function of the normal distribution
N(asPs3. Or:
Pit,)= Y @ +u)-ti -'F (a +U 1g(u)-du 1/(a) «da (6)

Os CTs' yti-i
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where g(u) andf(a) are as in eqn (4) and (5) respectively.

This formulation of the model is of general use and has only four parameters
integrating the synchronisation of flowering between and within trees:

Us2, parameter of variance relative to the flowering at the shoot level, which
expresses the time course of the flowering process at the shoot level.
5 2, variance of the central normal distribution of the differences dIP on the tree,

which expresses the synchronisation of shoots flowering within a tree. The higher
5 2, the longer the flowering of a tree.

as, mean of the normal distribution of the tree flowering thresholds which is the
mean flowering threshold of the flowering shoots population when taking into
account the flowering of individual shoots.

B2 variance of the normal distribution of the trees flowering thresholds, which
expresses the flowering synchronisation between trees. The lower P& the more
synchronous the flowering between trees.

To evaluate the relevance of this model called hereafter the "shoot" model, two
simpler models have been derived from it for comparison. The first one, called "tree” model,
considers that the within tree variability can be neglected (i.e., the flowering units of a tree are

quasi-synchronous): dXP= 0. The effect of trees on flowering is then characterised by their
respective tree flowering threshold ap’, distributed according to a normal distribution N(at,

fitd. We hypothesise that the parameter of variance relative to flowering, at2, is independent

of trees. This model has three parameters: a,, fitz and <t2and the probability of flowering
between i,.j and t, for a flower bud, unconditional on the tree, is:

f~ - -
a -tj -ti-1
Pa,)= Y ! a -t f(a)-da )
o (7t Jti-\_
(BN
where / (a) 16 Ip< is the density function of the normal distribution

N(at, (it}.

The second one, called "population” model, considers that there is moreover no effect
of the trees on flowering, i.e. that their respective flowering are quasi-synchronous at the
population level. Trees have the same flowering threshold a, and there is a parameter of
variance relative to the flowering of the whole population: a 2 This model, similar to that of
Agostini et al. (1999), has two parameters a and a 2and is described by eqgn (2).

Model simulation

The number of flower buds of each flowering shoot is necessary to perform simulation with
the "shoot™ model, so that their respective weight in the total flowering is taken into account.
A development time scale is also required. Simulations are realised as follows. Firstly, a
flowering threshold ap is randomly sampled for each tree in the normal distribution N(asj3s3.
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Then, a difference dlp is randomly sampled for each flowering shoot of each tree in the
normal distribution N(0,069. Given ap, the flowering threshold aP of each flowering shoot is
calculated: ajtP = ap + djyR Given alR the flowering probability distribution (FPD) of the NJP
flower buds of the shoot is determined by eqn (3), using oj,p or as according to the level of
complexity of the model used. A flowering date is finally randomly sampled in FPD for each
of the N'p flower buds of the shoot. Simulated flowering dates are then aggregated at the
shoot, at the tree or at the population level.

To illustrate the effect of between and within tree synchronisation on the flowering
pattern, a simulation of the flowering of a five tree population has been carried out in four
distinct cases of synchronisation:

A- asynchrony strong between trees and weak within tree (J3S= 250°C.d; s = 2°C.d)

B- strong asynchrony between and within trees (J3S= 150°C.d; s = 150°C.d)

C- asynchrony weak between trees and medium within trees (B5= 20°C.d; s = 100°C.d)
D- weak asynchrony between and within trees (J35= 20°C.d; s - 2°C.d)

The other parameters are set at as- 1000°C.d and gs= 0.7°C.d. The development time
scale runs from 500 to 1500°C.d, with a 10°C.d daily increment. Each tree has the same
weight: 100 flowering shoots, each with 15 flower buds, i.e. 1500 flower buds per tree.

Data

Flowering of Psidium cattleianum, strawberry guava tree, was recorded from November 1998
to January 1999 on three sites located at 200, 520 and 890 m of elevation on the windward
East coast of the subtropical Réunion Island, Indian Ocean (lat. 21°06" S, long. 55°32' E).
Sites at 200 and 890 m were fallow lands invaded by feral strawberry guava trees. At 520 m,
trees were from an experimental five year-old seedling orchard. They did not receive any
cultural care for the previous year and were considered as feral. All individuals were
genetically different on all the sites.

On each site, ten trees of similar size (1.5 - 2 m high) were sampled. Flower buds are
borne on new shoots emerging from the terminal branches at the end of the cool and dry
season. Mostly one to three shoots emerge quasi simultaneously from a same terminal branch
(Normand and Habib, 2001). These shoots and their flower buds have therefore the same age
and experience the same micro-environment. Consequently, we considered all the flowering
shoots emerging from a terminal branch as the flowering unit used in the model presentation,
and it is called hereafter "flowering shoot". Terminal branches were randomly sampled in the
tree canopy before bud burst: 20 on eight trees and 100 on two trees at 520 m, and 20 per tree
at 200 and 890 m. On each tree with 100 observed shoots, 20 shoots were randomly sampled
among the 100 shoots, and the parameter estimation was made using these 20 sampled shoots
to avoid a higher weight of these trees in the likelihood estimation due to their higher number
of observed flowers. On the other hand, the lull 100-shoot data sets were used to estimate the
distribution of parameters djir and <ir on a large sample in order to test the simplifying
hypotheses made to obtain eqn (7). Each flower stays open one day: the flower bud bursts in
the morning (7-9 a.m.) and anthers and petals dry and fall in the late afternoon. On each site,
open flowers were daily counted on the shoots emerged from the sampled terminal branches.
The data set obtained at 520 m was used for parameter estimation and model comparison, and
the data sets at 200 m and 890 m were used for the model validation.
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Mean daily air temperatures (Tnax + Tmir)/2 were estimated at 520 and 890 m using the
daily thermic gradient between temperatures recorded at 40 and 1025 m, as described by
Normand and Habib (2001). Mean daily air temperatures were directly determined at 200 m.
The development time scale used was a thermal time scale (Cannell and Smith, 1983). Data
collected in orchards over several years and elevations showed that the delay between the
triggering of a flowering shoot with fertilisation and mid-bloom was 914°C.d with a base
temperature Tb= 8.1°C. Although flowering data for this study were collected on natural non
triggered flowering, heat units were calculated using 8.1°C as base temperature, and the
starting date to for the heat units sum was determined on each site so that mid-bloom occurred
the day when the calculated degree-days were the closest to 914°C.d.

To facilitate comparisons between sites, empirical and simulated time course of
flowering were expressed as flowering frequency distribution (FFD). The flowering frequency

n(ti
at day I, was: F(t,) = I(\I) where n(t¢, was the number of flowers open at day t, and N was the

total number of observed flowers.

Statistical analysis

For each model, parameters are estimated by the maximum likelihood method (Daciinha-
Castelle and Duflo, 1982) on data giving in the course of time the number of open flowers on
a sample of observed flowering shoots from a sample of M trees. Each tree p has FSOp
flowering shoots, called fsodP, each bearing NOJP flower buds (j e [I,FSOP\,p e [I,A/]) .
Observations are made from tj to tDand cover the whole flowering of the M trees. At time tj (/
e[l,£>]), nj,p(tj) flower buds burst into bloom on the shoot fsoJP. Eqn (3) assumes that flower
buds are independent with regard to their probability of flowering, so that the probability of
the observed time course of flowering from tj to to on the shootfsojp follows a multinomial

Nijp.

distribution and is _, [\P Jp{t)\ 1 The multinomial coefficient depends

i
only on the sample size and does not influence the parameter estimation and the maximum
likelihood tests. It is then removed from the following calculations.

Furthermore, we hypothesise that flowering units on a tree are independent with

regard to their probability of flowering. Then the likelihood of the sample for the "shoot"
model is given by:

p=K j=FSOp

_ fi 1§ +a)-» 1g(u)-du 1f{a)1da
pi « VL <ot . cTs

(8)

here 'F(x) = e 2-ay; qu e d f(a) = )

where 'F(x) a2rT -df q):(’)-yizjr and #(a) Ps-41k

2 L'équivalence entre I'approche avec une loi multinomiale et celle avec les probabilités conditionnelles est
montrée en annexe 3.
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The likelihood of a sample for the "tree" and the "population” models are simpler
expressions.

The likelihood estimates of the parameters cre, 8 2 as, and are the values which
maximise L, or minimise -log(¢). Calculations were performed with a minimisation

program for nonlinear function of Splus 2000 statistical package using a general quasi-
Newton optimiser (Mathsoft, 1999) on the M=10 trees (2370 flower buds) observed at 520 m.

Computing limitations did not permit the minimisation of -log(L) for the "shoot"
model including two nested integrals [egn (8)]. We have estimated the parameters (as, J5 S,
as) by selecting the values which minimised -log(L) in a range of values centred on a first
estimation derived from the data (as, S and as were the means of these parameters estimated
at the tree level, and f was the standard deviation of individual flowering thresholds).

Although not optimal, this method leads to asymptotically unbiased parameters whose
variance tends to zero when the number of flowers tends to infinity.

Test of maximum likelihood (Lehman, 1983) was used to compare the 3 models of
increasing complexity "population™, "tree" and "shoot", and to test the pertinence of some
hypotheses made for the model construction. The test evaluates the increase of likelihood
between two models compared with the difference in their numbers of parameters. For a pair
comparison of n models, twice the difference of log-likelihood, calculated with the estimated
parameters on a data set, were compared to a chi-square value for P = 5In % and a number of
degrees of freedom equal to the difference between their respective parameters numbers.

Empirical and theoretical distributions were compared using a bilateral Kolmogorov-
Smirnov's test (Sprent, 1989).

RESULTS

Model simulations

Simulations performed with the "shoot” model in four situations of between and within tree
synchronisation are presented in Fig. 1. The main flowering patterns are well represented by
the model (Gentry, 1974; Bawa, 1983), in particular the case of a strong asynchrony between
trees which could not be modelled by classical flowering models (Fig. 1A). These patterns
may be moreover modified by different numbers of flower buds on the shoots and trees. The
flowering of individual trees are also given by the simulation (data not shown), and can be
useful to quantify the degree of overlap in flowering among trees (Primack, 1980,
Augspurger, 1983).
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Fig. 1. Simulated flowering patterns with the "shoot model™ of a set of five trees bearing each

100 shoots with 15 flower buds per shoot for different levels of synchronisation of flowering
between (B39 and within (&) trees: A: 0S= 250°C.d; S—2°C.d, B: 3= 150°C.d; 5 - 150°C.d,
C: 5= 20°C.d; 5= 100°C.d, D: f3 = 20°C.d; S= 2°C.d. The other parameters are set at as=
1000°C.d, <s= 0.7°C.d.

Modelfitting and model comparison

The 520 m data set is summarised in Table 1 Not all the labelled terminal branches gave
flowering shoots. The number of flower buds per flowering shoot varied from 1to 50. The
total number of flower buds observed was 4151, and 2370 flower buds were taken into
account for parameters estimation after a 20-shoot sampling among the 100 shoots of two
trees (Table 1). At 200 and 890 m, 695 and 972 flower buds respectively were observed. The
differences were related to different flushing and flowering intensities of the trees between the
sites. Only eight trees flowered at 200 m.

The parameters of the three models fitted on the data at 520 m were:

- "shoot” model: a, = 927.3°C.d; fis=40.6°C.d; 5= 95.4°C.d; as=0.96°C.d
- "tree” model: a, = 923.7°C.d; pt=50.8°C.d; 0¢?=2.61°C.d
- "population” model: a=914.4°C.d; <j=3.12°Cd

As expected, the value of the parameter of variance relative to flowering increased
with the level of organisation of the model (shoot < tree < population). It reflected the
dispersion of flowering at each level. 3 and JSwere high, indicating the asynchrony of
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flowering between trees (Table 1). Individual tree flowering thresholds ap\ estimated with the
"tree" model, varied from 837.7 °C.d to 998.9 °C.d. The difference represented 14 days.
Likewise, 5 was high, indicating the asynchrony between shoots on the trees. The largest
difference between shoot flowering thresholds djtPon a tree was 445 °C.d, or 38 days.

The test of maximum likelihood was highly significant for all pair comparisons of the
three models (Table 2). The "shoot" model, with the higher likelihood, fitted the best the data.
The large gain of likelihood between the "shoot" model and the two other models indicated a
large gain of accuracy in describing the data when the shoot level was considered.

Tabie 1. Number offlowering shoots andflower buds, dates ofonset and end offlowering of
the flower sample observed on 10 Psidium cattleianum trees (1 - 10) at 520 m in Réunion
Island. Trees 3s and s correspond to a 20-shoot random sampling among the 100 tagged
shoots ofthe trees 3 and s respectively.

Tree Flowering shoots Flower buds Onset of flowering  End of flowering

(°C.d) (°C.d)
1 18 287 621.4 977.7
2 18 185 881.3 1153.2
3 92 1112 710.2 1203.2
4 19 228 821.3 1140.6
5 19 275 721.0 1216.2
6 94 1071 731.8 1190.3
7 20 314 710.2 1039.5
8 17 286 857.6 1255.6
9 20 301 721.0 1270.3
10 13 92 832.9 1255.6
3s 20 - 233 721.0 1078.3
6s 17 169 743.1 1190.3

Tabte 2. Pair comparisons ofthe "'shoot', "tree' and "population"'flowering models by tests
of maximum likelihood, each at P = 1.7%, with theflowering data of 10 Psidium cattleianum
trees obtained at 520 m in Réunion Island.

Model 1 Model 2 2 -AlL df % 0017 P
"shoot" "tree" 3896.8 1 5.7 0
"shoot" "population™ 4695.0 2 8.1 0

"tree" "population™ 798.2 1 5.7 0

2 AIL: two times the difference of log-likelihood of the models; df: difference between the

2
number of parameters of the models; .£0017 : test's threshold (0.983 quantile of the cumulated chi-

square distribution with dfdegrees of freedom); P: 1 - cumulated probability 0 il AIL on a chi-square
distribution with dfdegrees of freedom.
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Simulated FFDs by the three models are compared to empirical FFD at 520 m in Fig.
2. Empirical FFD showed strong irregularities, particularly during the peak flowering,
indicating that flowering was not a smooth process. These irregularities were due to the
flowering at the same time of one or several shoots bearing a lot of flower buds. Models gave
a good general fit of the flowering pattern. However, the irregularities were not well
simulated as model FFDs are averages and consequently smoothed the curves. Fig. 1 showed
that the "shoot" model could reflect such strong irregularities with a particular simulation.

Model validation

When expressed in thermal time, the duration of over-all empirical flowering on the 3 sites
were almost similar (592.8°C.d at 200m; 648.9°C.d at 520m; 472.2°C.d at 890m), indicating
that flowering was mostly driven by temperature, which was our basic hypothesis. But
flowering patterns were different, with a straight flowering peak during the mid-bloom at 200
m (Fig. 3), and just before mid-bloom at 890 m (Fig. 4). These peaks are related to heavy
flowering trees with close flowering thresholds. At 200m, four trees (on eight) bore 71.1% of
the observed flower buds and had very close flowering thresholds (902.7 to 918.7 °C.d). At
890 m, three trees (on ten) bore 56.8% of the observed flower buds and had also close
flowering thresholds (861.6 to 933.4 °C.d).

500 600 700 800 900 1000 1100 1200 1300 1400

Thermal time (°C.d)

Fig. 2. Empirical and simulated flowering frequency distribution of a group of ten trees of
Psidium cattleianum (2370 flowers) at 520m of elevation in Réunion Island. Model
parameters are estimated from the data.
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Thermal time (°C.d)

Fig. 3. Validation of the "shoot" model at 200 m of elevation: empirical flowering frequency
distribution with the median and the 0.025 and 0.975 quantiles of 1000 simulations run with
the "shoot" model fitted at 520 m. The 200 m thermal-time scale, and the empirical numbers
of flower buds per shoot were used for the simulations.

Thermal time (°C.d)

Fig. 4. Validation of the "shoot" model at 890 m of elevation: empirical flowering frequency
distribution with the median and the 0.025 and 0.975 quantiles of 1000 simulations run with
the "shoot" model fitted at 520 m. The 890 m thermal-time scale, and the empirical numbers
of flower buds per shoot were used for the simulations.
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Data at 200 and 890 m were used to estimate the validity of the "shoot" model for
temperature and population variations. On each site, one thousand simulations were run. The
0.025 and 0.975 quantiles of the simulated flowering frequencies determined for each date
are graphically compared to the empirical data (Fig. 3 and 4). This method evaluates the
behaviour of the model, but does not indicate if the model is right. Empirical FFDs were
satisfactorily included in the range of 95% of the simulated values, except for the flowering
peaks observed on these sites. The model gave a good representation of flowering duration
and mid-bloom date on both sites. Similar median FFDs were obtained with the "population™
model and the "tree" model (data not shown). But the inter-quantile band width was narrower
for the simulation with the "population” model. With the “tree™ model, it was as width as with
the "shoot" model during the peak flowering, but was narrower at the onset and the end of
flowering. The "population” model therefore failed to represent the strong irregularities
observed in empirical FFDs. The "tree™ model appeared as efficient as the "shoot” model to
represent the strong irregularities of empirical FFDs during the peak flowering, but was less
efficient for this at the onset and the end of the flowering. This is likely the consequence of
the random attribution by the "shoot™ model of a flowering threshold to each flowering unit
whose weight in the tree flowering is its number of flower bud. So flowering units with
numerous flower buds can flower early or late, and increase the simulated flowering
frequency at the onset or at the end ofthe global flowering.

Hypotheses testing

Three hypotheses were made to simplify the general form of the flowering model given by
eqn (3) and to derive the "shoot" model [eqn (6)]. These hypotheses have been tested on the
52({ m data set to verify their biological relevance for P. cattleianum.

Kolmogorov-Smirnov's tests indicated that the differences diP followed a central
normal distribution on all the trees, but with different standard deviations 5p (Table 3). The
hypothesis of the same normal distribution of the differences dj,p on all the trees was tested by
a test of maximum likelihood comparing a model (ap\crp2S) with the same S for all the trees to
a model (ap',ap20p) with the estimated Sp on each tree. Each tree was characterised by the
estimated values of its flowering threshold ap and its parameter of variance relative to the
flowering of its shoots <p2 The test was not significant at the 5% level {2-AIL-16.6; df=9;

2
X 005 = 16.9; P = 0.06), indicating that this hypothesis was verified by our sample. However,

the test's probability is closed to the significance threshold, suggesting further work to verify
this hypothesis in P. cattleianum, and eventually modify this assumption for this species.

The parameter of variance relative to flowering at the shoot level ojp2 [egn (3)] was
hypothesised to have a unique value as2 independently of the shoot and the tree. We first
tested its independence with the shoot by a test of maximum likelihood comparing a model
(&p, GP) where each shoot was characterised by the estimated values of its flowering
threshold aJP and its parameter of variance relative to flowering ajt?2 to a model (@XP, %
where the shoots of each tree had a common parameter of variance gp relative to flowering.

2
The test was highly significant (2AIL= 1142; df= 71; % ~ 202.5; P = 0). The hypothesis

ofthe same op for all the shoots of a tree was therefore rejected, and afortiori the hypothesis
of the same parameter of variance relative to flowering os2 for all the shoots of the tree
population. The atP values were highly variable on each tree (q,p coefficient of variation on
trees 3 and 6: 72.2% and 74.2% respectively). The ojir2 traduced the variability in
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development-time accumulation among the flower buds of a flowering shoot. Two sources of
variation could be put forward. First, slight significant positive correlations were found
between oj,p and the number of flowers of the shoot (r = 0.37; n = 89; P < 0.001 for tree 3,
and r - 052; n = 93; P < 0.001 for tree 6). This suggested a differential assimilate
distribution among the flower buds when they are numerous on a shoot, leading to variable
development rates, and a larger oj,p on the shoot. Second, variable chP among the shoots ofa
tree could be in relation with differences in the effective temperature of their flower buds,
linked to the shoot position in the canopy (inside/outside, cardinal orientation).

The flowering thresholds ap of the trees at 520 m estimated by the "tree" model
followed a normal distribution with mean at and variance piz (Kolmogorov-Smirnov's test: n
= 10; ks = 0.2129; P = 0.68).

Table 3. Kolmogorov-Smirnov's tests for the central normal distribution of the differences
di,p between the tree flowering threshold and the shoots flowering thresholds of 10 Psidium
cattleianum trees at 520 m in Réunion Island. The standard deviation (5p) of the central
normal distributions, estimated by the model or calculatedfrom the data, are presented. The
trees 3s and 6, and the number offlowering shoots per tree are as in Table 1.

Tree ks P Estimated sp Calculated &p
rc.d) rc.d)
1 0.1867 0.50 64.0 66.0
2 0.1300 0.88 55.1 58.4
3 0.0962 0.36 67.8 68.6
4 0.1194 0.92 81.0 83.8
5 0.0991 0.98 91.8 95.5
6 0.0501 0.97 86.1 87.1
7 0.1230 0.89 70.3 72.4
8 0.1385 0.86 70.0 73.9
9 0.1630 0.61 110.3 1144
10 0.1210 0.98 113.8 118.6
3s 0.0891 0.99 75.1 77.6
6s 0.1488 0.79 95.1 98.6

ks: Kolmogorov-Smirnov 's test threshold; P: test's probability.

DISCUSSION

Model structure

A general stochastic model simulating the time course of flowering of an asynchronically
flowering population of trees has been presented. The flowering at a particular level (tree or
population) is the aggregation of the flowering of the inferior level components (flowering
unit or tree respectively). The basic component is the flowering unit, whose flower buds are
supposed to follow the same stochastic process of development. The flowering unit must be
determined for each species. The model considers the flowering variability both between and
within tree. The within tree variability is related to the time course of flowering at the
flowering unit level and to the differences in flowering time between flowering units. The
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between tree variability is related to different tree flowering thresholds due to genetic and
environmental factors. The inputs are a development time scale and the number of flower
buds per flowering units or per tree, obtained by observations or as plant growth model
outputs. The aggregative structure of the model allows different levels of details in the
outputs, from the flowering unit to the population time course of flowering.

The general form of the model [eqn(3)] has a large number of parameters specific to
the observed data and is not relevant for prediction purposes. Three hypotheses were then
proposed to simplify the model and derive the "shoot" model which requires only four
parameters quantifying the components of the flowering variability. These hypotheses have
biological meanings and their pertinence should be tested for each species. Moreover, the
supposed independence between the differences djiP and between the tree flowering thresholds
implies the independence of flowering of the flowering units of each tree, and of the trees in a
population. The influence of environmental and genetic factors on the flowering phenology
tends to be under-estimated by the hypotheses as the individual tree has no influence on the
distribution of the differences diPand on the parameter of variance relative to flowering at the
shoot level. Each individual is characterised by its own flowering threshold and by its number
of flower buds. Nevertheless, the simulated time course of flowering of n trees is not the
superposition at different times of n flowering of the same tree. The model considers for each
shoot of a tree its number of flower buds and combines it with a flowering threshold randomly
sampled in an estimated distribution. Consequently, each simulation creates a specific time
course of flowering for each tree, weighted by its total number of flower buds.

The simulations performed with different levels of flowering synchronisation between
and within trees (Fig.1) show that the main flowering patterns are well represented by the
"shoot" model. For example, Gentry (1974) found five distinct flowering patterns among the
American Bignoniaceae, mainly related to different strategies with regard to pollinators (see
also Bawa, 1983; Ims, 1990). They correspond to various levels of synchronisation within and
between trees and can be well simulated by the model: Fig. IB corresponds to the ‘cornucopia’
flowering pattern and Fig. ID to the 'big band' flowering pattern (Gentry, 1974).

Two simpler models are derived from the "shoot" model: the "tree” model which
neglects the within tree flowering asynchrony, and the "population” model which neglects
moreover the between trees flowering asynchrony (e.g. Agostini et al., 1999) and considers
that all the flower buds of the population follow the same stochastic process of development
time accumulation (i.e. no genetic or environmental influence).

Model adaptability

The model is flexible at two levels. It can be adapted to the biological characteristics of a
particular species or environment, and to the objectives and needs of a particular study, with
consequences on output accuracy.

The hypotheses made to derive the "shoot™ model may not be suited for some species.
It is then possible to use different distributions for the differences dj,p and the tree flowering
thresholds in eqn (4) and (5), or to fix a tree flowering sequence in the case of a strong
environmental (Primack, 1980) or genetic (Primack, 1980; Pors and Werner, 1989; Carthew,
1993; O'Brien and Calder, 1993; Mitchell-Olds, 1996; Hof et al., 1999) influence on
flowering phenology. Likewise, a particular distribution of the parameter of variance relative
to flowering at the shoot level can be used. The analytic formulation of the "shoot™ model
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would then be more complex.

The model can be used to simulate the time course of a flowering with a predictive
purpose or a descriptive purpose, and the simulation accuracy may not be the same. The most
accurate way to reproduce the observed time course of flowering is to estimate the parameters
at the tree and/or flowering unit level and fix their value in the simulation process, with
variability only induced by the stochastic process of flower bud development. If the objective
is to predict the time course of flowering, then simulations are run with the flowering
thresholds randomly sampled in distributions whose parameters are estimated besides.
Simulations are then less accurate, but the model is of more general use, provided that the
population and its environment whose time course of flowering is simulated are included in
the model domain of validity defined by the data upon which parameters were fitted. Our
study on P. cattleianum showed that flowering duration and mid-bloom date are well
estimated, even if parameters are fitted in another place. Moreover, the most likely simulated
data can be estimated from a large number of simulations (Fig. 3 and 4). A limitation of the
model in prediction may arise from a strong lack of balance in the number of flower buds of
the components of a flowering level, as illustrated by the model validation results for P.
cattleianum at 200 and 890 m. Heavy flowering trees may influence the population time
course of flowering, particularly if their flowering thresholds are close, or if they are early or
late. To estimate these flowering thresholds and fix them in the simulation process is a means
to overcome this problem. The general model [eqn(3)] and its different levels of
simplification can therefore respond to different objectives and needs for a study, with
different levels of simulation accuracy in consequence. The cost of a higher accuracy is
expressed by more precise observations, more complex parameters estimation, and simulation
limited to the flowering upon which parameters are fitted.

The flowering model can be connected to classical budburst models providing the
development time scale (e.g. Chuine et al., 1999). The critical development threshold, or
critical state of forcing, used in the budburst models corresponds to the shoot or the tree
flowering thresholds of our flowering model where it then follows a specified distribution
whose parameters are fitted from the data.

The model calculates the probability that a flower bud bursts between t.j and tj. If
individual flowers last one day, the model simulates directly the population of open flowers
each day. But if individual flowers last «/days, the model simulates the onset of flowering for
each flower. The population of flowers open at tj is then calculated by adding the number of
flowers which have opened the «/- 1 days preceding t, (and which are still open) to the
number of flowers that open between t.j and t. Similar calculation can be made with
particular events during the flowering period, such as the pollen release or the stigma
receptivity periods (e.g. O'Brien and Calder, 1993), or the flower susceptibility period to pests
or pathogens.

The flowering model have been built for and tested on tree species. However, it may
be applicable to any flowering species, including annual and herbaceous species. Requisites
are the identification of flowering units, as defined in the model construction, and the
determination of a development time scale.

Application ofthe model to P. cattleianum
P. cattleianum flowering shows both between and within tree asynchrony, the latter being
more pronounced than the former. The "shoot" model is then the most relevant to represent
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the time course of flowering, as indicated by its high likelihood, whereas the "population™
model has the lowest likelihood. The integration of asynchrony in a flowering model
improves therefore the accuracy of the time course of flowering fit for species concerned by
this phenomenon. The flowering duration and the mid-bloom date are satisfactorily estimated.

Data show that flowering is not a smooth process at the tree or at the population level
(Fig. 2, 3, 4). The irregularities are due to the flowering of shoots bearing many flower buds,
and/or to the simultaneous flowering of several shoots. The aggregative structure of the
"shoot" and the "tree” model allow them to simulate such irregularities (Fig. 1B and 1C),
whereas the "population™ model cannot as it considers the flower buds population as a whole
and therefore smoothes the flowering process.

The model parameters ¢>and (is estimated at 520 m include the genetic variation of the
flowering phenology. The assumption of a similar normal distribution of the differences diP
on all the trees is acceptable, indicating that the different flowering shoots of a tree are
comparable with respect to flowering, and their flowering threshold distribution around the
tree flowering threshold is not affected by the tree. The tree flowering thresholds follow a
normal distribution at 520 m. This distribution also fits the distributions of the tree flowering
thresholds estimated at 200 and 890 m (n = 8; ks = 0.3045; P = 0.37 and n = 10; ks = 0.1873;
P = 0.81 respectively). The genetic and environmental variability in tree flowering thresholds
included in the normal distribution estimated at 520 m appears therefore representative of this
variability on sites with different genetic and environmental conditions.

The hypothesis of a unique parameter of variance relative to flowering at the shoot
leVel is not verified. This parameter is highly variable between the flowering shoots of a tree,
suggesting the effect of physiological or micro-environmental factors. Moreover, the
distributions of this parameter values are significantly different between individuals,
indicating a tree effect likely related to environmental and/or genetic factors. But our data are
not relevant to test it. Further work is needed to specify the factors affecting the parameter
variability within and between the trees. From a practical point of view, we retain this
hypothesis for strawberry guava as the "shoot™ model gives a satisfactory fit ofthe data.

Model applications

The model applications are wide and cover fields of research where the simulation of the time
course of flowering is useful: flowering phenology (e.g. Primack, 1980; Augspurger, 1983;
Carthew, 1993), interactions between floral biology and reproductive ecology (effective
mating population; genes exchange (e.g. Fripp et al., 1987); outcrossing rates (e.g. MurawskKi
and Hamrick, 1991, 1992); pollinators foraging behaviour (e.g. Bawa, 1983); seed and fruit
set (e.g. Carthew, 1993)); airborne pollen release distribution; integrated management of
flower pest and disease; integration in a production model for crops whose pollination is a key
step in seed and fruit set (Lescourret et al., 1999).

The model is also a tool to quantify the within tree variability and the tree flowering
thresholds at the individual level or at the population level. These parameters are useful as
selection criteria (Hofet al., 1999), to study their variability in a population, or to estimate the
contribution of genetic and environmental factors in the flowering variability, provided a
relevant experimental design.
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I11- Syntheése et conclusions pour le modéle de floraison du
goyavier-fraise

La phénologie de la floraison est un facteur de régulation du rendement chez les especes dont
la fructification ou le poids du fruit dépendent de la pollinisation croisée et/ou de I'intensité de
la pollinisation. Le rendement dépend alors de la superposition dans le temps des floraisons
du cultivar producteur et du ou des pollinisateurs. Le goyavier-fraise fait partie de ces
espéces. Ses caractéristiques biologiques (voir chapitre 1V) et I'nétérogénéité génétique des
parcelles amenent au besoin de connaitre le déroulement de la floraison de chaque plant
relativement au déroulement de la floraison des autres plants de la parcelle.

Le modeéle de floraison ne doit alors pas se contenter de prévoir la date de début de floraison
ou de demi-floraison (50% des fleurs ouvertes), le plus souvent sur la base de sommes de
températures, mais doit aussi representer le déroulement de la floraison. Peu de modeles ont
été concgus dans cet objectif. D'autre part, la plupart des modeles de floraison ont été construits
pour des vergers monoclonaux, avec I'nypothéese implicite que tous les arbres ont le méme
déroulement de floraison, qui est, a un facteur d'échelle preés, celui du verger. La floraison
étant en partie sous contrdle génétique, cette hypothése est acceptable dans un environnement
homogéne. Mais on peut s'attendre a ce qu'elle ne soit pas valide dans le cas d'une population
comme un verger de goyaviers-fraises de semis.

La floraison individuelle de plants de goyaviers-fraises a été relevée sur des sites naturels a
différentes altitudes: 8 plants a 200 m, et 10 plants a 520 et 890 m. On suppose que le sol et
I'environnement proche des plants n'affectent pas le déroulement de la floraison. Les
caractéristiques variables entre sites sont la température et a priori la composition génétique
de la population. La floraison individuelle a été suivie sur des pousses floriféres de ces plants.
Les données enregistrées a 520 m ont été utilisées pour ajuster les modeles, et les données
enregistrées a 200 et 890 m ont été utilisées pour la validation des modeles.

Dans un premier temps, nous avons testé sur le goyavier-fraise un modeéle stochastique qui a
été construit pour la floraison de lianes femelles d'un cultivar de kiwi. Ce modele considére
que le développement d'un bouton floral est un processus stochastique qui consiste en
I'accumulation de petits incréments de temps de développement mesurés en degrés.jours. Les
boutons floraux d'une parcelle forment une population homogéne par rapport au processus
d'accumulation de temps de développement. A tout moment t, chaque bouton floral a
accumulé une quantité de temps de développement s(t) qui est distribuée normalement avec
une moyenne t et une variance (ft. L'ouverture d'un bouton floral a lieu lorsque la quantité de
temps de developpement qu'il a accumulé passe un seuil de floraison a. Les paramétres du
modele sont a et a.

Ce modéle represente bien le déroulement de la floraison a 520 m, mais pas sur les autres
sites. Il représente mal la floraison individuelle de chaque plant sur les sites. L'analyse des
données de floraison montrent que le déroulement individuel de la floraison varie d'un plant a
l'autre, a la fois dans sa période (date de demi floraison) et dans sa durée. Ces différences
traduisent un asynchronisme de floraison entre les plants, qui est probablement lié au contrdle
génétique de la floraison. Dans ce cas, le poids de chaque plant, représenté par son nombre de
fleurs, dans la floraison globale de la parcelle devient important a considérer. La floraison a
I'échelle du plant n'apparait pas comme un phénoméne régulier, ce qui pourrait traduire un
asynchronisme de floraison au sein du plant. Le déroulement de la floraison a I'échelle du site
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doit étre considéré comme la superposition des déroulements individuels de floraison des
plants, pondérés par leur nombre de fleurs. Le modéle de floraison construit pour le kiwi ne
convient donc pas, dans sa forme initiale, comme modéle de floraison du goyavier-fraise.

Un modéle général de floraison a alors été construit en prenant en compte l'asynchronisme de
floraison au sein de chaque plant et entre plants. Le cceur du modeéle reste le processus
stochastique décrit précédemment. On définit au sein du plant des ensembles de boutons
floraux, appelés "unités floriféres”, dont on peut considérer qu'ils ont le méme processus
d'accumulation de petits incréments de temps de développement, et pour lesquels on applique
le modele précédent, avec des parametres propres a chaque unité florifere. L'asynchronisme
de floraison au sein du plant est caractérisé par la variabilité des seuils de floraison des "unités
floriféres™ d'un méme plant. L'espérance des seuils de floraison des "unités floriféres™ d'un
plant représente le seuil de floraison de ce plant, et I'asynchronisme de floraison entre plants
est caractérisé par la variabilité des seuils de floraison des plants dans la population. Sous
certaines hypothéses, notamment de distribution des valeurs des seuils de floraison des "unités
floriféres™ et des seuils de floraison des plants, ce modele est simplifié en un modéle ‘rameau’
a 4 parametres, dont deux caractérisent lI'asynchronisme de floraison au sein du plant et entre
les plants. Deux modeles en sont ensuite dérivés: un modele 'piant’ (trois paramétres) qui
néglige I'asynchronisme de floraison au sein du plant, et un modéle 'population’ (équivalent au
modele "kiwi", deux paramétres) qui néglige de plus I'asynchronisme de floraison entre les
plants. Chaque modele calcule, pour un ensemble de boutons floraux au comportement
similaire par rapport a l'accumulation de temps de développement, une distribution de
probabilité de floraison qui est ensuite appliquée aux boutons floraux de cet ensemble. lls
prennent donc en compte le poids de chaque ensemble homogéne ("unité florifere” ou plant)
dans la floraison du niveau supérieur (plant ou population respectivement). Le modéle
‘rameau’ permet de simuler de nombreux types de floraison observés dans la nature. Une
procedure d'estimation des parametres par maximum de vraisemblance est proposée.

Ces trois modeles ont été ajustés, et leurs qualités d'ajustement comparées, avec les données
de floraison obtenues a 520 m d‘altitude, l'unité florifere ayant été définie chez le goyavier-
fraise comme l'ensemble des boutons floraux portés par les pousses émises par un méme
rameau. Le modele 'rameau' est celui qui ajuste le mieux les données a 520 m.
L'asynchronisme de floraison est plus prononcé au sein des plants qu'entre les plants. Les
deux hypothéses émises pour construire le modele, sur les distributions normales des seuils de
floraison des "unités floriferes™ au sein du plant et des seuils de floraison des plants au sein de
la population, sont vérifiées chez le goyavier-fraise. Par contre I'nypothése de constance du
parametre de variance associé a la floraison o2 entre les unités floriféres et entre les plants
n'est pas vérifiée. Les déroulements empiriques des floraisons sur les sites a 200 m et 890 m
sont représentés de fagon satisfaisante par le modéle ‘'rameau’ ou le modele 'plant’. La duree
totale de la floraison et la date de demi-floraison sont bien estimées par le modele sur chaque
site. Les avantages et inconvénients de chaque modéle sont ensuite discutés, et des
applications possibles sont présentées.

Dans le cadre d'un modéle global d'élaboration du rendement du goyavier-fraise, le modeéle de
floraison doit étre capable de simuler correctement la floraison a I'échelle d'un plant et a
I'échelle de la parcelle. Le modele descriptif le plus performant est le modéle général appliqué
a des donneées pour lesquelles les parameétres de chaque unité florifere ont été estimes. Le
modele 'rameau’, qui intéegre des hypotheses simplificatrices, ajuste le mieux les données et est
en ce sens un tres bon modéle descriptifdu déroulement de la floraison des arbres sur laquelle
ses parametres ont été estimés. Par contre, sa capacité a prédire une floraison observée a
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I'échelle d'un plant est plus faible que celle du modéle ‘plant: sur 10 plants dont le seuil de
floraison a été estimé et fixé, des tests de Kolmogorov-Smirnov entre distributions de
floraison observées et simulées ont donné des résultats non significatifs (distributions
statistiquement non différentes) pour 6 plants sur 10 avec le modéle 'plant’, et pour aucun
plant avec le modele 'rameau’. Cette différence est liée a I'aléa introduit en prédiction dans le
modele 'rameau’ par le tirage des seuils des unités floriféres dans une loi normale. Chaque
unité florifere ayant un poids défini par son nombre de boutons floraux, une infinité de
couples (seuils, poids) peut étre tirée, engendrant une grande variabilité du déroulement de la
floraison. Le modéle 'piant’ considére les boutons floraux du plant dans leur ensemble, et la
variabilité de déroulement de floraison qu'il peut simuler pour un plant donné est plus faible
que celle du modéle 'rameau’. L'asynchronisme marqué de floraison entre les unités floriféres
chez le goyavier-fraise, qui n'est pas explicitement pris en compte par le modéle 'plant’, est
traduit par la valeur du paramétre de variance associée a la floraison a I'échelle du plant, ap.
D'un point de vue pratique, les paramétres du modele 'piant' sont plus aisés a estimer, et les
calculs de simulation sont plus rapides. Comme I'échelle d'étude pour la floraison est le plant
et que travailler a I'échelle du rameau ne présente pas d'intérét particulier, le modéle ‘piant' est
retenu dans le cadre du modéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre chez
le goyavier-fraise.
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Chapitre 1V

Etude de la fécondation et de la fructification

I- Introduction

La formation d'un fruit, et le nombre de graines qu'il contient, sont généralement dépendants
de la quantité de pollen recue par la fleur (de Reffye et al.,, 1978; Snow, 1982; Shore et
Barrett, 1984; Falque et al., 1995, 1996) et de la compatibilité du génotype du pollen avec
celui de la fleur (Harrison et al., 1994; Dodds et al, 1996; Rodrigo et Herrero, 1996; Cuevas
et Polito, 1997). Ces deux facteurs sont determinés par la pollinisation. Elle correspond au
transfert passif (gravite, vent) ou actif (insectes) du pollen, de I'anthere jusqu'au stigmate de la
méme fleur ou d'une autre fleur. Elle est elle-méme conditionnée par plusieurs facteurs
pouvant étre liés: facteurs climatiques (pluie, vent, température); activité et comportement des
insectes pollinisateurs (Vaissiere et al., 1996 a,b; Raw, 2000); masse florale (nombre de fleurs
ouvertes chaque jour et libérant du pollen) des différents génotypes ainsi que leur niveau de
compatibilité et leur éloignement respectifs. La pollinisation est ensuite suivie de deux
processus au niveau de la fleur:

la fécondation, qui comprend plusieurs étapes, de la germination des grains de
pollen sur le stigmate a la fusion des gameétes et au développement du zygote. Son
résultat, la formation de graines, est sous l'influence de la quantité de pollen
déposeée sur le stigmate, de la compatibilité des génotypes male et femelle, et de la
température (Jefferies et Brain, 1984).

la fructification, qui est le maintien de la fleur sur la plante et le début de
developpement du jeune fruit. Elle est en général conditionnée, a I'exception des
fruits parthénocarpiques, par la réussite de la fécondation et la formation d'une ou
de plusieurs graines. Celles-ci libérent des facteurs hormonaux (Baker et al., 1997)
qui empécheraient l'abscission du jeune fruit et stimuleraient l'activité cellulaire du
zygote et de l'ovaire.

L'étape pollinisation-fécondation-fructification du cycle phénologique correspond au passage
d'une population de N fleurs a une population de n fruits (n<N) ayant chacun un nombre
variable p de graines (1<p pour les fruits polyspermes). C'est donc une étape clé de
I'¢laboration du rendement, en particulier chez le goyavier-fraise dont la croissance du fruit
est déterminée en partie par son nombre de graines et le nombre de fruits du plant.

Plusieurs modeles relatifs a la pollinisation-fécondation-fructification ont été proposés.
Certains ne concernent qu'un processus particulier (Jefferies et Brain, 1984; Falque et al

1995, 1996) et sont trop restrictifs dans le cadre d'une étude globale de cette étape. D'autres
considerent I'ensemble des trois processus (Brain et Landsberg, 1981; DeGrandi-Hoffman et
al., 1989; Lescourret et al., 1998). lls sont construits a partir de données biologiques afin de
representer de fagon fonctionnelle le déroulement des processus chez l'espéce étudiée, et de
prendre en compte I'effet de différents facteurs. Les facteurs limitants sont en général liés a la
pollinisation croisée, indispensable chez des espéces dioiques comme le kiwi (Lescourret et
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al., 1998), ou des variétés auto-incompatibles comme chez I'amandier (DeGrandi-Hoffman et
al., 1989). Le matériel végétal est composé d'un clone pollinisateur et d'un clone producteur.

Une telle approche suppose une certaine connaissance de la biologie de la reproduction de
I'espece étudiée afin de préciser les processus importants a considérer dans le modéle. Dans le
cas du goyavier-fraise, les questions que l'on se pose concernent principalement la
fécondation, car de leurs réponses dépendra la fagon d'aborder la pollinisation dans le modeéle:

Le goyavier-fraise est-il auto-compatible ou auto-incompatible?

- L'origine du pollen (auto- ou allopollen) a-t-il un effet sur le nombre de graines et
la fructification?

- Existe-t-il un effet plant sur la fécondation? En effet, l'incompatibilité est
principalement définie par des barriéres génétiques (Dodds et al., 1996), et les
plants des parcelles de goyavier-fraise sont génétiquement différents.

Quel est le mode de pollinisation dominant chez le goyavier-fraise?
Le nombre d'ovules d'une fleur peut-il étre limitant pour le nombre de graines
formées?

Les éléments de réponse a ces questions sont peu nombreux et trés partiels. D'une facon
générale, le goyavier-fraise est considéré comme auto-compatible (Hirano et Nakasone, 1969
b; Teaotia et al., 1970; Raseira et Raseira, 1996). Ces deux derniers auteurs notent toutefois
que la fructification est plus élevée en pollinisation libre qu'en autopollinisation passive.
L'effet du mode de pollinisation sur le nombre de graines n'est pas relevé. Seul Chezhiyan
(1988) conclut a I'auto-incompatibilité de P. cattleianum var. lucidum.

Il apparait donc indispensable, dans un premier temps, d'acquérir des données sur la biologie
de la reproduction du goyavier-fraise pour répondre aux questions précédentes, dans l'objectif
de modéliser ensuite I'étape de fécondation-fructification. Les études sur la biologie de la
reproduction du goyavier-fraise ont été concentrées sur deux essais: un essai de pollinisation
controlée, présenté ci-dessous, et la détermination du nombre d'ovules dans les fleurs,
présenté en annexe 2.

I1- Essai de pollinisation contrdlée

Les objectifs de cet essai etaient de 1) déterminer l'influence de I'auto- et de I'allo-pollen sur la
fructification et le nombre de graines formees, 2) identifier un éventuel effet plant sur la
fructification et la formation des graines, et 3) déterminer si un vecteur de pollen est
nécessaire chez le goyavier-fraise.

1- Matériels et méthodes

Cet essai a eu lieu sur la floraison naturelle de novembre-décembre 1997 d'une parcelle de 4
ans situee a 520 m d'altitude. Cing plants, notés A, B, C, D et E, ont été repérés au hasard sur
la parcelle. Sur chaque plant, 8 rameaux portant des pousses floriferes, répartis sur I'ensemble
de la frondaison, ont été repérés et marqués avant le début de la floraison. Quatre traitements
ont été appliqués, chacun sur 2 rameaux par plant:
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- allopollinisation saturante: les rameaux de ce traitement sont ensachés dans des
sachets en papier de couleur blanche. Chaque jour durant la totalité de la floraison
de ces rameaux, les fleurs non émasculées sont pollinisées avec du pollen venant
d'un autre plant.
autopollinisation saturante: ces rameaux sont également ensachés. Chaque jour
durant la totalité de la floraison de ces rameaux, les fleurs non émasculées sont
pollinisées avec du pollen venant du méme plant.

- pollinisation libre: les rameaux ne sont pas ensachés et la pollinisation naturelle a
lieu sous I'effet du vent et/ou des insectes.
auto-pollinisation passive: ces rameaux restent ensachés durant toute la période de
floraison. La gravité est le seul vecteur de pollen.

Les pollinisations saturantes ont lieu le matin, vers 9h, peu apres l'anthése. Une fleur est
récoltées sur un plant voisin (allopollinisation) ou sur le méme plant (autopollinisation), et est
retournée et frottée sur une fleur du rameau suivi, de facon a ce que le stigmate de cette
derniére, qui dépasse légerement au-dessus des étamines, soit balayé par les étamines de la
fleur donneuse. On suppose que cette technique permet de saturer le stigmate en grains de
pollen. Quelques relevés a la loupe ont permis de s'assurer que le stigmate portait de trés
nombreux grains de pollen, mais aucun comptage de ces derniers n'a été réalisé.

Le déroulement de la floraison de chaque rameau est suivi par le nombre de fleurs ouvertes
par jour, a I'exception des rameaux ensachés de l'auto-pollinisation passive. Le nombre de
fleurs suivies par traitement et par plant a varié de 21 a 45, avec une moyenne (x écart-type)
de 32.5 (+ 6.3). La pluviométrie est enregistrée en continu par un pluviographe. On suppose
que les sachets protégent le pollen déposé sur le stigmate d'un effet négatif de la pluie. Les
sachets ont été retirés des rameaux 5 jours apres la fin de leur floraison.

Le nombre de fruits formés par rameau a été noté un mois apreés la fin de la floraison. Le taux
de fructification est défini comme le rapport entre le nombre de fruits formés et le nombre de
fleurs initial. A maturité, les fruits ont été récoltés et leur nombre de graines déterminé. Sur
les 256 fruits formés, 235 ont été récoltés et analysés.

L'effet du type de pollinisation et du plant sur le nombre de graines est traité par deux
analyses de variance. La pollinisation passive n'a produit que quelques fruits et ce traitement a
été retiré des analyses statistiques. Le plant D qui n'a produit des fruits qu'en allopollinisation
a été retiré de l'analyse. La premiere analyse, bifactorielle, a été réalisée sur les données des 3
traitements et des 4 plants restant aprés ces retraits. Une seconde analyse a ensuite été réalisée
sur les données de l'allopollinisation pour y rechercher un éventuel effet plant en incluant le
plant D. Les données sont transformées en racine carrée dans les 2 analyses (Dagnelie,
1998b). Les dispositifs des deux analyses étant désequilibres, les sommes des carrés de type
11 sont utilisées. Les moyennes ajustées sont comparées par des tests de Tukey de
comparaisons multiples.

L'effet du type de pollinisation et du plant sur le taux de fructification est traité par une
analyse de variance bifactorielle équilibrée a 2 répétitions (2 rameaux ayant recu le méme
traitement par plant). Une transformation angulaire (arcsin4x ) est appliquée aux données

avant analyse (Dagnelie, 1998b). Les moyennes sont comparées par des tests de Tukey de
comparaisons multiples.
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2- Résultats et discussion

Le type de pollinisation et le plant ont un effet trés significatif sur le taux de fructification et
sur le nombre moyen de graines formées (Tableaux 2 et 3). Ces variables sont plus élevées en
allopollinisation saturante qu'en autopollinisation saturante ou en pollinisation libre. Ces deux
derniers traitements donnent des résultats proches, avec en moyenne un nombre de graines par
fruit un peu plus élevé en pollinisation libre. Le plant a également un effet significatif sur les
variables mesurées, avec d'une part les plants A, B et C, qui donnent des résultats semblables,
et d'autre part les plants D et E. Le plant D n'a fructifié qu'en allopollinisation saturante, et il
ne donne alors pas de résultats significativement différents de ceux des autres plants
(Tableaux 2 et 3; P=0.29 et P=0.26 respectivement pour le taux de fructification et le nombre
moyen de graines par fruit). Le plant E présente des taux de fructification et des nombres
moyens de graines toujours plus élevés que ceux des autres plants, quel que soit le traitement.

Type de Plants
pollinisation2 A B c D E Moyenne/pol.
Allo-pol. saturante 0.63 0.86 0.96 0.72 0.81 0.80 a
Auto-pol. saturante 0.34 0.34 0.43 0.00 0.78 0.38 b
Pol. libre 0.22 0.38 0.61 0.00 0.91 042D
Moyenne/plant 040" 0.53 & 0.67 & 0.24 e 0.83 a 0.53

2 allo-pollinisation saturation; auto-pollinisation saturante; pollinisation libre

Tableau 2: Effet du type de pollinisation et du plant sur le taux de fructification du goyavier-
fraise (valeurs non transformées). Les moyennes par plant ou par type de pollinisation
suivies de lettres difféerentes sont significativement différentes (test de Tukey de

comparaisons multiples de moyennes). Effet plant: P<0.001; effet type de pollinisation:
P<0.001; interaction: P-0.07.

Type de Plants
pollinisation2 A B c D E Moyennexpol.
Allo-pol. saturante 21.4 22.6 23.2 (17.0) 22.3 22.4 8
Auto-pol. saturante 9.2 75 9.1 . 16.0 10.4 b
Pol. libre 10.9 8.8 6.9 - 27.3 135D
Moyennexplant 13.8 b 130D 131b , 219a 15.4

2 allo-pollinisation saturation; auto-pollinisation saturante; pollinisation libre
X moyennes partielles et moyenne générale ajustées

Tableau 3: Effet du type de pollinisation et du plant sur le nombre moyen de graines par fruit
du goyavier-fraise (valeurs non transformées). Le plant D n'estpas pris en compte dans
cette analyse bifactorielle. Les moyennes par plant oupar type de pollinisation suivies de
lettres différentes sont significativement différentes (test de Tukey de comparaisons
multiples de moyennes). Effet plant: P<0.001; effet type de pollinisation: P<0.001;
interaction: P<0.001.

En allopollinisation seule, il n'apparait pas de différence significative entre plants, y
compris le plantD (P=0.26).
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Les distributions du nombre de graines par fruit n‘'ont pas une forme claire et sont variables
entre les plants (Fig. 6, 9 et 10). Quel que soit le type de pollinisation, ces distributions sont
en général tres étalées et ne présentent pas vraiment de pic. Cela peut étre di en partie aux
effectifs réduits de fruits par plant.

plant A plant B
10 20 30
Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit
plant C plant E
10 20 30 40 10 20 30 40
Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit

Figure ¢: Distributions observées du nombre de graines par fruit aprés une pollinisation
libre sur 4 plants de goyavier-fraise.

Le nombre de graines par fruit a varié de 2 a 46. Comme dans les milliers d'autres fruits dont
les graines ont été comptées au cours de diverses études, il n'a jamais été trouvé de fruit sans
graine, et ceux contenant une seule graine ont été tres rares. Cela suggere que le goyavier-
fraise ne présente pas de parthénocarpie spontanée et que la formation des graines est
nécessaire a la fructification.

En autopollinisation saturante, une bonne relation linéaire positive est mise en évidence entre
le taux de fructification (FRU) a I'échelle du rameau et le nombre moyen de graines (gr) dans
les fruits du rameau (Fig. 7A): FRU = 0.0474-gr (n=8; r2=0.95; P<0.001). Ce genre de
relation n'apparait pas en allo-pollinisation ou en pollinisation Ubre (Fig. 7B et 1C).

Ces résultats montrent qu'a I'exception du plant D, les plants suivis sont auto-compatibles,
mais le taux de fructification et le nombre moyen de graines par fruit sont plus élevés en
allopollinisation saturante, et dans une moindre mesure en pollinisation libre. Nos résultats
rejoignent les conclusions de Raseira et Raseira (1996). Un tel comportement est également
noté chez d'autres Myrtaceae (Sedgley et Smith, 1989; Proenca et Gibbs, 1994), ainsi que
chez des espéces horticoles, comme les airelles a corymbes, Vaccinium corymbosum L. et V
corymbosum L. x V angustifolium Ait. (Harrison et al., 1994; Ehlenfeldt, 2001), I'olivier
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(Cuevas et Polito, 1997) ou le pommier (Schneider et al., 2001). Cela suggére une auto-
incompatibilité partielle qui est un phénomene assez fréquent chez les Myrtoideae et en
particulier la goyave (Nie Lughadha et Proencga, 1996). Il apparait trés nettement un effet du
plant dans la capacité a fructifier et a former des graines, ce qui suggere une variabilité du
niveau d'auto-incompatibilité entre les plants de goyavier-fraise issus de semis. L'architecture
des fleurs ne détermine pas a priori de barriere physique pour l'auto-incompatibilité. Ces
résultats font penser a une auto-incompatibilité genétique de type gamétophytique (Dodds et
al., 1996). Les mécanismes de cette auto-incompatibilité partielle restent a étre explorés et
précisés. L'auto-incompatibilité partielle et variable est connue en horticulture, mais entre
cultivars, comme chez le pommier, I'olivier ou l'abricotier. Dans notre étude, et dans la limite
du nombre de fleurs suivies, le plant D serait auto-incompatible, et le plant E fortement auto-
compatible. Les trois autres plants se situeraient entre ces deux situations.

Nombre moyen de graines Nombre moyen de graines

Nombre moyen de graines

Figure 7: Relation entre le nombre moyen de graines par fruit sur un rameau de goyavier-
fraise et le taux de fructification sur ce rameau, A) en autopollinisation saturante, B) en
allopollinisation saturante, C) enpollinisation libre.
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La fructification en autopollinisation passive a eu lieu sur les plants A, B et C, et a été tres
faible (3.7% globalement). Les fruits contenaient peu de graines, en moyenne 5.4 ([3; 11]),
contre 8.6 pour l'autopollinisation saturante sur ces 3 plants. Ce résultat suggére que la gravité
n'est pas un vecteur de pollen efficace, et qu'un transport par le vent ou les insectes est
nécessaire. Les abeilles, qui sont nombreuses durant la floraison et récoltent le pollen, ont
probablement un r6le important dans la pollinisation du goyavier-fraise, comme en général
chez les Myrtoideae (Nie Lughadha et Proenca, 1996). Les taux de fructification releves par
Raseira et Raseira (1996) pour ce méme traitement sur différentes populations des deux sous-
especes de P. cattleianum variaient de 3.9 a 51% et sont en général plus élevés que ceux de
notre étude.

En conclusion, cette étude a montré que:

le goyavier-fraise est une espece a auto-compatibilité partielle et variable d'un
plant a l'autre.

- l'allopollinisation donne des taux de fructification et des nombres moyens de
graines par fruit plus éleveés que l'autopollinisation, et non significativement
différents entre plants.

il n'apparait pas de parthénocarpie spontanée chez le goyavier-fraise.
les distributions de nombres de graines par fruit a I'échelle du plant sont trés
étalées et n‘ont pas une forme bien définie.

- enautopollinisation le taux de fructification est proportionnel au nombre moyen de
graines dans les fruits

- unvecteur de pollen (vent, insecte) est nécessaire a la pollinisation.

3- Conséquences pour la modélisation de la pollinisation et de la
fécondation-fructification

Les résultats précédents ont apporté des éléments de connaissance sur la biologie de la
reproduction du goyavier-fraise. Mais ils font surtout apparaitre deux difficultés majeures
pour la modélisation des étapes de pollinisation et de fécondation-fructification dans notre
démarche de modéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre. Ces
difficultés sont liées aux caractéristiques biologiques de la reproduction du goyavier-fraise et
a la diversité génétique existant sur les parcelles.

La premiére difficulté réside dans la variabilité du taux d'auto-incompatibilité qui doit étre
prise en compte explicitement, pour ses effets sur la fructification et la formation des graines.
Cela implique de connaitre la distribution, actuellement inconnue, de ce taux au sein d'une
population. D'autre part, pour chaque fleur de chaque plant, I'autopollen et I'allopollen doivent
étre considérés. La pollinisation libre est a priori un mélange de ces deux sources de pollen,
variable en proportion et en quantité. Nous n‘avons pas d'élément sur l'effet de ces sources de
variabilité sur la fructification et sur la formation des graines, effet qui dépend probablement
du plant. Il a été montré par exemple chez lairelle a corymbe, que la réponse a une
pollinisation avec des mélanges d'auto et d'allopollen dans des proportions variables dépendait
du cultivar (Harrison et al., 1994). Dans les travaux de modélisation précédents, il n'est fait
référence qu'a du pollen compatible (de Reffye et al., 1978; Brain et Landsberg, 1981;
DeGrandi-Hoffinan et al., 1989, Lescourret et al., 1998). Cette compatibilité n'apparait pas
explicitement dans les modeéles et elle est supposée constante, ce qui est raisonnable dans le
cas d'un seul couple de cultivars (producteur, pollinisateur) comme chez le kiwi (Lescourret et
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al., 1998). Par contre, cette constance est plus discutable dans le cas ou plusieurs clones
pollinisateurs sont envisagés (DeGrandi-Hoffinan et al., 1989) du fait de l'origine génétique
de cette compatibilité.

La seconde difficulté est la distribution du nombre de graines par fruit, dont la forme n'est pas
claire, et est variable entre plants. Connaitre cette forme peut aider a formuler des hypotheses
sur les processus impliqués (de Reffye et al., 1978), ou a identifier des pistes pour la
modélisation.

Dans le schéma global du modéle d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre chez le
goyavier-fraise (Fig. 5), la distribution du nombre de graines par fruit a I'échelle du plant est
une entrée importante du modeéle de croissance du fruit, et sa prédiction doit étre aussi precise
que possible. Cependant, la modélisation de la pollinisation et de la fecondation-fructification,
dont la sortie est la distribution recherchée, ne sera possible que lorsque suffisamment
d'éléments de réponse auront été apportés aux probléemes soulevés par nos résultats. Un tel
travail demande des études spécifiques et ne peut étre envisagé dans le cadre de cette these.
Nous proposons donc d'exploiter les données dont nous disposons afin de formuler des
hypotheses biologiques qui pourront étre reprises ultérieurement. L'objectif est de rendre
compte de l'effet de différents facteurs sur la distribution du nombre de graines par fruit. Le
peu de connaissances sur la biologie de la reproduction du goyavier-fraise nous conduit a
adopter des approches descriptives statistiques pour exploiter nos données, et la modélisation
apparait comme un outil pertinent d'aide a I'analyse.

111- Effet de différents facteurs sur la distribution du nombre de
graines par fruit a I'échelle du plant

D'apres ce qui précede, les facteurs a considérer sont le plant, l'origine génetique du pollen
(auto ou allopollen), et la quantité de pollen déposé sur les stigmates, résultat de la
pollinisation. La démarche adoptée consiste a construire un modele général pour représenter
la distribution du nombre de graines par fruit a I'échelle du plant, et de tester son
comportement en fonction du type de pollinisation et du plant. Les parametres du modéle sont
ensuite explicités en fonction des facteurs etudiés, et des simplifications a partir d’hypotheses
biologiques sont recherchées.

1- Le modele général de distribution du nombre de graines par fruit

Pour une espéce non parthénocarpique et non apomictique, la distribution du nombre de
graines par fruit apres la fructification est la resultante de deux processus: la fécondation, qui
détermine la distribution du nombre d'ovules fécondés par fleur, puis la fructification qui
détermine la chute des fleurs fécondées. D'autres chutes peuvent intervenir au cours de la
croissance du fruit, liées a des aspects nutritionnels (e.g. Ruiz et al., 2001) ou a des maladies.
Ces chutes sont trés rares chez le goyavier-fraise et on considére que la distribution du
nombre de graines par fruit a la récolte represente bien la distribution du nombre d'ovules
fécondés par fleur.
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1.1- La distribution du nombre d'ovules fécondés par fleur

Lescourret et al. (1998) proposent un modéle de fécondation a I'échelle de la fleur basé sur la
description probabiliste de trois étapes: 1) la sélection des grains de pollen fertiles parmi ceux
déposés sur le stigmate, c'est a dire ceux capables de produire un tube pollinique atteignant les
ovules, 2) la fertilisation des ovules par les tubes polliniques, et 3) la sélection des ovules
fertiles. Les hypothéses du modele sont:
- le dépot des grains de pollen sur un stigmate suit une loi de Poisson de paramétre /u
la sélection des graines de pollen fertiles parmi ceux déposés sur le stigmate (étape
1) suit une loi binomiale de parameétrefp (fertilité pollinique)
- la probabilité qu'un tube pollinique fertile n'atteigne pas un ovule donné parmi les

N de l'ovaire est 1- N (étape 2), en supposant que les tubes polliniques peuvent

atteindre de fagcon semblable des ovules déja atteints ou non

la sélection des ovules fertiles (étape 3) suit une loi binomiale de parameétre F
(fertilité ovulaire)

les ovules d'une fleur sont indépendants les uns par rapport aux autres vis a vis de
la fécondation.

Alors la combinaison de ces étapes améne a exprimer la probabilité d'avoir n ovules fecondés
parmi les N que comporte la fleur comme une loi binomiale de paramétres N et

P=F<+«\-G N) (Lescourretetal., 1998)

Ces trois étapes sont représentatives du déroulement général de la fécondation, et les
hypothéses formulées par les auteurs sont assez générales pour étre raisonnablement acceptées
dans le cas du goyavier-fraise. Le manque de données sur la reproduction de cette espéce nous
amene a considérer que sa fecondation suit ce schéma, et a tester le modele précédent sur le
goyavier-fraise. Cependant, la loi binomiale n'est pas d'utilisation aisée analytiquement. On
propose de l'approcher par une loi de Poisson (Dagnelie, 1998a) de paramétre 9= F-Aou F est
la fertilité ovulaire et A est le nombre de tubes polliniques fécondants arrivant au niveau des
ovules. En effet, considérons que le nombre d'ovules par fleur, N, est grand par rapport au
nombre moyen de tubes polliniques fécondants arrivant au niveau des ovules (juf). Cette
hypothése parait raisonnable vu les distributions respecti¥es des nombres d'ovules par fleur et

des nombres de graines par fruit (Annexe 2). Alors AN —»0, etP — 0. Le parametre de la

M'f
loi de Poisson vers laquelle tend la binomiale vaut 9 = N-P = N-F-(I~C N) , qui peut
r

étre approche par 9 « N -F1 N—: Fiju-f = F-A. Le paramétre de la loi de Poisson est

indépendant du nombre d'ovules de la fleur, mais dépend du nombre de tubes polliniques
fécondants et de la fertilité ovulaire. La probabilité que n (n>0) ovules soient fécondés dans
-8 pn (1 F\n

- . Les distributions attendues sont unimodales.

une fleur est: p(n) = -
n! n\

Afin de préciser la forme des distributions empiriques de nombre de graines par fruit avec des
échantillons conséquents, nous avons utilisé les donnees relevées sur 11 plants sur lesquels les
graines de 92 & 185 fruits issus de pollinisation libre ont ete comptées (voir chapitre V sur la
croissance du fruit, essai JBG). Les distributions observées ne présentent en géneral pas une
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forme typique de loi de Poisson (Fig. 8). Leur ajustement par maximum de vraisemblance
(Daciinha-Castelle et Duflo, 1982) a des lois de Poisson, en intégrant différents modéles de
fructification (voir ci-dessous 8 1.2), ne sont en général pas bons. L'analyse détaillée des
écarts entre distributions estimees et observées, et la forme de certaines distributions (Fig. 8,
plants 14, 15, 18 et 31) amenent a penser que les distributions sont plutét bimodales, avec des
pics plus ou moins distincts en fonction de leur écart. Ce genre de distribution bimodale a
également été observé chez le cacaoyer, et son interprétation est basée sur la distribution des
fréquences de grains de pollen sur les stigmates, ajustée par une loi de Pareto, et le fait que
soit le nombre de grains de pollen déposé (pic des petits nombres de graines), soit le nombre
d'ovules de la fleur (pic des grands nombres de graines) est limitant pour la formation des
graines (de Refiye et al., 1978). Dans notre cas, le nombre d'ovules de la fleur n'est pas
considéré comme limitant (Annexe 2). De plus, des distributions bimodales sont observées en
allopollinisation saturante (exemple Fig. 10 plant A), alors qu'il n'y a probablement pas de
limitation du nombre de grains de pollen. Le manque d'interprétation a priori de la forme des
distributions observées justifie de construire un modeéle descriptif statistique.

Le modele est alors reformulé comme la somme de deux lois de Poisson de parametres 9i et

02 (Oi >0 et (h>0), pondérées par un coefficient de partage p. La probabilité qu'une fleur ait n
(«>0) ovules fécondés s'écrit:

-0\,An Qn
[ X(n)=p--— + 1-p).N-JI1_
n\ n\

Les ajustements obtenus sur les 11 plants précédents en pollinisation libre sont présentés sur
la figure 8.

1.2- La fructification

On considere en géneral que la probabilité de fructification d'une fleur chez les espéces a
fruits polyspermes augmente avec le nombre d'ovules fécondés qu'elle contient (de Refiye et
al., 1978; Brain et Landsberg, 1981; Lescourret et al., 1998), ou, ce qui est proche, avec le
nombre de grains de pollen compatible recus (Falque et al., 1995). Cela est base sur
I'nypothése que les hormones produites par les graines déterminent le potentiel du fruit pour
attirer les assimilais nécessaires a sa croissance (Luckwill et al., 1969, cités par Brain et
Landsberg, 1981). La rareté des fruits & 1 ou 2 graines dans nos analyses va dans le sens d'une
telle hypothése chez le goyavier-fraise. La probabilité de fructification a alors été exprimée
comme une fonction exponentielle décroissante. La probabilité qu'une fleur ayant n (n > 0)
ovules fécondés donne un fruit (a n graines) est:

[2] Cin)=qg-(\-C " n>0; 0<#<letr>0

ou q est le taux de fructification maximal quand n -» oo, et z (t> 0) est un parametre de
forme.

Les estimations des paramétres q et r sur les données précédentes des 11 plants montrent que
1) le modeéle global, combinaison de [1] et [2], est surparamétré, et 2) les valeurs estimées de
rsont élevées (r« 8), ce qui conduit a négliger le terme e™ quel que soit n.
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La probabilité qu'une fleur avec au moins un ovule fécondé donne un fruit est alors
considérée constante, g, et indépendante du nombre d'ovules fécondés.

1.3- Le modeéle général de distribution des nombres de grainespar fruit

L'événement {une fleur donne un fruit a n graines} est l'intersection des événements {une
fleur a n ovules fécondés} et {cette fleur donne un fruit}. D'aprés ce qui précede, ces
événements sont indépendants et la probabilité qu'une fleur donne un fruit a n («>0) graines
est:

-g\.an -

[3] P(n)=\V e—n\P- + (1-/0 e A IG

La non-fructification, ou chute, d'une fleur correspond aux événements suivants:
- {pas d'ovules féecondés dans la fleur} (pas de fruit parthénocarpique)
- {w,«e[l;+00), ovules fécondés dans la fleur et absence de fructification}

Sa probabilité, notee P(0), s'écrit aprés développement:
[41  P(O)=1-q\l-p-e o'-(l-p)-e *I
On vérifie que P(0)+ ~ P(n)=1

=1

Ce modele général donne la loi de probabilité d'observer n graines dans un fruit a partir d'une
population de fleurs. Cette loi est définie par les equations [3] et [4]. La probabilité 1-i*O)
correspond a la probabilité de fructification de la population de fleurs, et la probabilité qu'un
fruit contienne n graines est P(n) / [1 - P(0)].

2- Effet de I'origine génétique du pollen sur les parameétres du modéle
général, et simplification du modéle.

On fait I'nypothése que l'origine génétique du pollen a une influence sur la loi de probabilité
précédente. Les deux facteurs caractérisant l'origine génétique du pollen sont le plant et le
type de pollinisation: la notion d'auto et d'allopollen est propre a chaque plant. Leurs effets sur
les paramétres du modele général ont été étudiés.

2.1- Matériels et méthodes

Les donnees sont celles des 3 traitements allopollinisation, autopollinisation et pollinisation
libre de l'essai de pollinisation contrélée. Les effectifs par plants et type de pollinisation sont
relativement limités, en particulier pour l'autopollinisation et la pollinisation libre. Le plant D,
dont les fleurs suivies n'ont pas donné de fruit en autopollinisation et en pollinisation libre,
n'apparait qu'en allopollinisation.
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Des fruits ont été perdus avant le comptage des graines (champignon en cours de
grossissement ou chute spontanée a maturité avant la collecte de I'échantillon), et le modéle a
été modifie afin d'englober dans une méme estimation des parameétres les fruits observés, les
fruits chutés et les fleurs n'ayant pas fructifie. Soit:

a: le nombre de fleurs ayant fructifié

b: le nombre de fleurs n'ayant pas fructifié (a + b = nombre de fleurs suivies)

B: le nombre de fruits perdus apres fructification

K = a- B: le nombre de fruits observés

En notant Q la probabilité, supposée constante, de perdre un fruit ayant noué, alors la
probabilité qu'une fleur donne un fruit observé a n graines est P(n)1(l - Q), et la probabilité

qu'une fleur donne un fruit et que le fruit chute est (I - /°(0))- Q. Le complémentaire est
qu'une fleur ne donne pas de fruit, soit P(0). On vérifie que:

n=+00

Sw-(i-0)+(i-m)-e+TO-=i

La vraisemblance de I'échantillon de K fruits ayant chacun nj graines (ie [1; AT]) s'écrit, au
coefficient de la multinomiale prés (que I'on ne prend pas en compte car il est indépendant des
parametres et n'intervient pas dans leur estimation):

/=0P() (- e)Ho-m ) e )

Dans un premier temps, les parametres 0j, o2, p et q du modéle général, que I'on appellera
alors modéle général complet, sont estimés simultanément pour chaque plant et chaque type
de pollinisation. On obtient alors le modéle le plus paramétré possible, qui donne le meilleur
ajustement aux données. On teste ensuite des hypothéses simplificatrices visant a réduire le
nombre de parametres du modeéle.

L'estimation des parametres est réalisée par maximum de vraisemblance (Daclinha-Castelle et
Duflo, 1982) en minimisant LV = -log(V) gréace a un programme de minimisation de fonctions
nonlinéaires sur le logiciel Splus 2000 (Mathsoft, 1999).

En développant-ql-'-\-/c 0, on vérifie que Q = —B
dQ a

Les hypotheses simplificatrices sont testées en réestimant les parametres du modéle sous
chaque hypothese, puis en comparant la qualité d'ajustement du modele ainsi obtenu a celle
du modéle général complet par un test de maximum de vraisemblance (Lehman, 1983). Ce
test évalue le gain de maximum de vraisemblance d'un modéle par rapport a un autre en tenant
compte de la différence du nombre de paramétres entre ces modeles.

2.2- Resultats
2.2.1- Estimation des parametres du modéle général complet

La log-vraisemblance du modele général complet vaut 1079.1 pour 52 paramétres (Tableaux
4a, 4b et 4c). En autopollinisation, la distribution du nombre de graines par fruit du plant B ne
montre qu'un seul pic correspondant a 0j. La fonction d'estimation des paramétres ajustep a 1,
et o2 est mal estimé. En pollinisation libre, pour des raisons semblables, les o2 des plants B et



95

C sont mal estimés, ainsi que le Oj et lep du plant E (1 seul pic dans la distribution de graines,
correspondant a e2).

plant  effectif o] 02 P q LV
A 16 13,5112 31.3265  0.5551 0.6400 70.89
B 39 11.1491 28.1880  0.3271 0.8667 167.98
C 21 11.2335 29.6560 0.3510 0.9565 84.76
D 21 11.6194 28.3888 0.6791 0.7241 100.88
E 24 11.4206 28.1222 0.3466  0.7692 123.97

Total: 548.48

Tableau 4a: Estimation des paramétres du modele général completpour I'allopollinisation

plant  effectif oi 02 P q LV
A 1n 6.2188 16.4370 0.7113  0.3060  53.41
B n 74502 17.8707 10000 03931  44.68
C 15 3.1142 16.9517 0.5869  0.4007  75.82
E 20 9.1359 21.2474 0.4374  0.7353  100.21

Total: 274.11

Tableau 4b: Estimation des parametres du modéle général complet pour Vautopollinisation

plant  effectif 0i 02 P q LV
A 7 7.1076  19.4312  0.6962 0.2052 43.85
B 1 7.5724 124884  0.7473 0.3751 53.07
C 12 49650 27.9945 0.9172 0.6111 59.11
E 22 12.0000 30.0549 0.1730  0.8889 100.53

Total: 256.56

Log-vraisemblance totale du modéle pour les 3 modes de pollinisation: 1079.14
Nombre total de paramétres du modéle pour les 3 modes de pollinisation: 52

Tableau 4c: Estimation des parametres du modéle général completpour lapollinisation libre

Ces résultats montrent que:

- les distributions de nombres de graines par fruit des plants suivis peuvent étre
ajustées en genéral par une distribution bimodale, y compris en auto et en
allopollinisation. De ce fait, les deux pics, qui avaient été identifiés sur des
distributions provenant de fruits issus de pollinisation libre, ne correspondent pas a
des fleurs pollinisées soit par de l'autopollen (pic des fruits contenant peu de
graines), soit par de I'allopollen (pic des fruits contenant beaucoup de graines)

- en allopollinisation: 0j et Q sont élevés et varient peu entre plants. Le rapport

a :a est stable et vaut 2.44 en moyenne. Le coefiicient de partage p est

variable. Le taux de fructification g est peu variable et est élevé en genéral.
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- En autopollinisation: 0j et 62 sont variables entre les plants et ont des valeurs plus
faibles qu'en allopollinisation. Le rapport a est variable et est en moyenne plus
élevé (3.23) qu'en allopollinisation. Les parametres p et g sont variables; q a des
valeurs plus faibles qu'en allopollinisation, saufpour le plant E.

- En pollinisation libre: 0i et G sont variables entre les plants et ont des valeurs
intermédiaires par rapport a celles obtenues en allo- et en autopollinisation. Le
rapport a est variable et intermédiaire entre ceux de l'allo- et de l'autopollinisation
(2.88 en moyenne). Les parametres p et g sont variables, avec des valeurs tres
dispersées pour q.

Ces résultats confortent I'nypothése d'une influence de l'origine génétique du pollen sur les
parametres. Les valeurs intermediaires des paramétres estimés en pollinisation libre suggerent
que ce type de pollinisation est une combinaison d'auto- et d'allopollinisation. La variabilite
des parametres met en évidence un effet plant en autopollinisation et en pollinisation libre.

2.2.2- Simplification du modele général
Des hypothéses simplificatrices sont testées sur le modele dans le cas de l'allo- et de
I'autopollinisation pour lesquelles l'origine du pollen est identifiée, alors que ce n'est pas le cas
pour la pollinisation libre.

a- Simplification du modéle pour I'allopollinisation

Du fait de la faible variabilité des parameétres estimés du modéle général complet en
allopollinisation, le modele peut étre simplifié au maximum pour l'allopollinisation, en

considérant 6, 62 (ou a - g p et g constants entre les plants. Le modele a 20 parametres
1

devient alors un modéle a 4 paramétres (Tableau 5). Le test de maximum de vraisemblance
n'est pas significatif (P = 0.15), indiquant I'équivalence entre ces deux modeéles.

plant O a P 9 LV LV gen 2-ALV
A 11.8974 2.4384 0.4372 0.7950 73.99 70.89 6.22
B 11.8974 2.4384 0.4372 0.7950 169.48 167.98 3.00
C 11.8974 2.4384 0.4372 0.7950 87.74 84.76 5.96
D 11.8974 2.4384 0.4372 0.7950 103.73 100.88 571
E 11.8974 2.4384 0.4372 0.7950 124.42 123.97 0.89

Totaux: 559.37 548.48 21.78

LV: log-vraisemblance; LV genilog-vraisemblance du modele général; 2-ALV = 2- (LV - LV gen), a comparer
au seuil & 5% du test de maximum de vraisemblance

Différence de paramétres entre ce modele et le général: 20 - 4 = 16
Test de maximum de vraisemblance: seuilo.0s = 26.3 (2 2-alv =0.15)

Tableau 5: Estimation des parametres pour le modéle simplifié a 0j, a, p et g constants en
allopollinisation
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b- Simplification du modele pour I'autopollinisation

La plupart des hypotheses simplificatrices qui ont été testées dans ce cas (a constant; 0j et a
constants; p constant; q constant; p et g constants) ont été rejetées. Cela est probablement a
relier a la variabilité¢ élevée des paramétres dans le modele général complet pour
I'autopollinisation. L'hypotheése de o2 constant est acceptée d'un point de vue statistique (P =
0.32; tableau 6a). Cependant, le plant B n'a pas de pic correspondant a o2. Il s'ajuste avec
p=1 et n'a pas de poids dans l'analyse. L'hypothése acceptée est donc que o2 peut étre
considéré constant pour les plants qui présentent un pic correspondant a ce parametre.

Le rejet de I'nypothése de p constant (P = 0.02; tableau 6b) est lié au plant B qui a un poids
important dans la différence de maximum de vraisemblance entre les modeles (2-ALV) da a la
mauvaise estimation de son parameétre p. De ce fait, il parait raisonnable d'accepter
I'nypothése de p constant en autopollinisation, malgré le test significatif (il ne I'est pas sur les
3 plants A, C, E: P=0.72).

Plant 01 02 P < LV~ LVgen 2-ALV
A 6.2986  18.8563 0.7284 0.3060 53.80 53.41 0.78
B 7.4502  18.8563 1.0000 0.3931 44.68 44.68 0.00
C 3.2568  18.8563 0.6014 0.3995 76.30 75.82 0.97
E 7.9694  18.8563 0.3379 0.7354 101.07 100.21 1.74

! Totaux : 275.85 274.11 3.49

LV: log-vraisemblance; LV gen:log-vraisemblance du modele général; 2-ALV = 2- (LV - LV gen), a comparer
au seuil & 5% du test de maximum de vraisemblance

Différence de paramétres entre ce modeéle et le général: 16-13 =3
Test de maximum de vraisemblance: seuilo.o5 = 7.81 (P2-aiv = 0.32)

Tableau 6a: Estimation des parametres pour le modele simplifié a o2 constant en
autopollinisation.

plant i 02 P q LV LV gen 2-ALV
A 6.1734  16.1908 0.6513 0.3060 53.49 53.41 0.15
B 7.0303  17.8708 0.6513 0.3931 48.24 44.68 7.14
C 3.1534  17.0845 0.6513 0.4014 75.94 75.82 0.24
E 10.1275  22.4387 0.6513 0.7353 101.28 100.21 2.15
Totaux: 278.95 274.11 9.68

LV: log-vraisemblance; LV gen:log-vraisemblance du modeéle général; 2-ALV = 2- (LV - LV gen), a comparer
au seuil a 5% du test de maximum de vraisemblance

Différence de paramétres entre ce modeéle et le général: 16-13 =3
Test de maximum de vraisemblance: seuilo.os = 7.81 (P2-alv = 0.02)

Tableau 6b: Estimation des parameétres pour le modéle simplifié a p constant en
autopollinisation.
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2.3- Conclusions

Les paramétres 9j, 62, p et g du modéle de fecondation-fructification varient en fonction du
type de pollinisation et du plant. La pollinisation libre apparait comme un melange
d'autopollinisation et d'allopollinisation, ce qui est réaliste.

En allopollinisation, il n'y a pas d'effet du plant sur les paramétres, et un paramétrage unique
pour tous les plants peut étre retenu.

En autopollinisation, les parametres sont variables entre les plants, ce qui est a rapprocher de
la variabilité du nombre moyen de graines par fruit et du taux de fructification constatées dans
I'essai de pollinisation contr6lée. Toutefois, I'nypothese de 62 constant est acceptée pour les
plants qui ont un pic correspondant a ce paramétre. L'hypothése de p constant est acceptable,
ce qui signifie que le partage de la distribution du nombre de graines par fruit entre les deux
lois de Poisson est constant.

Ces résultats sont toutefois a relativiser en raison des faibles effectifs des échantillons, tant le
nombre de plants (effet plant sur les parameétres) que le nombre de fruits par traitement et par
plant (distribution des nombres de graines par fruit).

3- Explicitation des paramétres du modeéle général: le modele en X
3.1- Construction du modele en A

Afin de relier la variabilité des paramétres du modele général a I'effet des facteurs étudiés sur
la fécondation, les paramétres 9i et 62 ont été explicités. D'apres la construction des lois de
Poisson (voir § 1.1), leur parametre vaut:

9= F-A

ou: F est la fertilité ovulaire, soit la probabilité qu'un ovule fécondé donne une graine,
Aest le nombre de tubes polliniques fécondant arrivant au niveau des ovules.

Les résultats de I'essai de pollinisation contr6lée, corroborés par les résultats précédents sur
les paramétres du modele genéral, montrent que l'allopollen est fortement compatible, quelle
que soit son origine, alors que la compatibilité de l'autopollen est partielle et variable entre
plants. Il faut donc distinguer les tubes polliniques d'allo et d'autopollen arrivant au niveau des
ovules. Alors As'écrit:

a =Vefilf\+Aj'YD

ou: V est la viabilité pollinique, c'est & dire le taux de germination du pollen sur le
stigmate, que I'on considere constante et indépendante de I'origine génétique du pollen.
Ai est la quantité d'autopollen déposée sur le stigmate
A est la quantité d'allopollen déposée sur le stigmate
fi est lacompatibilité pour l'autopollen , ou autocompatibilité (/} e [0;1])
J2 est la compatibilité pour I'allopollen.
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L'expression de A est surparamétrée (V, fi, fi), et I'on choisit de fixer la compatibilité pour
I'allopollen en supposant qu'elle est totale et indépendante des génotypes maie et femelle, soit
f2 = 1. Cette hypothése est en contradiction avec les observations d'incompatibilité croisée
variable entre cultivars chez la goyave (Seth, 1960) ou l'olive (Cuevas et Polito, 1997). Elle
est cependant confortée d'une part par le fait qu'il n'y a pas de différence significative du
nombre moyen de graines par fruit entre les plants en allopollinisation, et d'autre part par
I'acceptation, sur le modéle général, de I'nypothese que les parametres 9j et 62 sont constants
en allopollinisation.

Alors B= F 1V o[/Ir f \+ Az]= Re[Ai«f x+ A2] ol R est un coefficient de réduction. La fertilité

ovulaire et la viabilité pollinique interviennent en produit et ne peuvent étre estimés
séparément.

Les distributions de nombres de graines par fruit obtenues en auto- et en allopollinisation
saturantes peuvent étre ajustées en général par une distribution bimodale. De ce fait, les
hypothéses que les deux pics sont da a des fleurs auto ou allopollinisées, ou a des fleurs mal
(pluie, absence d'insecte) ou bien pollinisées sont écartées. L'hypothése d'un phénomene
progressif, par exemple la baisse de la fertilité au fur et & mesure de l'avancement de la
floraison liée a des ressources limitées (Delph, 1986), est écartée car dans ce cas, une
distribution large et aplatie est attendue. On fait I'nypothese que I'on a deux populations
distinctes de fleurs par plant, I'une donnant des fruits avec peu de graines, et l'autre des fruits
avec beaucoup de graines. Chacune est caractérisée par une autocompatibilité fi et par une

fertilité ovulaire F. Cette hypothese s'écrit:
1

o\ = R\e[llus/, +/1]

92 —RI" [/12ef 2+ /2]

ou: R/ = FrV (Fj\ fertilité ovulaire des fleurs correspondant a 9j)
r2=p2y (F2 fertilité ovulaire des fleurs correspondant a 9i)
An: quantité d'autopollen déposée sur le stigmate des fleurs correspondant a 9i
A12: quantité d'allopollen déposée sur le stigmate des fleurs correspondant & 9;
Ao1: quantité d'autopollen déposée sur le stigmate des fleurs correspondant & o2
Av2- quantité d'allopollen déposée sur le stigmate des fleurs correspondant & <?
fii: autocompatibilité des fleurs correspondant a 9i
f2i: autocompatibilité des fleurs correspondant a 92

Il n'y a pas eu émasculation des fleurs avant la pollinisation manuelle. Compte tenu du mode
de pollinisation par frottement, il est probable que des grains d'autopollen venant de la fleur
suivie se soient déposés sur le stigmate lors de l'opération. Notons Xm cette quantité
d'autopollen déposée sur le stigmate, et Am la quantité de pollen déposée par la fleur donneuse.
On suppose, de part I'nomogénéité du mode opératoire au cours de I'essai, que les quantités de
pollen Am et Am sont constantes quels que soient la fleur et le type de pollinisation. Alors:

Pour Tallopollinisation, aii,, = R\ «[Ame/,, + XKi\ 92allo — R 2'jAm - /%21 Ahi

Pour l'autopollinisation, ¢ Xuo= Rxk +Am\f x Qa0 Rz’ [Am AKIV'f 2\
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Notons «i = R\1AmM et ui = Ri 1Am. Les expressions précédentes deviennent:

Pour I'allopollinisation: 9\mo = UI-[/n + Am/a][ Giaih = M2. [/ +

Pour l'autopollinisation: o lado=wie[l + AmjAm]-f n Ojauo= w2 [l + Am/Anj-f n

En autopollinisation, on attribue la valeur 0 afjj (resp. fn) si le pic correspondant a 6;auto

(resp.92auto) n'existe pas. Alors s6jauto (resp. o2auio) =0, et la loi de Poisson correspondante n'est
pas calculée.

Les parametres 9j et o2 du modele général (équations [3] et [4]) sont remplacés par ces
expressions. Les paramétres par plant sont alors uj, m, Am/Am fu, fji, p et g. Les trois
premiers sont par hypothese égaux pour tous les plants et types de pollinisation. Comme pour
le modéle général, ces parametres sont estimes simultanément sur chaque plant en allo- et en
autopollinisation. Le plant D, qui n'a pas de données en autopollinisation et pour lequel on
considérefn=f2j= 0 (plant auto-incompatible) a été retiré du jeu de données. Le modele ainsi
paramétré est comparé au modeéle géneéral par un test de maximum de vraisemblance. Des
hypotheses simplificatrices visant a réduire le nombre de parametres sont ensuite testées.

3.2- Estimation des parameétres du modele en A

La:log-vraisemblance du modele en Avaut 723.48 pour 27 paramétres (Tableau 7). Le test de
maximum de vraisemblance comparant ce modéle avec le modele général n'est pas significatif
{P —0.62; tableau 7). Ce résultat est cependant a relativiser car seule l'allopollinisation
contribue & la différence de log-vraisemblance entre les modéles. Cela est lié & I'expression
des 9auto comme un produit de 3 facteurs qui s'‘équilibrent pour ne pas modifier la log-
vraisemblance de chaque plant. Ce test indique qu'il y a équivalence entre ces deux modeéles,
et son résultat conforte I'approche utilisée pour expliciter les parametres 9; et 92.

modefec plant u u2 fn fn P q LV LVgen 2-ALV
Allo A 0.3713 0.9024 31.911 0.5113 0.5563 0.5319 0.6400 71.93 70.89 2.09
Allo B 0.3713 0.9024 31.911 0.6088 0.0000 0.3543 0.8667 168.23 167.98 0.50
Allo C 0.3713 0.9024 31.911 0.2547 0.5715 0.3606 0.9565 84.91 84.76 0.29
Allo E 0.3713 0.9024 31.911 0.7452 0.7135 0.3764 0.7692 124.30 123.97 0.67
Auto A 0.3713 0.9024 31.911 0.5113 0.5563 0.7125 0.3060 53.41 53.41 0.00
Auto B 0.3713 0.9024 31.911 0.6088 0.0000 0.9859 0.3987 44.68 44.68 0.00
Auto C 0.3713 0.9024 31.911 0.2547 0.5715 0.5871 0.4007 75.82 75.82 0.00
Auto E 0.3713 0.9024 31.911 0.7452 0.7135 0.4350 0.7353 100.21 100.21 0.00

Totaux: 723.48 721.71 3.55

LV: log-vraisemblance; LV gen:log-vraisemblance du modele général; 2-ALV = 2- (LV - LV gen), a comparer
au seuil a 5% du test de maximum de vraisemblance

Différence de paramétres entre ce modele et le général: 32 - 27 =5
Test de vraisemblance: seuilo.os = 11.1 (P2-olv = 0.62)

Tableau 7: Estimation des parameétres pour le modéle en A
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Le modéle en A estime pour chaque plant une valeur defu et /21, quantifiant ainsi la notion
d'autocompatibilité partielle et variable du goyavier-fraise par deux composantes qui
interviennent sur chaque loi de Poisson de la distribution des nombres de graines par fruit.
Nos résultats suggérent que ces deux composantes sont indépendantes (r = 0.49, P —0.41),
mais cela demande a étre vérifie sur un échantillon plus grand de plants.

Am /Am est trés supérieur & 1, ce qui est cohérent avec la signification de ce paramétre et
conforte la bonne réalisation des pollinisations.

Les valeurs estimées des paramétres u/, L et Am/A,, peuvent étre testées sur le plant D qui n'a
pas été utilisé pour l'estimation. Pour ce plant, fu=/21= 0, soit o = u”A”Am et

92ab - u2' 1Am. D'apres les valeurs estimées de u/, 112 et Am/Am (Tableau 7), on obtient les

estimations Ow ~ 11-85 et o2d = 28.80, qui sont des valeurs trés proches des estimations de oi
(=11.62) et 02 (=28.39) pour ce plant par le modéle général en allopollinisation (Tableau 4a).

3.3- Simplification du modéle en A

Les hypotheses simplificatrices testées sur le modele en A ont eu pour objectif d'expliciter les
difféerences de comportement entre plants et entre types de pollinisation. Le modéle simplifié
avec p constant en auto- et en allopollinisation, mais avec des valeurs différentes, et q
constant en allopollinisation, est équivalent au modele général (P = 0.30; tableau 8). La log-
vraisemblance du plant B en autopollinisation ne change pas car siz1 = 0 (soit o2aw> —0), la
log-vraisemblance est fonction du produit pqg, et non de p et de g. Alors gauo reste libre et
s'ajuste pour conserver pg constant.

modefec plant Ui u2 AMAN fu fu P 1 LV LV gen 2-ALV
Allo A 0.2574 0.6241 46.286 0.5018 0.5336 0.3892 0.8106 74.54  70.89 7.30
Allo B 0.2574 0.6241 46.286 0.6117 0.0000 0.3892 0.8106 168.83 167.98 1.70
Allo C 0.2574 0.6241 46.286 0.2547 0.5736 0.3892 0.8106 87.13 84.76 4.75
Allo E 0.2574 0.6241 46.286 0.8011 0.7447 0.3892 0.8106 124.48 123.97 1.02
Auto A 0.2574 0.6241 46.286 0.5018 0.5336 0.5683 0.3059 53.80 53.41 0.77
Auto B 0.2574 0.6241 46.286 0.6117 0.0000 0.5683 0.6916 44.68 44.68 0.00
Auto C 0.2574 0.6241 46.286 0.2547 0.5736 0.5683 0.4005 75.83 75.82 0.02
Auto E 0.2574 0.6241 46.286 0.8011 0.7447 0.5683 0.7353 100.58 100.21 0.76

Totaux: 729.86 721.71 16.31

LV: log-vraisemblance; LV gen:log-vraisemblance du modéle général; 2-ALV = 2- (LV - LV gen), a comparer
au seuil a 5% du test de maximum de vraisemblance

Différence de paramétres entre ce modéle et le général: 32 - 18 = 14
Test de vraisemblance: seuilo.os = 23.7 (P2-aiv —0.30)

Tableau s : Estimation des paramétres pour le modéle en A simplifié avec p constant en auto-
et en allopollinisation, et g constant en allopollinisation

Il n'y a par contre pas équivalence entre le modéle en A avec p et g constants en auto- et en
allopollinisation et le modéle général (P = 0.01). Par rapport au modéle précédent, on fait
I'nypothese supplémentaire que la probabilité de fructification pour une fleur ayant au moins
un ovule fécondé en autopollinisation est constante, alors que cette valeur est tres variable
([0.31; 0.74]). Ce sont dailleurs les plants A et E, qui ont des valeurs estimees de g extrémes,
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qui ont un poids élevé dans la différence de log-vraisemblance des modeles. D'un point de vue
biologique, accepter cette hypothése revient a ne pas tenir compte de la variabilité du taux de
fructification en autopollinisation qui a été constatée dans I'essai de pollinisation contrélée, ni
de sa relation avec le nombre moyen de graines des fruits. Nous ne retenons donc pas cette
hypothése supplémentaire.

Les simplifications du modéle général en allopollinisation se retrouvent dans celles du modele
en X. Les parametres p et q sont considérés constants dans les deux modeéles. Les paramétres
O et &2 sont constants dans le modéle général. Dans le modéle en X, le parametre Xm/Xmest

trés supérieur a fn et /2/, qui peuvent alors étre négligés, d'ou o  « ul-XmjXm et

A2aio~ u2-XmijXmaqui sont constants.

En autopollinisation, I'nypothése de s2 constant avait été retenue dans le modéle général pour
les plants dont le pic correspondant existe. Dans le modele en X, chaque plant est défini par sa
valeur defn, et on ne peut retenir I'hypothéese de/ 2/ constant car ce parameétre est nul pour les
plants B et D qui n'ont pas de pic correspondant a o2auo « Le modele en X permet ainsi
d'expliciter par les autocompatibilités la variabilité de comportement entre les plants.

Les distributions de probabilité obtenues avec le modéle général complet et le modéle
simplifié en X donnent des abscisses proches pour les deux pics (Fig. 9 et 10). Le poids de
chaque pic, défini par p, et la position relative des courbes en hauteur, définie par g, varient
entre les modeéles. Les deux modeéles collent assez bien aux données qui sont cependant peu
nombreuses et donnent donc des distributions trés irréguliéres.

plant A plant B
1
10 20 30 10 20 30
Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit
plant C plant E
20 30

Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit

Figure 9: Distributions observées (barres verticales), ajustées avec le modeéle général
(pointillés), et avec le modéle simplifié en X (trait plein) du nombre de graines par fruit
apres une autopollinisation saturante sur 4 plants de goyavier-fraise.
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plant A plant B plant C

0 10 20 30 40 0 10 20 30 40 0 10 20 30 40

Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit

plant D plant E

0 10 20 30 40 10 20 30 40

Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit

Figure 10: Distributions observées (barres verticales), ajustées avec le modéle général
(pointillés) et avec le modele simplifié en A (trait plein) du nombre de graines par fruit
apreés une allopollinisation saturante sur 5plants de goyavier-fraise.

4- Discussion - Conclusions

L'effet du plant et de l'origine du pollen sur la distribution des nombres de graines par fruit
chez le goyavier-fraise a été étudié a travers la construction d'un modéle statistique. Il décrit
cette distribution comme la somme de deux lois de Poisson et integre les effets de facteurs
affectant la pollinisation et la fécondation-fructification. Les intensités des lois de Poisson
dépendent des conditions de pollinisation (u/, U2, Xm/Xmn) et des autocompatibilitésfn et f2i ,
propres a chaque plant, de chacune des deux populations de fleurs sous-jacentes a chaque loi
de Poisson. Le coefficient de partage entre les deux lois de Poisson, p, est indépendant du
plant, mais dépend de l'origine génétique du pollen. En allopollinisation, un poids plus fort est
donné a la loi de Poisson correspondant aux nombres élevés de graines par fruit. Le taux de
fructification q est indépendant du plant en allopollinisation, et est variable en
autopollinisation, notamment en fonction du nombre de graines dans les fruits (Fig. 7A). Ce
modeéle permet d'estimer le niveau d'autocompatibilité d'un plant & partir des résultats de
pollinisations saturantes controlées.

Le modele d'analyse des résultats a été construit a partir des données de I'essai de pollinisation
contr6lée qui constituent des échantillons restreints de plants et de fruits par plant. Les
résultats doivent donc étre relativisés par rapport a ces effectifs. Cependant, le petit nombre de
plants est en partie compensé par leur diversité de comportement en autopollinisation qui a
permis d'émettre certaines hypothéses sur le systeme d'auto-incompatibilité du goyavier-
fraise. Mais il ne permet pas d'avoir une idée de la distribution des valeurs defn et/ 2/ au sein
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d'une population. De méme, les valeurs des taux de fructification ne refletent que ceux des
plants étudiés et ne peuvent étre généralisées. Ainsi, le taux constant de fructification en
allopollinisation saturante (0.81) correspond a un maximum qui peut étre observé en moyenne
sur une parcelle, ces conditions de pollinisation étant optimales. Or les taux de fructification
de 95 cycles de production relevés sur des parcelles a différentes altitudes et a différentes
saisons ont varié de 0.05 a 0.95, avec une moyenne de 0.54. Quatorze valeurs (14.7% du total)
étaient au-dessus de la valeur de 0.81 et ont varié de 0.82 a 0.95.

Les faibles échantillons de fruits par type de pollinisation et par plant donnent des
distributions de graines par fruit probablement peu représentatives, mais les grandes
tendances sont montrées. Ainsi, le plant B n'a pas donné de fruit contenant un nombre élevé
de graines en autopollinisation (Fig. 9), ce qui nous a amené a considérerrza —0 pour ce plant
a partir d'un échantillon de 11 fruits. En pollinisation libre, ou l'autopollinisation peut
prédominer, ce plant n'a pas non plus donné de fruit avec un nombre élevé de graines (Fig. 6),
ce qui conforte I'idée que/21 = 0 pour ce plant.

Le modele proposé peut apporter des eléments de réponse aux questions soulevées par les
résultats, a condition d'utiliser des jeux de données, et donc des dispositifs expérimentaux,
adaptés aux objectifs recherchés. Quel que soit le dispositif, des auto- et des allopollinisations
saturantes doivent étre réalisées sur chaque plant pour permettre I'estimation des parameétres
du modele. Pour avoir en moyenne des effectifs par plant semblables de fruits issus d'auto- et
d'allopollinisation, nos résultats sur les taux de fructification indiquent qu'il faut réaliser deux
fois plus d'autopollinisations que d'allopollinisations par plant. Si l'objectif recherché est
I'obtention de distributions des nombres de graines par fruits plus représentatives, il est
nécessaire de polliniser plus de fleurs par plant. Le temps passe a polliniser les fleurs peut étre
réduit en pollinisant un grand nombre de fleurs par plant chaque jour, par exemple au moment
du pic de floraison, au lieu de polliniser toutes les fleurs de quelques rameaux, ce qui oblige a
des passages quotidiens pour seulement quelques fleurs ouvertes. Si lI'objectifrecherché est de
déterminer la distribution des valeurs de fu et/21 au sein d'une population, le dispositif
expérimental sera orienté vers un nombre élevé de plants sur lesquels seront faites les auto- et
allopollinisations, avec un nombre suffisant de fleurs par traitement (au moins 40-50 fleurs
par plant et par traitement d'apres notre essai) afin de valider la présence de deux pics sur les
distributions des nombres de graines par fruit et de pouvoir estimer correctement les
parameétres du modele.

Une hypothese forte du modeéle est qu'il y a deux populations de fleurs par plant, I'une ayant
une capacité a donner des fruits avec peu de graines, et lI'autre une capacité a donner des fruits
avec de nombreuses graines. La répartition des fleurs entre ces deux populations est
influencée par le type de pollinisation, qui détermine la valeur du coefficient de partage p, et
non par le plant lui-méme. Plusieurs hypotheses sur l'origine de ces populations ont déja été
écartees. L'effet de l'origine du pollen sur le parameétre p suggere que des facteurs génétiques
sont impliqués dans le déterminisme de ces deux populations. L'auto-incompatibilité est en
genéral determinée par un locus multi-allélique. Le goyavier-fraise étant fortement
polyploide, on peut supposer en autopollinisation des effets différenciés sur les processus de
l'autocompatibilité en fonction du génotype du gaméte male par rapport au génotype du parent
et/ou du gaméte femelle. D'autre part, les résultats de Raseira et Raseira (1996) conduisent ces
auteurs a supposer une apomixie facultative, qui n'a toutefois pas été vérifiée. Celle-ci
pourrait s'exprimer de fagon différenciée en fonction du génotype des gametes males. Si
I'apomixie est vérifiée, un modele de fécondation basé sur I'hypothése que les graines
proviennent de la fécondation des ovules par des tubes polliniques est probablement inadapté.
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Une connaissance plus fine de la biologie de la reproduction du goyavier-fraise est donc
nécessaire pour envisager la construction d'un modéle de fécondation-fructification sur des
bases biologiques solides.

D'autres hypotheses peuvent étre avancées pour l'existence de deux populations de fleurs.
Sedgley et Smith (1989) émettent I'hypothese d'une variabilité de la fertilité chez les fleurs de
genres a floraison groupée tels que Eucalyptus (Myrtaceae). Sanzol et Herrero (2001), dans
une synthése sur la période effective de pollinisation, rappellent que la qualité reproductrice
de la fleur individuelle peut étre affectée par divers facteurs (nutritionnels, orientation de la
branche, températures avant floraison).

La relation positive entre le nombre de graines et le taux de fructification q en
autopollinisation (Fig. 7A) remet en cause la constance de g qui est un résultat obtenu sur des
fruits issus de pollinisation libre, type de pollinisation ou cette relation n'apparait pas (Fig.
7C). 1l serait intéressant, sur un jeu de données plus conséquent que le notre, de tester un
modele de fructification dépendant du nombre d'ovules fécondés en autopollinisation.
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Chapitre Y

Etude et modélisation de la croissance du fruit du
goyavier-fraise

La croissance du fruit est I'étape finale du cycle de production. Elle comporte deux
composantes. La premiére, temporelle, définit la date de maturité ou de récolte du fruit. La
seconde, quantitative, détermine le poids, ou calibre, du fruit a maturité ou a la récolte. Pour le
goyavier-fraise, la date de récolte que l'on considére, et qui est celle utilisée en pratique,
correspond a la date de pleine maturité quand le fruit chute spontanément du plant. Dans
I'objectif du modéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre, les sorties
attendues du modele de croissance du fruit sont la distribution des poids de fruit et la
distribution des dates de récolte (Fig. 5). Ces données sont des éléments de décision pour
I'agriculteur pour préparer le chantier de récolte et la commercialisation, et pour décider
d'éventuels actes techniques sur la croissance du fruit.

Compte tenu du caractere polysperme du fruit, et par analogie avec les facteurs affectant en
général la croissance des fruits, nous faisons I'hypothése que la croissance du fruit du
goyavier-fraise est affectée par le nombre de graines du fruit et par le rapport feuilles:fruits du
plant. Ces facteurs sont déterminés (Fig. 5) par la pollinisation-fécondation-fructification
(nombre de fruits et de graines par fruit) et en partie par I'élaboration du nombre de fleurs
(nombre de feuilles issues des nouvelles pousses).

Dans une premiere partie, une démarche générale pour modéliser I'effet de facteurs sur la
croissance individuelle du fruit est presentée (Normand, F., Chadceuf, J. et Habib, R.
Coupling growth factors and statistical errors with a fruit growth model to predict fruit weight
distribution. Manuscript soumis a Journal of Horticultural Science & Biotechnology). Un
modele d'erreur est intégré pour évaluer, par simulation, la précision des sorties du modele.
Cette approche est appliquée a la croissance du fruit du goyavier-fraise. La forme
exponentielle de la courbe de croissance du fruit au moment de la maturité, et la faible
précision sur la prédiction de la date individuelle de récolte conduisent & modéliser le poids
final du fruit et sa date de récolte de fagon indépendante. Un modele de prédiction du poids
final du fruit intégrant I'effet des facteurs de croissance cités ci-dessus est présenté dans cette
premiére partie.

La seconde partie a pour objet la prédiction des dates de récolte. La date de récolte
individuelle étant mal expliquée par les facteurs de croissance précédents, un modele de
prédiction de la distribution des dates de récolte a I'échelle du plant en fonction du rapport
feuilles:fruits du plant et du nombre moyen de graines dans ses fruits est construit. Les
démarches de modélisation et de simulation sont semblables a celles utilisées pour la
modélisation de la croissance du fruit.
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I- Couplage des facteurs de croissance et des erreurs statistiques a
un modele de croissance pour prévoir la distribution des poids de
fruit

Coupling growth factors and statistical errors with a fruit growth model to
predict fruit weight distribution

By F. NORMAND1, J. CHADEUF 2 and R. HABIB 3
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SUMMARY

The fruit size distribution at harvest is of critical importance in horticulture. Several models
based on fruit growth curve have been proposed to predict this distribution. Some models
considered the effects of growth factors, but they rarely accounted for statistical errors which
define, with the model pertinence, the model accuracy. We proposed to express fruit growth
model parameters as fonctions of growth factors, leading to a nested growth model. Statistical
errors were integrated in the model and a method based on simulation was used to estimate
the prediction limits and the contribution of each source of error on the prediction variability.
This approach was then applied to built a model to predict fruit weight distribution at maturity
for strawberry guava (Psidium cattleianum), with the seed number and the tree leaf: fruit ratio
as growth factors. Strawberry guava fruit has a biphasic growth curve without final plateau:
the fruit drops spontaneously at full maturity while it is in a rapid growth phase. Growth curve
was modelled as the sum of a logistic and an exponential function. The model gave
information on the growth factors effects on each growth period. But the prediction accuracy
was limited, due to a rough statistical relationship between the ratio of fruit weight at maturity
on fruit weight after the first growth phase and growth factors. A second model was derived
and directly fitted on the data. It was simpler, more accurate and robust, but it did not provide
information on growth factors effects on fruit growth. The importance of the experimental
range where the model was fitted was pointed out for a general use of the model. Results also
suggested that strawberry guava fruit growth was affected by factors not considered in this
study, such as local inter-fruit competition.
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The distribution of the fruit size, or of the fruit weight, at harvest is of critical importance in
horticulture to optimise orchard profitability. Its prediction, as early as possible after bloom,
allows to prepare appropriately fruit packaging and marketing, and to intervene if necessary
on fruit growth with specific techniques such as fruit thinning. The classical approach to
determine the fruit size distribution at harvest is to measure a fruit size sample early in the
season and to project forward in time using appropriately scaled fruit growth curves (Welte,
1990; Lakso et al., 1995; Gandar et al., 1996; Bramardi et al., 1998). The prediction accuracy,
given by the prediction limits, is also important for the user and may be support of decision.
However, it is rarely provided by growth models.

Fruit growth curves are affected by external factors such as temperature or radiation, in
particular for temperate fruit species, so that parameters estimation values vary with season
and location (Lakso et al, 1995; Gallego et al., 1997; Bramardi et al., 1998; Stanley et al,
2000). Likewise, fruit growth curves are affected by tree factors such as cultivar (Lakso et al.,
1995; Fanizza and Colonna, 1996) or fruit load (Burge et al., 1987; Inglese et al., 1995). They
also vary greatly between individual fruit, even on a same tree (Génard and Bruchou, 1993).

The identification of the main growth factors and their integration in fruit growth models
would lead to models of more general use to predict fruit size distribution. One approach is
the construction of process-based models (Buwalda, 1991; Grossman and DelJong, 1994;
Fishman and Génard, 1998). They are deterministic and contain many parameters to be
estimated. They need climatic data collected at a small time-step as input. They are generally
more suitable for research purposes than for the prediction of fruit weight distribution at
harvest as a decision support. A probably simpler and more applied approach is to work on
the fruit growth curve, but very few work has been done in this way. Gandar et al. (1996)
integrated a form of time-varying response of fruit growth to temperature at the level of the
differential equations of the model. Lescourret et al. (1999) built individual kiwifruit growth
curves with growth factors acting on a reference relative growth rate or on the potential
growth rate. A different way, that we propose to explore, is to specify relationships between
the model parameters and growth factors, and to express the former as function of the latter.
Indeed, changes in fruit growth curves are related to variability in parameters values (Génard
and Bruchou, 1993; Lakso et al., 1995; Fanizza and Colonna, 1996; Stanley et al., 2000)
rather than to a change of the growth curve model. The model relying growth factors to fruit
growth would then be formulated as nested functions.

It is particularly important for prediction models to give the prediction limits of an
estimated value. These limits are related to the model pertinence and to the statistical errors
which are however rarely considered in fruit growth studies. Nevertheless, to quantify the
different levels of statistical error allows to determine their contribution in model prediction
and eventually reduce them by adapting sampling and measurement efforts on variables with
respect to the influence of their uncertainty on prediction accuracy. Wallach and Génard
(1998) showed in particular that variability in input or parameter values affects the model
variance contribution to the mean square error of prediction. The integration of statistical
errors in a prediction model allows to account for the over-all variability, partly related to the
growth factors not explicitly considered in the model. The above-mentioned nested models
contain specific sources of error representing the cost of the growth factors integration into
the model. Their modelling is thus important.

The purpose of this paper is to present a fruit growth model coupled with the effect of
growth factors on the model parameters, and with the related statistical errors. This approach
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is then applied to build a strawberry guava (Psidium cattleianum Sabine) fruit growth model
and use it to predict the fruit weight distribution at harvest. A simulation method is proposed
to estimate the contribution of the different sources of statistical errors and the prediction
limits of the individual final fruit weight and ofthe final fruit weight distribution.

MATERIALS AND METHODS

Data collection

Strawberry guava is a subtropical shrub producing small berries (1-4 cm in diameter)
containing several small hard seeds. It is a promising new fruit species in Brazil (Raseira and
Raseira, 1996) or in Réunion Island (Normand, 1994). The growth factors are unknown for
this species, but two classical factors may be put forward. The polyspermous fruit suggests
that the seed number (SN) may have an effect on growth as in kiwifruit (Pyke and Alspach,
1986), custard apple (George el al., 1986) or saskatoon (McGarry et al., 1998). Leafifruit ratio
(LFR) is an indicator of potential assimilates production per fruit which affects fruit growth in
various species (Hansen, 1989; Reddy and Singh, 1991). We propose to study the influence of
these two factors on strawberry guava growth.

Fruit growth was studied in a 4 year-old strawberry guava orchard located at 480 m of
elevation on the East side of Réunion Island (lat. 21°06" S, long. 55°32' E). Plants were from
seedling, and spacing was 3 m x 1 m. Just after the flowering period in October 1997, 27 trees
of similar size, foliage density and stem section at the soil level were selected. Nine LFR were
obtained at the tree level by combining three levels of defoliation (removal of 0, 50 or 75 % of
the leaves) with three levels of fruit thinning (low, medium and high fruit load). A complete
randomised block design with three replicates was used. Leaves and fruit were then counted
on each tree and additional leaves or fruit removal was eventually performed so that the three
replicates of a same treatment have about the same LFR (range: 0.8 - 13.0). Treatments were
set up at fruit set, 11 to 17 days after mid-bloom. Newly emerged shoots were removed during
fruit growth in order to avoid a leaf number increase. The drop of immature fruit is rare after
fruit set in strawberry guava.

Five fruit per tree were randomly sampled and labelled after treatment set up. Their length
(excluding persistent sepals) and diameter were measured weekly from 24 days after mid-
bloom, and every 2-3 days when the skin colour began to turn red. Studied fruit were picked
up at full maturity (i.e. natural drop), measured, weighted, and their seeds were counted.
Because of fruit loss at harvest, data were available for 132 fruit. The other fruit of the 27
studied trees were harvested every 2-3 days at full maturity and were counted and weighted.

Fruit growth was expressed as the change in cumulated fruit fresh weight, latter called
fruit weight. For each date, fruit weight (W) was estimated from fruit length (/) and diameter
(d) with the relation: W = \.1-\0A-n-d 2| (r2 = 0.997; P = 0). This relation was obtained with
data measured in two other experiments on fruits from fruit set to harvest. It was stable across
year, orchard and LFR in the range 0.7-6 (unpublished data). We verified that fruit weight at
maturity was well estimated by this relation, even for LFR > 6. The actual fruit weight at
maturity was used for the final point of fruit growth curves.

The time scale was expressed as accumulated degree.days since mid-bloom. Data
collected in orchards over several years and elevations showed that the delay between mid-
bloom and mid-harvest was 3,134°C.d with a base temperature of -4°C. This base temperature



110

was statistically estimated by different methods (Arnold, 1959; Yang et al., 1995) giving
concordant results, and has no physiological significance. Negative statistical base
temperatures have already been reported (Wielgolaski, 1999).

The fruit growth model was validated at two levels. First, on the same production cycle
and the same trees than previously, but on different fruit: 35 mature fruit were chosen in the
total harvest of each tree in order to represent a large range of fruit size. Their individual
length, diameter, weight and seed number were determined. The second level of validation
used data collected during the 98-99 production cycle on a 6 year-old orchard located at 520
m of elevation. Climatic conditions were similar during the first (480 m) and the second (520
m) production cycles used for validation: from mid-bloom to mid-harvest on the studied trees,
mean daily air temperature was 21.6 and 21.0°C, and total rainfall was 3,215 and 3,691 mm
respectively. Eleven trees of similar size were sampled, and their fruit and leaves were
counted at fruit set to determine their individual LFR. All fruit were harvested in March-June
1999 as in the previous experiment. During the harvest peak, 5 to 10 mature fruit per tree
were randomly sampled among the fruit harvested each date. Their individual weight and seed
number were determined. Over-all, 1,683 fruit were analysed, with 92 to 185 fruit per tree.

General approach ofthe nestedfruit growth models and related statistical errors

The model: We first present the relation model coupling a fruit growth model with the
growth factors. Let consider a fruit growth model where a variable y related to growth is a
function of time t expressed in time units or as physiological time:

o1 y() =f(te) +£

i

where 0 is a vector of parameters , ie[l,p], and s is a random term with expectation
zero.

We suppose that some factors, constant during fruit growth, affect the fruit growth curve.
They can be intrinsic factors, such as seed number or fruit position in the canopy, or factors
related to the shoot (e.g. shoot leaf:fruit ratio, orientation) or to the tree (e.g. crop load,
cultivar). They generate variability on fruit growth among fruit, shoots or trees respectively.
We suppose that the other growing conditions are not limiting. We denote U the vector of the

growth factors values for a particular fruit. We assume that each growth model parameter 0, is
a linear combination of predictors X;j(U) functions of U:

[ 0I(U)=X,(U)ni+£a

where is the vector ofp, parameters of the linear combination, and £, is a random term
associated to the linear regression with expectation zero.

The fruit growth model coupled with growth factors is then defined as:
[m]  y@,U)=f(t,Q(U)) +e
where &(U) is the vector of parameters o,(U) (equation [II]). This nested model

integrates the growth factors effects through their influence on the growth model parameters,
which allows to simulate individual fruit growth curve.



Parameters estimation: Direct estimation of such models is quite impossible due to the
number of parameters involved and to the high nonlinearity ofthe growth model/(France and
Thomley, 1984). Therefore, a two steps method is proposed. Individual growth is measured
on N fruit: for a fruitj (j e [1, N]), a growth variable yjis measured at Qj different times tj. We

have then Qj pairs (tjq, yjg), g e [1, Qj\. Moreover, the value Uj ofthe growth factors affecting
the fruitj growth are known.

First, the growth curve parameters s tJare estimated for each fruitj (equation [I]). We
assume that the ratio ofthe variance ofthe estimated parameter for a fruitj on the variance

of the true parameters q.within the population of fruit, i.e. var(¢-a), is low, so that we will
neglect in the following the estimation errors on parameters  and suppose them fixed and

named s [}

Second, the parameters Qj of the linear regression between growth model parameters 6 ,
and predictors functions of growth factors X,(U) are estimated from the data (s y, Xi(Uj)),j e
[1, A]. The generic formulation of the linear regression is s ,(U) = Xj(U)0, + £e,, where (

is the estimator of the linear regression vector of parameters, and eej is the residual error of
the linear regression, assumed to be normally distributed with expectation zero and variance
var(£0I).

Prediction: Our objective is to predict at time t the value of the growth variable, y{t,U),

for any one fruit characterised by the growth factors value U, as well as the variability of this
prediction, in particular for fruit different than those upon which the models were fitted. The

predicted value is y(t,U)~ f(t,& (U)), where Q(U) is the vector of estimated parameters
6i (U) = Xi (U)(’i): ((AQ,A is a partfcular estimation of the estimator@, ).

A confidence interval can be calculated for each particular value Q (U) estimated through

the linear regression (Dagnelie, 1998). But this confidence interval cannot be used through the

nonlinear growth model/ to calculate a confidence interval for y(t,U) .We propose to supply
N
this problem with a numerical method. It consists in simulating the variability of #, (E/) by

numerous random sampling in 0j(U) = X,{U)O.1+ eej. For each sampled Q,(U), a predicted
y(t,U) is sampled in y(t,U) =f(t,® (U)) +si> where Eis the residual error of the growth

curve fit, and &(U) is the vector of previously sampled parameters Q,(U), in order to

estimate y(t,U) variability for a given t and U. As stated by Dagnelie (1975, p 292) for the
confidence interval calculation of a particular value estimated through a linear regression, two
independent sources of error intervene and add up. The first one is the estimation error of the

vector of parameters (a) ,. The value (3( estimated from the data follows in Rp' a multinormal
distribution with mean Q/, the true parameter values, and with variance-covariance matrix C,.
If the measurements were repeated on the same fruit, different values 0'y would have been
obtained for the growth curve parameters. Alike, a new vector of estimated parameters Q'

would have been obtained, which follows a multinormal distribution with mean Q, and with
variance-covariance matrix C/. Thus a source of variability is linked to the data used to fit the
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linear regression. However, if only one estimation Q*is done, which is generally the case,
and if one wants to take into account the statistical error on Q, estimation, we propose to
consider that Q* is the true value of parameters Q,, and that Q, variability follows a
multinormal distribution A with mean 0 and variance-covariance matrix C, estimated from the
data, so that Q, = Q* +a,. These two approximations cannot be quantified, but they are
reasonably acceptable for a large sample size N. Thus one simulates a fitting repetition of the
linear regression when sampling an error in A; to calculate an estimated vector of parameters

Q,.

The second source of error is the particular variability of the individual value §;j(U),
which is assumed to follow a central normal distribution with variance the residual variance
ofthe regression var(eg). This variability is related to the data dispersion around each model.
This dispersion is due to the measurement errors, but also to the effect of growth factors,
acting at the fruit level for some of them, that are not explicitly taken into account in the

model. So, the prediction variability must account for the statistical errors at the individual
fruit level.

In the same way, the particular variability of the individual value ;(t,U) must be

considered. This variability is assumed to follow a central normal distribution with variance
the residual variance of the growth model, var(%).

Then the prediction of a particular value gi(U) is a random sampling in the variable
[IV] Q(U)=X,(£7)0, +ee = Xj{U)U] +X/(U)A +£¢q
And the prediction of an individual value y(t,U)is a random sampling in the variable

V] y(t,U)=fit,e>(U))+eg

A

where @(U) is the vector of sampled parameters 9A,{U) (equation [IV]).

A large number of such simulations for the same t and U give an estimated distribution
for y(t,U), so that its variability can be estimated, for example as the variance of the

simulated values var[jp(/,[/)]. A confidence interval for a predicted value at the 5% level can
be estimated by the 0.025 and 0.975 quantiles ofthe estimated distribution.

The variance vaily (t,U) ] depends on the statistical errors A,, e¢j and eg. It could be useful

to calculate the contribution of each source of error to var[y(t,U)]. The analytical calculation

of these contributions depends on the growth model formulation which may be complex. As
previously, simulation is an interesting method to estimate the contribution of each source of
error on a model prediction. This is now illustrated with the strawberry guava fruit growth
model.
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Application to the strawberry guavafruit growth model

We anticipate the results on strawberry guava fruit growth pattern in order to present the
model. The fruit weight at maturity, WF, is the output of interest to determine the fruit weight
distribution at harvest. Growth is exponential before maturity and a small error on the
maturity date prediction may lead to a large error on W/ prediction through the fruit growth
curve. Then, W/ and maturity date must be predicted separately. We focus our study on Wf
prediction.

From the shape of the individual growth curve, W/ can be written, independently of time,
as Wf=K-P+ Sfwhere P is the cumulated growth during the first growth phase, AT is a
proportion parameter between Wfand P (see Results section), and Sfis a random term. The
parameters P and K are linear combinations of predictors function of the growth factors SN
and LFR: P = h(LFR, SN), and K = g(\og(LFR)) (see Results section). We propose to integrate
the effect of SN and LFR in W/= K P + £/ and to estimate, using simulation, the variability of

the prediction jfr (U) and the contribution of each source of error to this variability. For a

fruit characterised by U - {LFR, SN), the prediction $A (U) is a random variable (equation
[VD):

[VI]  WF(U) = (XK(U)O'K +Xk (U)AK + £K)- (Xp(U)Qp +XTr(U)AP+Er) + £r

where XKWV = (1, \og(LFR)); Xp(U) = (LFR, SN); Q* and q ’ are the linear regressions

parameters values estimated from the data; A* and Ap are the parameters estimation errors,
and £k and sp the residual errors, of the linear regressions of K and P on Xk(U) and Xp(U)
respectively; eris the residual error of the growth curve fit. The variance-covariance matrix of
Ak and A5 and the variances of ek, £p and er are estimated from the data.

Although AT'is a scale factor between Wfand P, we assume that the estimators K and P
are independent (we verified the independence of ek and £p: cov(ek, £p) = -0.007 ~ 0).

Wf(U) is not normally distributed as products of normal distributions appear in its

expression. Its expectation E[va(U)\ and variance var[lj"((/)] are given by (see
Appendix):

[Vl E [iif (U = (XK(U)a'K)-(Xp(U)a; )
[VII] var[wf (U)]= var(£/) +var(52 + var(Bs) + var(iIr)

E[wf(U)] is the deterministic part of w f(U) in equation [VI]. The variance

var[ Vf (U) ] is the sum of four variances related to the different sources of error: Bj depends

only on the estimation errors Ak and Ap of the linear regression parameters; B2 depends only

on the residual errors £k and ep of the linear regressions, and Bs depends on the products of
the two previous sources of error.
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The weight of each component of \ax[w f(U)] is evaluated using simulation. The

variance var(5/) is estimated from 50,000 values \y B] (U) generated from equation [VI] by a

random sampling of errors A* and AP in two central multinormal distributions calculated with
the variance-covariance matrix of A=and Ap respectively, and ek~ £p= £r~ Q. Then var(Bi) =

var[fA'fl (E/)]e Likewise, var(Bi) is estimated from 50,000 values of Ws2 (U) generated from

equation [VI] by a random sampling of errors ek and sp in central normal distributions with
variance var(E*) and vax(sp) respectively, and Ak = AP = sr = 0. Then var[# (t/)] is

estimated from 50,000 values of w f (U) generated from equation [VI] with the errors sk, £p,

Ak and Ap. var(Bs) is obtained by difference. var(¢>) is calculated from the fitting of the «=132
i=n

HsCEi
individual growth curves: var(,?) = ----------- where SCE, and ddl, are respectively the residual

Tjddh

sum of square and the degrees of freedom ofthe fruit i growth curve fit.

Statistical analysis

Analysis of variance was performed to compare the LFR effects on the mean W/ per tree.
Differences between means were assessed using Tukey’s multiple comparison test. Growth
curves were fitted for each individual fruit with a minimisation program for nonlinear
function of Splus 2000 statistical package using the least-square criterion (Mathsoft, 1999).
Relationships between variable and predictors were investigated by linear regression.

The purpose of the model is to predict final fruit weight distribution based on individual
fruit weight. The model was validated on two data sets described in the data collection
section. For each data set, individual fruit weights were distributed into Ig-classes in order to
built the observed distribution. Such distributions were calculated at the tree level and at the
level of the set of studied trees, later called orchard for simplicity. Let F be the number of
fruit of the observed distribution. A simulation was performed as a random sampling of F

individual fruit weights jFrf (U) inthe random variable w f(U) (equation [VI]). These values

were distributed into 1 g-classes in order to build a simulated distribution. One thousand
simulated distributions, each of F fruit, were calculated in the same way. The mean simulated
distribution and the prediction limits at the 5% level were constructed at the class level: for
each lg-class, the mean and the 0.025 and 0.975 quantiles of the 1000 simulated absolute
frequencies were calculated. Thus we determined the most likely absolute frequencies
simulated, or predicted, by the model in each class. The prediction region belted by the
quantiles of each class was then compared to the actual distribution.

RESULTS

Actual Wfofthe 132 studied fruit ranged from 1.0 to 22.9 g, with meantsd = 7.4+4.3 g,
and SN ranged from 2 to 27 with meantsd = 12.1+5.6. Actual tree LFR varied from 0.8 to
13.4, and had a highly significant effect on the mean Wf per tree (Table I). A logarithmic



relationship linked the mean W/ per tree and LFR (Figure 1). For a given LFR, Wf increased
linearly with SN (Figure 2).

Table |
Effect ofthe mean tree leaf.fruit ratio, obtained by various levels offruit thinning and leaves
removal, on the mean strawberry guavafruit weight at maturity (n=3; P<0.001)

Fruit load Number of leaves Mean leaf: fruit ratio Mean fruit weightz (g)
High Low 0.8 3.6h
High Medium 15 4.3 fh
High High 2.3 5.6¢efth
Medium Low 15 5.37
Medium Medium 2.7 7.0 dg
Medium High 4.0 81"
Low Low 4.3 8.4 1
Low Medium 6.9 102 b
Low High 13.0 12.4a

z: Means followed by different superscript letters are significantly different (Tukey's multiple
comparison test).

Tree leaf:fruit ratio

Fig. 1
Relationship between the tree leaf: fruit ratio and the mean strawberry guava fruit weight at
maturity. Equation ofthe curve fit: Y = 3.34-log(x) + 3.56; n=27; r2=0.94; PO.OOlI.
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Seeds per fruit

FIG. 2
Relationship between the seed number and the individual fruit weight at maturity on a
strawberry guava tree with a 12.6 leaf:fruit ratio. Equation of the linear fit: Y = 0.87-x + 2.27;
n=40; r2=0.91; PO.0OOI.

Individual strawberry guava fruit growth curve may be divided into three periods: one
period of rapid growth, another of much slower growth, and a last period of exponential
growth (Figure 3). It is noteworthy that the fruit fell spontaneously at maturity while they
were in a rapid growth period. No noticeable growth reduction was observed as in classical
double-sigmoid growth pattern (Coombe, 1976). Like Génard and Bruchou (1993) for peach,
or Fanizza and Colonna (1996) for grape berry, we assumed the cumulated growth of
strawberry guava fruit to be according a two phases growth characterised by a two growth
curves model. The first model, which describes the first growth phase, is represented by a
logistic function, and the second model, which describes the final growth phase, is
represented by an exponential function. The period of slow growth corresponds to the
overlapping ofthe two growth curves. The fruit growth model was defined as:

p Pi<-te)

mxi ly(s=.

[ W= K-P + Sf

Where t is development-time expressed in degree-days, and ew and s/ are random
terms. The parameters P, a, t/, p, ie, and K have a biological meaning: P is the cumulated fruit
growth during the first growth phase; t; is the date ofthe maximal absolute growth rate during
the first growth phase; a is proportional to the relative growth rate at tr, /3 is the constant
relative growth rate during the second growth phase; and ie is the date when the growth rate
of the second growth phase is j3 K is a proportion parameter between W/ and P. The
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parameters P, a, tj, j5and 7e were estimated for each finit. K was calculated from the actual Wf
and the estimated P value for each fruit.

Accumulated degree days since mid-bloom

Fig. 3
Empirical (points) and modelled (line) cumulated growth oftwo strawberry guava fruits with
I different seed number (SN) and tree leaf: fruit ratio (LFR).

The model fitted well the 132 individual growth curves (Figure 3). Apart for one fruit, the
residual standard error was lower than 0.4 g. Thus the splitting of individual growth curves
into two parts was satisfactory. Estimated parameter values were variable within the
population of fruit. The ratios of the variance of P estimated for each fruit by the variance of
P within the population of fruit were low (2-104 to 0.21), then verifying the condition to
neglect the statistical error on P estimation. P was a linear combination of LFR and SN: P -
0.08LiSTV + 0.133-ZFi? (R2=0.96, n=132, PO.OOI). This is concordant with the relative
position of individual growth curves which diverged as early as the first growth phase
according to their respective LFR and SN (Figure 3). K was poorly related to \og(LFR): K -
3.745 + 0.804-log(ZFJ?) (i*=0.45; n=132; PO.OOI).

For pairs U=(LFR, SN) included in the experimental range (0.8<ZFi?<13.4 and 2<SN<21),
E[™ (£/)], later called predicted Wf(U), were calculated from equation [VII] and variances

var[va(U)~\ were estimated by simulation (Figure 4). The variance varf\R/f(U)] was

generally high and increased with predicted Wf(U). However, the coefficient of variation was
high for the small predicted Wf (U) and low for the large ones. The contribution of the

different sources of error to var[w f (U) ] is shown on Table Il for four contrasting (LFR, SN)

pairs. The variance var(53) was very small (mean[var(53)]=0.002 g2 and we neglected it.
The main contribution was due to B2 which depended on the residual error of the regressions
between the growth model parameters and the growth factors. This was likely due to the low
accuracy ofthe regression of K on log(LFR). Both var(57) and var(fr) were low.
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Fig. 4
Expectation (A) and variance (B) of strawberry guava fruit weight at maturity predicted with
a nested growth model, with the seed number and the tree leaf:fruit ratio as growth factors.

Tabie Il
Predicted strawberry guavafruit weight at maturity (E\\y”(U) ]) and contribution ofthe
different sources ofstatistical errors (Bl, B2, resid) to the variance ofthe prediction
(var[w j (U) D by a nested growth model (model 1)forfour contrastingpairs ofseed number

and tree leaf:fruit ratio. Bl: errors related to the parameters estimation in the regression
between growth model parameters and growthfactors; B2: residual errors ofthe regression
between growth model parameters and growthfactors; resid: residual error ofthe strawberry
guava growth curvefit

Fruit seed  Tree leaf:fruit E[jf/t/)] var(BI) var(B2) var(resid)  y5r

number ratio (92 (92 99
(9) (92
5 2 2.9 0.01 2.56 0.03 2.56
25 2 9.9 0.12 4,99 0.03 5.14
5 10 9.7 0.18 5.40 0.03 5.61

25 10 18.8 0.26 9.41 0.03 9.70
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In order to evaluate the cost in accuracy on prediction of the nested model (model 1), we
derived a new model from model 1. The development of the product W/= K-P with the
relationships between K, P and the growth factors, and adding a constant term, expressed W/
(V) as a linear combination of SN, LFR, SN\og(LFR) and LFR\og(LFR). After fitting with the
data, three parameters were not significantly different from zero: Wj (U) = 3.180 +
03\A-SN\og(LFR) (r2=0.81, n=132, P<0.001). This model (model 2) belonged to the same
family than model 1, but had not a nested structure. Its parameters were directly fitted on raw

data. Although the variability of a particular estimation w (U) by the linear model 2 and its

components can be exactly calculated (Dagnelie, 1998), the previous approach using
simulation was used to estimate them (Table Il1) in order to compare the results with those of
model 1 (Table I1). We verified that the variability of each of the four predicted values with

model 2 (Table 111) were similar by simulation or by exact calculation. ] was

rather constant in the range considered and lower than in model 1, except for low SN and
LFR. Model 2 had a bad behaviour for LFR<1 as then \og(LFR)<0. Consequently, predicted

Wf (JJ) was constant or decreased as SN increased, which was not consistent with our

experimental results, and negative Wf (U) could be predicted. Therefore, the validity of
model 2 is limited to LFR> 1

Table Il

Predicted strawberry guavafruit weight at maturity (E\w f (U) ]) and contribution ofthe

different sources ofstatistical errors (PE, resid) to the variance ofthe prediction
(var[WT(U)]) by adirect model (model 2)forfour contrastingpairs ofseed number and

tree leaffruit ratio.
PE: error related to the model parameters estimation; resid: residual error ofthe model

Fruit seed  Tree leaffruit E[#/£/)] var(PE)  var(resid) ar[w f (U)]

number ratio
- (92 (92 2
5 43 0.05 3.58 3.63
25 2 8.6 0.03 3.58 3.61
5 10 6.8 0.03 3.58 3.61
25 10 21.3 0.37 3.58 3.95

For the two levels of validation, SN range was larger than the experimental range where
models were fitted. For the first level of validation, on different fruit from the same trees and
production cycle, SN ranged from 1to 42, with meantsd = 10.7+6.6, and 2.2% of the fruit

had SN outside the experimental range. Wf (U) prediction with model 1 was consistent with

actual data at the tree (Figure 5A) and at the orchard level (Figure 5C). But low fruit weights
were over-estimated in trees with LFR>12 (Figure 5B). This was due to an over-estimation of
P when SN<12 and LFR>12. As model was based on statistical relationships, this was likely a
consequence of the weak presence of such fruit in the experimental range. Model 2
reproduced satisfactorily the actual Wf(U) distributions at the tree level, whatever the tree
LFR, and at the orchard level (data not shown).
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Class of fruitweight (g) Class of fruit weight (g)

Class of fruit weight (g)

Fig. 5
Validation of a nested strawberry guava fruit growth model on the same trees and production
cycle than model fitting, but on different fruit. Empirical and predicted, with 95% prediction
region, fruit weight distributions at harvest (Ig class), on trees with leaf:fruit ratio of 1.6 (A)
and 13.0 (B), and on a set of 27 trees (C) which leaf:fruit ratio varied from 0.8 to 13.4.

For the second level of validation on a different orchard and year, tree LFR ranged from
1.3 to 11.1 (8 trees with LFR<2) and SN ranged from 2 to 43 (meantsd = 19.8+7.7; 16.6% of
the fruit had SN outside the experimental range). Model 1 over-estimated fruit weights, both
at the tree (Figures 6A and B) and at the orchard (Figure 6C) levels, for the same reason than
previously and because model 1 tended to over-estimate actual Wf(U) for LFR<2 and SN>17,
i.e. 52.4% of the fruit. The range of model 2 synthetic predictor SN\og(LFR) was larger than
in the experimental range, but weight of fruit outside this range were satisfactorily predicted.
Model 2 predictions were more consistent with the actual fruit weights for certain trees

(Figure 7A), but still over-estimated fruit weights for most trees (Figure 7B) and at the
orchard level (Figure 7C).
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Class of fruit weight (g)

Fig. 6
Validation of a nested strawberry guava fruit growth model on a different orchard and year
than model fitting. Empirical and predicted, with 95% prediction region, fruit weight
distributions at harvest (1g class), on trees with leaf: fruit ratio of 1.4 (A) and 1.9 (B), and on a
set of 11 trees (C) which leaf:fruit ratio varied from 1.3 to 11.1.

Class of fruit weight (g) Class of fruit weight (g)

(©)

5 10 15 20 25 30
Class of fruit weight (g)

Fig. 7
Validation of a direct strawberry guava fruit growth model on a different orchard and year
than model fitting. Empirical and predicted, with 95% prediction region, fruit weight
distributions at harvest (1g class), on trees with leafifruit ratio of 1.4 (A) and 1.9 (B), and on a
set of 11 trees (C) which leaf:fruit ratio varied from 1.3 to 11.1.
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DISCUSSION

The strawberry guava finit has a biphasie growth curve with a final exponential growth
before full maturity. Similar growth pattern is reported on highbush blueberry (Vaccinium
corymbosum L.) (Huang et al., 1997) and on saskatoon (Amelanchier alnifolia Nutt.)
(McGarry et al., 1998). Silva Galho et al. (2000) also observed a biphasie growth curve for
strawberry guava fruit in Brasil, but with a final plateau before maturity likely due to the fact
that data were not individual fruit weight but mean weight of fruit harvested at each date. The
fruit growth curves and final weights were highly variable. The seed number and the tree
leaf: fruit ratio explained to a large extent this variability, justifying to study growth at the fruit
level within each tree.

The aim of the model is not the prediction of individual fruit weight per se, but the
prediction of fruit weight distribution at harvest, which is built from individual fruit weight in
order to take into consideration the variability between fruit and the prediction variability of
each fruit. The same approach could be applied at the growth curve equation in order to
predict fruit weight distribution and its variability at any date. This permitted to account for
growth factors effects on model predictions, and to precise how each parameter was affected
by growth factors. It was assumed that each growth model parameter was related to growth
factors. Nevertheless, if no relationship could be evidenced between a parameter and growth
factors, either this parameter could be set to a constant value if it was not very variable, either
it could be sampled in an empirical distribution of values in order to account for its variability
unexplained by the considered growth factors. These relationships accounted for the specific
effect of growth factors on the different growth phases, which could be of interest to study
biphasie growth pattern as that of strawberry guava. This approach is however limited by the
hypothesis that the growth factors are constant during growth. This constraint have few
consequences from a practical point of view for strawberry guava. Indeed, reduced crop load
effect is larger on fruit weight when trees are thinned at fruit set, which is done by growers.
Crop load could then be considered constant. Growing conditions such as water availability
must be constant during fruit growth. This approach differs from the widespread
multiplicative method used in crop modelling (Whisler et al., 1986). The growth factors
effects are then applied on the growth rate or relative growth rate of a reference curve, and the
way each factor acts on growth curve parameters is not explicited. However, growth factors
effects may then vary during fruit growth, (e.g. late thinning: Lescourret et al., 1999).

The results suggest underlying biological processes and direct further research. The
relation W/= K P indicated that a potential final fruit weight was set up during the first growth
period and was expressed during the second growth period, as observed for peach growing in
non limiting conditions (Batjer and Westwood, 1958). This suggests that the first growth
period was primarily related to cell division and expansion and the second growth period to
cell expansion, as in saskatoon which has a growth pattern similar to that of strawberry guava
(McGarry et al., 2001). The growth factors had specific effects on the two growth periods
through their relationships with P and K. As observed for several fruit (Ho, 1992), SN and
LFR had a direct effect on the first growth period. The second growth period was only
dependent of LFR, suggesting a role of carbohydrate availability. As a large variability in K
was evidenced between fruit within a tree, the local competition between fruit might affect the
second growth period. Further studies are required to precise the physiology of strawberry
guava fruit growth.
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LFR range on unthinned trees in the second level of validation was within the
experimental range, suggesting this latter was representative of most tree LFR in orchards.
But SN distribution differed from experimental range, likely in relation with pollination
conditions. The over-estimation of fruit weights by model 1 when LFR>12 in the first level of
validation was partly due to fruit which pairs (LFR, SN) were outside the experimental range
where the statistical relation between P and growth factors was fitted. A wider and more even
distribution of pairs (LFR, SN) would be needed for a more robust fit of model parameters.
This implies to study growth with more fruit per tree, or to control the pollination, in order to
have a larger SN distribution for each LFR to fit model 1. Model 2 validation, which was less
sensitive to validation range, showed however that W/ was over-estimated on some trees,
suggesting that other(s) factor(s) affected fruit growth, probably at the tree or fruit level, such
as for example local competition between fruit as stated above. These factors might have been
likely stronger on the trees of the second level of validation, explaining thus the over-
estimation of the final weight distribution by both models (Figures 6C and 7C). Further
experiments are required to test this hypothesis and improve the models robustness.

The variability of a prediction was estimated using simulation, and two approximations
concerning the estimation error on the linear regression parameters were done. Our large
sample (132 fruit) makes reasonable these approximations, all the more as the estimation
errors on the linear regression parameters have a small contribution on the total variability of
the prediction (Tables Il and Il1). We verified moreover with the simple linear regression of
model 2 that the variability of a predicted value was not affected by the calculation method
(simulation or exact calculation). We supposed that our data set is representative of the actual
seed numbers and tree leaf:fruit ratios encountered in orchards, so that the estimated
parameters values and the statistical variability of our data set are used for prediction on other
data sets. As stated above, this is likely not the case, and weight of fruit outside the
experimental range are not well predicted. We assumed that the error on the estimated

parameters O, follows a multinormal distribution with a variance-covariance matrix C,

estimated from the data. C, depends on the residual variance and therefore, for a given data
set, on the chosen estimator (here the least square estimator). So the statistical variability
which is simulated by the prediction model depends on the estimator and is not the same than
the natural variability ofthe observed phenomenon.

The modelling of statistical errors showed that the model accuracy was limited, as
illustrated by a large variability of each prediction. Provided an appropriate growth model and
a sufficient number of observations to ensure accuracy on parameters estimation, the main
contribution to the prediction variability was due to the residual errors of the regressions
between the growth curve model parameters and growth factors. The weight of these residual
errors on output variability is the cost, in accuracy, ofthe possibility to predict fruit weight, by
applying the approach at the growth curve equation, at any time during growth and for any
factor value included in the validity range of the regressions. Then the highest part of growth
model parameters variance explained by the growth factors, the highest the model accuracy.
Hence the necessity to identify the main factors affecting growth and to include them in the

model. The cost of the nested model on prediction accuracy is illustrated by jy (U) variance

with model 2, which is 1.4 to 2.5 times lower than that of model 1, except when both SN and
LFR are low (Table Il1). Model 2 expressed a direct relationship between final fruit weight
and the growth factors, without taking into account the growth curve model. The lower
variability on predicted Wf(U) was related to the direct fit of model 2 parameters on data. The
residual error of the fit was the major contribution to the prediction variability. Model 2 was
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useful from a practical point of view for its simplicity, accuracy and robustness to predict
final fruit weight, but it swept away the information on the effect of growth factors on the
growth curve given by model 1.

In conclusion, a nested model has proven useful to express the strawberry guava growth as
a function of two growth factors, SN and LFR, and predict the final fruit weight distribution.
The variability of each prediction and of the predicted Wf(U) distribution was estimated using
simulation. The model accuracy was limited, in relation with a rough statistical relationship
between one model parameter and growth factors. The model gave information on the
underlying biological processes during fruit growth. A more accurate and robust model was
derived from the nested model with a direct parameter estimation, but it did not provide
information on the effects of growth factors on the growth pattern.
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APPENDIX

The random variable associated to a prediction of the final weight of a strawberry guava
fruit characterised by U= (LFR, SN) is given by equation [VI]:

Wf (U) = (XK(U)0.'K +Xk(U)Ak+£K)-(Xp(U)Up +Xp(U)Ar +£p) +£r

where Xk{U) = (1, log(LFR)) and Xp(U) = (LFR, SN) are the vectors of predictors for K
and P respectively, Q* and Q* are the vectors of parameters estimated from the data. A* and

Ap are the binormal distributions of parameters estimation errors with mean zero and whose
variance-covariance matrix are those of the estimated parameters of the linear regressions of
K and P on XjéJJ) and Xp(U) respectively; ek and £p are central normal distributions with
variance equal to the residual variance of these regressions (var(¢%) and var(gy») respectively);
S is a central normal distribution with variance equal to the residual variance of the growth
curve fit, var(¢>).

Wf (U) is not normally distributed as products of normal distributions appear in its
expression. We calculate its expectation E[ jyf (U) ] and variance var[ jfr (U) ]. Although K is

a scale factor between Wf and P, we assume that the estimatorsK andPare independent.
Then:

[XI  Efwf(u)l\ =(Xk(u)g; )+«(Xp(u)a; )

To calculate var[ w f (U) ], we write w f (U) = D + Bj + B2 + Bs + & with:
D = (Xk(U)q; )-(Xp(U)U'p)
B\ = (X k(U)GHK ) (Xp(U)Ap) +(Xp(U)O; )(Xk(U)AK) +(Xk(U)Ak)(Xp(U)Ap)
B2=Xk(U)0¢ £p+Xp(U)Op £k +£kEp
Ba=Xk(U)AKEpP + X p(U)ApEk

D is the deterministic part of w f (U) ; Bj depends only on the estimation errors Ak and Ap

of the linear regression parameters; B2 depends only on the residual errors £k and £p, Bs
depends on the products of the two previous sources of error.

Therefore: var[\yf (U) ] = var(Bj + B2 + Bs) + var(8¢), or:

var[ ~(U) ] = var(5/) + var(Z?2) + var(5i) + 2-cov(B/, Bz2) + 2-cov(Bj, Bs) + 2-co\(B 2, Bs)

+ var(£r)

cov(Bj, B2) = cov(Bi, B3) = cov(B2, B3) = 0 as we assumed that the estimatorsK andP are
independent. Then:

[XI] wvar[wf(U)]= var(Bi) + var(B2) + var(Bs) + var(£>)
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I1- Synthése de la partie précédente et conclusion pour le modéle
de prediction de la distribution des poids de fruit a maturite.

La prediction précoce de la distribution des poids de fruit a maturité est un indicateur décisif
pour préparer en conséquence la récolte et la commercialisation, et décider d'opérations
techniques telles que I'éclaircissage. Le poids du fruit a maturité dépend de nombreux facteurs
lies au fruit, a la plante, ou environnementaux, qui conditionnent par leurs effets sur la
croissance du fruit la distribution des calibres a maturité sur une parcelle. L'approche
proposée pour prendre en compte ces effets est d'exprimer les parametres de la courbe de
croissance du fruit en fonction de ces facteurs. Le modéle de croissance s'exprime alors sous
forme de modéles emboités. Une procédure d'estimation des parametres est proposée. Afin
d'évaluer la précision sur les sorties du modéle, un modele d'erreurs est intégré. 1l peut
permettre de plus d'estimer la contribution de chaque source d'erreur a l'erreur totale. La
variabilité sur les sorties du modeéle est estimée par simulation.

Cette approche est appliquée a la construction d'un modele de croissance du fruit du goyavier-
fraise, avec comme facteurs de croissance considérés le nombre de graines du fruit (SN) et le
rapport feuilles:fruits du plant (LFR). La courbe de croissance du goyavier-fraise est
biphasique et est modélisée comme la somme d'une fonction logistique et d'une fonction
exponentielle. Du fait de la croissance exponentielle finale du fruit et de la faible précision sur
la prédiction de la date de récolte drec, cette derniére et le poids du fruit a maturité Wf doivent
étre modélisés séparément, indépendamment de la courbe de croissance. La démarche
précédente est alors appliquée pour construire un modele de prédiction de WE. Cette variable
peut étre écrite comme le produit du poids du fruit P a la fin de la premiere phase de
croissance par le rapport K entre Wfet F: Wf= K-P. Les parameétres K et P s'expriment en
fonction des facteurs de croissance étudiés. La premiére phase de croissance dépend du
nombre de graines du fruit (SN) et de la disponibilité moyenne en assimilais (LFR). La
seconde phase de croissance, avant la maturité, ne dépend que de LFR.

Ces relations donnent des informations sur l'effet de ces facteurs sur chaque phase de la
courbe de croissance. La précision sur les sorties du modele est moyenne, a cause de l'erreur
résiduelle élevée de la relation entre le paramétre K et sa variable explicative. La validation du
modele sur d'autres fruits des mémes plants et du méme cycle de production que les données
ayant servi a ajuster le modele est bonne. Il surestime par contre la distribution des poids a
maturité pour des fruits d'une autre parcelle.

Un second modele est dérivé en développant analytiguement le rapport Wf = KP et en
ajustant ce modele directement aux données. Le poids Wfs'exprime alors comme une fonction
linéaire d'un prédicteur synthétique SN\og(LFR). La précision sur les sorties est meilleure que
celle du modele précédent. Mais ce modeéle ne spécifie pas les effets des facteurs sur les
phases de croissance du goyavier-fraise. Il se comporte bien en validation sur d'autres fruits
des mémes plants et du méme cycle de production que les données ayant servi a l'ajustement.
Il prédit correctement les distributions de poids de fruits de certains plants d'une autre
parcelle, mais tend a surestimer globalement les poids de fruit sur cette autre parcelle. Ce
résultat laisse supposer qu'un facteur non considéré dans cette étude, agissant a I'échelle du
fruit ou du plant, affecte la croissance du fruit. Ce pourrait étre la compeétition locale entre les
fruits. Cette étude met en évidence I'importance du domaine expérimental pour déterminer le
domaine de validité de modeéles statistiques.
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Dans le cadre de notre étude sur I'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre chez le
goyavier-fraise, le modele le plus simple, qui est aussi le plus précis et le plus robuste, est
retenu. Il relie le poids du fruit a maturité a un prédicteur synthétiqgue SNlog(LFR). Ce modele
linéaire peut étre amélioré par l'ajustement de ses deux paramétres sur un domaine
expérimental plus large et plus équilibré, et par la prise en compte d'autres facteurs de
croissance evoqués ci-dessus. Un modele de prédiction de la distribution des dates de récolte
reste a construire.

ni- Modele de prédiction de la distribution des dates de récolte
1- Introduction

La sortie pratique d'un modéle de croissance du fruit, d'un point de vue temporel, est la
distribution des dates individuelles de récolte des fruits & I'échelle de la parcelle, qui permet
d'organiser le chantier de récolte et la commercialisation. La date de récolte dun fruit est
avant tout déterminée par la température au cours de sa croissance, qui est le plus souvent
prise en considération par une échelle de temps thermique accumulé a partir d'une certaine
date (Munoz et ai, 1986; Fleisch and Bartholomew, 1987; Bittenbender and Kobayashi,
1990). Le fort effet de la température sur la durée de développement du fruit de goyavier-
fraise a déja été montré (Chapitre 11, Annexe 1).

Quelques travaux montrent que la date de récolte d'un fruit peut aussi étre affectée par d'autres
facteurs, dont le principal est la charge en fruits ou le rapport feuilles: fruits. Jones (1931) note
chez la péche qu'une augmentation du rapport feuilles:fruits sur des rameaux annelés tend a
accélérer le développement du fruit et sa maturité. Inglese et ai (1995) montrent chez le
figuier de Barbarie (Opuntia ficus-indica Mill.) que les fruits sur les cladodes les moins
chargées sont plus précoces que ceux sur les cladodes tres chargées. Barone et al. (1994)
montrent que la récolte sur des oliviers dont la charge en fruits est réduite de moitié est plus
précoce d'un mois par rapport a celle de plants non éclaircis. D'autres facteurs sont également
cités: Volz et ai (1995) observent que les pommes var. Royal Gala situées sur des rameaux
vigoureux ou bien éclairés, ou qui ont un nombre de graines élevé, ont des dates de récolte
plus précoces. Les fruits d'airelles a corymbe (Vaccinium corymbosum L. et V. corymbosum
L.x V angustifolium Ait.) issus de pollinisation croisée ont plus de graines et arrivent a
maturité plus tdt que ceux issus d'autopollinisation (Lang et Danka, 1991; Harrison et ai,
1994). Dans ces études, la contribution de I'origine du pollen et du nombre de graines dans la
précocité n'est cependant pas définie. Ehlenfeldt (2001) montre qu'au sein de chaque type de
pollinisation, les fruits ayant plus de graines ont tendance a marir plus tot.

Ces resultats nous amenent a faire I'hypothése que le rapport feuilles:fruits du plant (LFR) et
le nombre de graines du fruit (SN) peuvent affecter la date de récolte du goyavier-fraise, qui
correspond a la chute spontanée du fruit a maturité. Elle doit alors étre estimée a I'échelle du
fruit, et la distribution des dates individuelles de récolte a I'échelle de la parcelle est ensuite
obtenue par agrégation. Une relation linéaire de qualité moyenne a été établie entre les dates
de récolte (drec) de fruits dont la croissance a été suivie (voir Matériels et Méthodes ci-
dessous) et ces prédicteurs: drec = 2933.8 + 526.5/LFR + 4.9-SN ; RM).63; n=132; P<0.001.
L'effet de SN est significatif (PO .02), mais faible, et cette variable n'apporte pas une forte
contribution. La retirer de la régression affecte peu la qualité de cette derniére, et MLFR seul
explique alors 61% de la variabilité de drec. Le faible effet de SN est illustré en observant un
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large échantillon de fruits par plant. Une trés grande variabilité de drec est alors observée pour
un méme SN (Fig. 11).

Il apparait donc que si LFR rend bien compte de I'effet du plant sur drecc SN n'est pas un
prédicteur pertinent pour expliquer et estimer de facon satisfaisante la date de récolte
individuelle du fruit. Ces deux prédicteurs sont insuffisants pour une prévision satisfaisante de
la date individuelle de récolte du fruit, ce qui justifie la modélisation de la date de récolte et
du poids du fruit a maturité indépendamment de la courbe de croissance. La recherche de
facteurs explicatifs de la variabilité de la date de récolte individuelle du fruit implique des
expérimentations complémentaires. Ces résultats apporteraient sans doute une meilleure
connaissance des mécanismes en jeu dans la croissance du fruit. En terme de modélisation,
des facteurs de nature architecturale ou physiologique devront probablement étre considérés,
et ils sortent du cadre de notre démarche. Nous proposons donc de déterminer la distribution
des dates individuelles de récolte des fruits directement a I'échelle du plant, en considérant
comme facteurs LFR et le nombre moyen de graines dans les fruits du plant (SNnoy).

Graines par fruit

Figure 11: Distribution des dates individuelles de récolte de 165fruits d'unplant (LFR = 1.9)
en fonction de leur nombre de graines. Les dates sont exprimées en degrés.jours
accumulés depuis la demi-floraison de la parcelle.

2- Matériels et méthodes

Le modéle de prédiction de la distribution des dates de récolte a I'échelle du plant a été
construit a partir des observations réalisees sur les essais présentés dans la partie 1 de ce
chapitre, et qui sont rappelées ici brievement pour ce qui concerne les dates de récolte. Sur un
premier essai, noté PR, (480 m daltitude, récolte naturelle 1998), une large gamme de LFR
([0.8; 13.4]) a été mise en place sur 27 plants a la nouaison (9 traitements x 3 répétitions). La
croissance individuelle de 5 fruits par plant a été suivie de la nouaison jusqu'a la pleine
maturité (données utilisées pour établir la relation précédente entre drec et MLFR et SN). Pour
chaque plant, on dispose de la distribution des dates de récolte de I'ensemble des fruits et
d'une estimation de la distribution du nombre de graines par fruit (40 fruits/plant). Sur un
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second essai, noté JBG et réalisé sur une autre parcelle et une autre année (520 m d'altitude,
récolte naturelle 1999), on dispose, pour 11 plants dont le LFR a été mesuré a la nouaison
([1.3; 11.1]), de la distribution des dates de récolte de tous les fruits et d'une distribution
estimée du nombre de graines dans les fruits (92 a 185 fruits/plant). Pour 10 de ces plants, le
déroulement individuel de la floraison a été estimé a partir du suivi d'un échantillon de fleurs
(plants ayant servi au parameétrage du modéle de floraison, Chapitre Ill, partie 11). Sur les 2
parcelles, les températures moyennes et les pluviométries entre la date de demi-floraison et la
date de demi-récolte des plants suivis ont été similaires: 21.6 et 21.0°C, 3215 et 3691 mm
pour PR et JBG respectivement.

Les distributions des dates de récolte par plant sont souvent exagérément étalées par quelques
fruits trés précoces ou tres tardifs dont I'importance dans la récolte totale est faible, mais dont
le poids dans la distribution peut étre éleve. On a donc travaillé sur des distributions réduites
par plant contenant 98% des observations, obtenues par retrait de 1% des dates de récolte en
début et en fin de distribution. Cela a permis d'éliminer ces fruits trés précoces ou trés tardifs.

Le facteur température est pris en compte par l'utilisation d'une échelle de temps thermique
(Annexe 1). Toutes les durées et les dates sont exprimées en degrés.jours (°C.j) accumulés a
partir de la demi-floraison de la parcelle (essai PR) ou de lI'ensemble des 11 plants suivis
(essai JBG), sauf indication contraire dans le texte.

Les distributions des dates de récolte par plant sont en général symétriques et de forme a peu
prés gaussienne. On choisit de les représenter par une loi normale, ce qui revient a les
caractériser par la moyenne et I'écart-type de cette loi, correspondant a la date de demi-récolte
du plant et a un facteur d'étalement de la distribution autour de cette date. Pour chaque plant,
on choisit comme moyenne la médiane de la distribution observée (do.srec), et comme écart-
type, celui de la distribution observee (crrec). La démarche consiste alors a rechercher, comme
pour le modele de croissance du fruit (Chapitre V-I), des relations linéaires entre do.srec d'une
part, et arec d'autre part, et des predicteurs fonctions de LFR et SNmoy. Comme pour le modele
de croissance du fruit, les erreurs statistiques sont considérées dans le modele de prédiction
afin d'estimer la variabilité des prédictions. Pour tester les régressions linéaires sur les
données ayant servi a les paramétrer, les limites de prediction individuelles sont calculées par
simulation (100 000 tirages), au lieu d'un calcul exact de l'intervalle de confiance (Dagnelie,
1998b).

La gamme expérimentale de LFR des deux essais est large. Dans l'essai PR, la gamme
expérimentale de SNnoy varie de 8.2 a 14.4. Dans l'essai JBG, elle varie de 11.3 a 22.8.
Construire le modele avec les données de l'essai PR et le valider avec les données de Il'essai
JBG, comme cela a éte fait pour le modele de croissance du fruit, revient a travailler avec une
gamme expérimentale de SNnoy réduite et peu représentative de la gamme relevée dans des
suivis au cours de plusieurs annees ([9.1; 23.4]). Une relation statistique estimée sur ces
données aura un domaine de validité et un intérét limités.

Les données relatives aux plants des deux essais PR et JBG, soit 38 plants, ont donc été
rassemblées afin i) de travailler avec une variabilite de SNmoy plus grande pour construire le
modeéle, et ii) d'établir des relations dans un domaine expérimental plus large et représentatif.
Cette démarche implique I'nypothese qu'il n'y a pas d'autre facteur, en particulier relatif a la
parcelle et aux conditions de croissance, qui affectent de fagon majeure les variables étudiées.
L'utilisation des deux jeux de données pour etablir le modele nous empéche de réaliser une
validation externe par manque de données indépendantes.
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Les sorties du modele ont eté confrontées aux distributions de dates individuelles de récolte
observées sur I'ensemble des plants suivis sur chaque parcelle. Pour la validation, les dates de
récolte pour les prédictions sont les mémes que celles observées. A chaque simulation, les
parametres de la distribution normale des dates individuelles de récolte sont tirés dans une
variable dépendant des caractéristiques LFR et SNrmoy du plant. Puis les dates de récolte des
fruits du plant sont tirées aléatoirement dans cette loi estimée. Enfin, les dates de récolte ainsi
estimées pour tous les fruits de tous les plants sont agrégées en distribution de dates a I'échelle
de la parcelle. Mille simulations sont ainsi réalisées, donnant a chaque fois une distribution
simulée. Comme pour la validation du modele de croissance du fruit, la moyenne et les
quantiles 0.025 et 0.975 des 1000 frequences absolues simulées pour chaque date de récolte
sont déterminés. Ces quantiles définissent les limites de prédiction a 95% du modele.

3- Résultats et discussion

La récolte de tous les fruits du goyavier-fraise est tres etalée sur chaque plant: 669 a 2151 °C.j
sur l'essai PR, soit 25 a 84 ], et 1018 a 2378 °C.j sur l'essai JBG, soit 41 a 101 j. A I'échelle du
groupe de plants, la récolte est étalée sur 2651 °C.j (102 j) sur l'essai PR, et 2404 °C.j (102 j)
sur l'essai JBG. La récolte est significativement plus tardive et plus étalée sur les plants dont
LFR est faible (Tableau 9, Fig. 12). Les différences sont particulierement importantes pour les
petites valeurs de LFR. A I'échelle du fruit, ce retard dans la recolte est li¢ & un allongement
de la période de croissance faible ou nulle précédant la croissance exponentielle finale (Fig.
13).

Charge en Nombre de LFR moyen dosrec (°C.j) ~ec(°C.))
fruits feuilles
Forte Faible 0.8 3551 ¢ 3071 c
Forte Moyen 15 3150 ab 2221 b
Forte Elevé 2.3 3053 ab 168.5 ab
Moyenne Faible 15 3261 b 187.2 ab
Moyenne Moyen 2.7 3096 ab 166.2 ab
Moyenne Elevé 4.0 3060 ab 150.8 ab
Faible Faible 4.3 3170 ab 160.5 ab
Faible Moyen 6.9 3070 ab 164.0 ab
Faible Elevé 13.0 2933 a 1395 a

Tableau 9: Effet du rapportfeuilles:fruits du plant (LFR), obtenupar différents niveaux de la
charge enfruits et du nombre de feuilles, sur les paramétres de la loi normale N(dojrec
,arec) représentant la distribution des dates de récolte desfruits du plant, dosrec et drec
sont exprimés en degrés.jours accumulés depuis la demi-floraison de la parcelle. Pour
chaque variable, les moyennes suivies de lettres différentes sont significativement
différentes (n=3, P<0.001)
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Date de récolte (°C.j)

Figure 12: Evolution cumulée de la totalité de la récolte de 9 plants dont le rapport
feuilles.fruits varie de 0.8 & 12.6 (essai PR, 9 plants du bloc 1).

Dates (°C.j)

Figure 13: Croissance cumulée en poids frais de deuxfruits contenant chacun 17 graines et
provenant de plants ayant des rapportsfeuilles.fruits (LFR) différents.
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De bonnes relations linéaires existent entre do.srec et rec, et LFR et SNnoy:

dosrec = 2551.5 + 389.7/LFR + 39.3-SNnoy R2-0.81; n=38; PO.0OOI
Ggree = 134.4jLFR + 11.6-SNnoy R2=0.97; n=38; P<0.001

Ces relations, établies avec des données obtenues dans des conditions différentes, montrent le
réle majeur de LFR et SNnoy comme facteurs affectant dosrec et grec a I'échelle du plant.
Cependant, SNnoy n'a un effet significatif sur arec que lorsque les valeurs de LFR sont
inférieures a 2.2 (Fig. 14). L'effet de SNy sur do.srec €n fonction de LFR , bien que moins net,
présente la méme tendance (Fig. 15). La validation des relations précédentes sur les donneées
ayant servi a les établir est satisfaisante (Fig. 16 et 17). Les limites de prédiction de chaque
point contiennent la premiére bissectrice, sauf pour une observation pour dosrec et deux
observations pour <rec-
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Figure 14: Relation entre I'étalement de la récolte (cre) et le nombre moyen de graines par

fruit (SNno) enfonction du rapportfeuilles.fruits duplant (LFR) sur 38 goyaviers-fraises
provenant de 2 parcelles différentes.
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Figure 15: Relation entre la date de demi-récolte (aosrec) €t le nombre moyen de grainespar
fruit (SNmoy) enfonction du rapportfeuilles:fruits du plant (LFR) sur 38 goyaviers-fraises
provenant de 2 parcelles différentes.

BN ¢ observé (°c 4)

Figure 16: Relation entre les moyennes de la loi normale représentant la distribution des
dates de récolte desfruits d'unplant (do.srec) observées et estimées enfonction du rapport
feuilles:fruits du plant et du nombre moyen de graines dans ses fruits. Les barres
verticales représentent les limites de prédiction a 95% de chaque point. La ligne
représente la bissectrice du quadrant.
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a Observé (°C.j)

Figure 17: Relation entre les écart-types de la loi normale représentant la distribution des
dates de récolte desfruits d'unplant (or&) observées et estimées enfonction du rapport
feuilles:fruits du plant et du nombre moyen de graines dans ses fruits. Les barres
verticales représentent les limites de prédiction a 95% de chaque point. La ligne
représente la bissectrice du quadrant.

Ces résultats sont en accord avec les travaux précédents pour ce qui concerne l'effet de LFR
sur la date de recolte (Jones, 1931; Barone et al., 1994; Inglese et al., 1995). La relation
hyperbolique avec LFR traduit I'effet plus marqué des petites valeurs de LFR sur do.srec et arec,
c'est a dire lorsque la disponibilit¢ moyenne en assimilats par fruit est réduite, mais aussi la
plus variable en valeur relative au sein du plant a cause des différences locales de rapport
feuilles:fruits sur des plants tres chargés. D'ou probablement I'effet a la fois sur la date de
demi-récolte, mais aussi sur I'étalement de la récolte. La période de faible croissance du fruit,
dont la durée est affectée par LFR (Fig. 13), correspond a la maturation des graines avant la
croissance finale liée au remplissage de la pulpe (données non présentées). Les effets de LFR
et SNmoy pourraient étre liés a une maturation des graines d'autant plus lente que la
disponibilité globale en assimilats est faible (LFR: la source) et qu'il y a en moyenne un
nombre élevé de graines par fruit (SNnoy: les puits). Cette hypothése est confortée par I'effet
différencié de SNroy sur Jrec, et dans une moindre mesure dosrec en fonction de LFR (Fig. 14
et 15). Les travaux montrant un effet positif du nombre de graines sur la précocité chez
certaines especes ont probablement éte réalisés sur des plants en conditions non limitantes en
assimilats (Ehlenfeldt, 2001). Dans de telles conditions chez le goyavier-fraise (LFR > 2.2), le
nombre moyen de graines ne semble pas avoir d'effet sur la précocité du fruit.

Relativement aux valeurs observées, les résidus de la relation entre Gec et les prédicteurs
IILFR et SNnoy sont plus elevés que ceux de la relation établie avec do.srec, ce qui traduit une
moins bonne explication de arec par ces prédicteurs et I'influence probable d'autre(s) facteur(s)
non pris en compte dans notre étude. Sur les 10 plants de I'essai JBG dont la floraison est
connue, il n'a pas été mis en évidence de relation entre I'étalement de la floraison (en °C.j) sur
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un échantillon de fleurs suivies et arec sur les plants (r2=0.11; P=0.34). Cela suggere que
I'¢talement de la floraison sur le plant est peu explicatif de la variabilité de arec Cette
variabilité pourrait se construire a I'échelle du fruit ou du rameau sous l'influence de facteurs
locaux comme le rapport feuilles:fruits du rameau (Jones, 1931; Inglese et al., 1995), la
vigueur du rameau ou son ensoleillement (Volz et al., 1995). L'influence de la date
individuelle de floraison sur cette variabilité n'est pas toujours claire comme le montrent les
études réalisées sur la pomme (Sullivan, 1965; Volz et al., 1995). La forte variabilité des
dates individuelles de récolte des fruits de goyavier-fraise pour un méme couple de valeurs
(LFR, SN) (Fig. 11) pourrait aussi étre expliquée par ces facteurs locaux de variabilité, et
I'nypothese de l'influence de la date individuelle de floraison est a vérifier chez le goyavier-
fraise.

Par contre, une partie de la variabilité de dosrec est expliquée par la date de demi-floraison du
plant. Les floraisons des plants sont asynchrones, mais I'on utilise la date de demi-floraison de
I'ensemble des plants comme point de départ de l'accumulation des degrés.jours pour la
croissance du fruit. Pour les 10 plants de I'essai JBG dont la floraison est connue, on a
recalculé les dosrec a partir des dates de demi-floraison de chaque plant, et une réduction
importante de la variance sur les do.srec est observée, passant de 20746 °C2j2a 15006 °C2j2

L'ajustement de la distribution des dates de récolte par plant a une loi normale est en général
bon (données non présentées). L'inconvénient de la loi normale est sa définition sur (-0, +00).
Cependant, les probabilités deviennent trés faibles et négligeables a I'extérieur des
distributions observées, réduisant ainsi fortement le risque d'obtenir une date de récolte trés
précoce ou tres tardive. Les distributions de dates de récolte a I'échelle du groupe de plants
estimées par le modeéle reproduisent de fagon satisfaisante les distributions observées (Fig. 18
et 19), malgré quelques points de ces derniéres en dehors des régions de prédiction. Le
modele reproduit bien en particulier le pic de récolte et I'étalement total de la récolte sur
chacune des parcelles, avec des périodes de récolte différenciées par LFR et SNnoy, les
températures moyennes ayant été similaires au cours de la croissance des fruits sur les deux
parcelles. On note cependant un léger retard de la distribution estimée sur l'essai PR (Fig. 18)
a partir du début du pic de récolte. Ce sont des indicateurs importants pour l'agriculteur.
D'autres indicateurs pratiques peuvent étre construits a partir de chaque distribution estimée:
date de demi-récolte, étalement dans le temps du pic de récolte, ...

Le modéle a été établi sur un domaine expéerimental large de couples (LFR, SNnoy),
représentatifs des valeurs observées dans les parcelles. Cela permet de I'utiliser d'une facon
générale pour des situations comprises dans le domaine expérimental. Sa validité externe reste
a vérifier avec des données indépendantes, notamment sur la température moyenne au cours
du cycle.

L'effet de LFR et SNnoy sur les dates de récolte pourrait en partie expliquer la variabilite
résiduelle dans la relation établie entre la durée floraison-récolte et les sommes de
températures a partir de données relevées sur différentes parcelles et durant plusieurs saisons
(Annexe 1). En supposant que ces données soient représentatives de lI'ensemble des couples
(LFR , SNnoy) et donnent ainsi une relation moyenne, le modéle développé permet d'ajuster la
prévision des dates de récoltes pour un cycle de production donné en fonction de ses
caractéristiques LFR et SNrmoy, comme cela est montré pour chacun des essais PR et JBG (Fig.
18 et 19).
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Dates de récolte (°C.j)

Figure 18: Validation sur Il'essai PR du modele de prédiction des dates de récolte.
Distribution observée des dates de récolte sur 27 plants (19172 fruits), et médiane et
région de prédiction a 95% de 1000 distributions simulées. Le rapportfeuilles:fruits des
plants varie de 0.8 a 13.4 et le nombre moyen de graines desfruits d'unplant varie de 8.2
a 14.4.

Dates de récolte (°C.j)

Figure 19: Validation sur I'essai JBG du modéle de prédiction des dates de récolte.
Distribution observée des dates de récolte sur 11 plants (17360 fruits), et médiane et
région de prédiction a 95% de 1000 distributions simulées. Le rapportfeuilles.fruits des
plants varie de 1.3 a 11.1 et le nombre moyen de graines des fruits d'un plant varie de
11.3a228.
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Chapitre VI

Discussion et conclusion

I- La problématique

L'origine de ce travail est la domestication d'une nouvelle espéce fruitiere, le goyavier-fraise,
pour la diversification agricole dans des zones de climat tres humide de I7le de la Réunion. La
variabilité de caractéres d'intérét agronomique et économique tels que le nombre de fruits
produits par plant ou leur calibre ne semble pas liée au génotype, et une approche
agronomique a été retenue pour domestiquer cette espece, en cherchant a expliquer comment
s'élaborent ces caractéres et leur variabilité, afin de pouvoir agir dessus par des techniques
culturales appropriées. L'objectif de I'agriculteur est de diminuer cette variabilité tout en
obtenant des rendements et des calibres de fruit correspondant a ses objectifs économiques.

L'analyse de la variabilitt du nombre de fruits produits par plant et de leur calibre, qui
caractérisent le rendement commercial de la culture, est au centre de notre problématique.
L'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre a été abordée dans une démarche inspirée
de celle de I'élaboration du rendement en grandes cultures: identification des étapes
importantes du cycle de production et recherche des facteurs qui les affectent. Un modele
d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre, structuré autour de ces étapes, est apparu
comme un outil adapté pour représenter ce systeme complexe de processus dépendants et les
effets de différents facteurs sur son déroulement. La variabilité des conditions climatiques
dans la zone de culture du goyavier-fraise a la Réunion, qui sont des facteurs affectant le cycle
de production, rend d'autant plus pertinente la construction d'un tel modeéle. Son objectif
appliqué est la simulation pour tester I'effet d'actes techniques sur les caractéristiques de la
récolte, et la prédiction des caractéristiques de la récolte (nombre de fruits, calibres, dates de
récolte) pour aider les agriculteurs a prendre leurs décisions techniques et commerciales.

Deux particularités, qui se retrouveront d'une facon générale dans toute démarche similaire de
domestication abordée par une approche agronomique, découlent de cette approche et ont
accompagné notre démarche:

- privilégier une approche agronomique amene a travailler avec du matériel végétal de
semis. Il présente donc une certaine diversité génétique induisant des différences individuelles
de comportement, en particulier au niveau des processus qui nous intéressent pour
I'¢laboration du nombre de fruits et de leur calibre. Un effet micro-environnemental peut
également affecter localement dans la parcelle certaines étapes du cycle de production. Un
effet plant est attendu, sur chaque étape, et infine sur la récolte. L'origine génétique et/ou
environnementale est toutefois difficile a distinguer sans étude spécifique. L'une ou l'autre des
origines est prépondérante selon les étapes. Cette approche est une généralisation a une
population hétérogéne de ce qui aurait pu étre fait en verger monoclonal pour une espéce
horticole sélectionnée, ou de plus I'environnement est généralement considéré homogene.

- domestiquer une espece nouvelle sous-entend qu'il existe peu de références sur celle-
ci. L'analyse bibliographique nous a confirmé cet état, montrant une faible quantité de

-~
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données, souvent ponctuelles et partielles. Il était donc nécessaire d'acquérir un minimum de
connaissances sur l'espece pour aborder ce travail. Une retombée méthodologique de cette
étude est d'apporter des éléments pour bien cibler le champ des connaissances minimales
nécessaires pour juger de l'intérét et pour orienter une démarche de domestication basée sur
une approche agronomique (voir partie VI).

II- La démarche

L'analyse critique de la démarche adoptée peut étre abordée a deux niveaux. D'une part la
démarche de domestication du goyavier-fraise a la Réunion basée sur une approche
agronomique. D'autre part, la démarche expérimentale et de modélisation qui a été utilisée.

1- La domestication basée sur une approche agronomique

L'analyse de la démarche de domestication du goyavier-fraise a la Réunion basée sur une
approche agronomique a pour objectif d'en préciser les avantages et les limites. La
généralisation de cette démarche a d'autres especes sera discutée dans la partie VI.

L'approche agronomique de la domestication, telle que nous l'avons conduite, consiste a
déterminer comment se construit la variabilité sur des caractéres d'intérét, afin d'essayer
d'améliorer ces derniers par des techniques culturales appropriées. Le goyavier-fraise présente
des caractéristiques intéressantes pour cette démarche. Les caractéres d'intérét sont le nombre
de fruits produits par plant et leur calibre. Ils sont trés variables a différentes échelles: plant,
parcelle, cycle de production, ce qui suggere un faible effet génétique. La couleur du fruit, qui
a un intérét pour la transformation, est liée aux deux variétés botaniques qui sont clairement
distinctes, et celle a fruits rouges a eté retenue.

L'étude de la phénologie en milieu naturel a permis d'identifier des étapes ou des facteurs
limitants, et de tester I'effet de la température sur le développement et la productivité. Les
résultats suggerent que des conditions favorables a un bon développement des plants
devraient ameéliorer la production, ce qui est prometteur pour la domestication. Plus
genéralement, I'étude de la phénologie de la plante en milieu naturel, si possible dans des
conditions écologiques contrastées, permet d'acqueérir rapidement (matériel végétal productif
disponible) une connaissance du cycle de production et de certains facteurs qui peuvent
I'affecter, et d'évaluer la variabilité existante. La mise en évidence du déclenchement de
pousses floriféres par un apport d'azote montre d'une part que cette espéce a un comportement
et un potentiel intéressants en culture, et dautre part qu'elle réagit favorablement a des
pratiques culturales.

L'analyse de la variabilité du nombre de fruits produits par plant et de leur calibre nous a
amené a découper le cycle de production en cinq étapes: [I'élaboration du nombre de fleurs, la
floraison, la pollinisation, la fécondation-fructification et la croissance du fruit. Seules la
floraison, la fécondation-fructification et la croissance du fruit ont été abordées dans le cadre
de cette thése. Ce découpage est basé sur I'hypothése que la croissance du fruit est affectée par
le nombre de graines du fruit et le rapport feuilles: fruits du plant. Les étapes précédentes du
cycle de production susceptibles d'affecter ces facteurs sont alors identifiées, et des
hypotheses sont posées sur les facteurs susceptibles d'affecter ces étapes. Outre une
connaissance globale de I'élaboration du rendement et du calibre, I'intérét est de déterminer les
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facteurs a travers lesquels l'agriculteur peut agir et ceux qui sont liés au plant avec un
déterminisme genétique marqué.

Cette approche de I'élaboration du rendement est en genéral appliquée a des vergers
monovariétaux et le probleme de la diversité génétique ne se pose pas. Il se traduit seulement
par une valeur des parametres propre a chaque variété. Dans notre cas, le matériel végétal est
hétérogene, et un effet marqué de cette diversité est observé sur la floraison et la fécondation.
Il vient s'additionner aux autres sources de variabilité affectant ces étapes. Pour la floraison,
cela se traduit par des lois d'acquisition de temps thermique de développement différentes
entre plants. La variabilité est d'origine génétique et micro-environnementale, la premiere
étant probablement prédominante compte tenu de I'homogénéité du dispositif expérimental
sur chaque site d'observation. Pour la fécondation, l'effet plant est représenté par
l'autocompatibilité qui a des retombées sur le nombre de graines formées et la fructification.
Son déterminisme genétique n'a pas été formellement montré dans notre étude, mais il est
fortement pressenti par référence aux données bibliographiques existant sur le sujet, et nous le
considérerons acquis dans la suite de la discussion. La croissance du fruit est par contre
largement determinée par des facteurs de croissance, le nombre de graines du fruit et le
rapport feuilles:fruits du plant, qui résultent des étapes précédentes. Ces facteurs dépendent
donc a la fois du plant (effet génétique) et de I'effet des autres facteurs ayant affecté la
floraison et la fécondation. Un effet génétique sur les processus mémes de la croissance du
fruit existe au niveau physiologique, sur le métabolisme carbone ou la division cellulaire par
exemple. Cet effet n'a pas été considéré dans notre étude, et il apparait toutefois faible par
rapport a I'importance des conditions de croissance du fruit.

Ces résultats nous ont permis d'acquérir une connaissance de la fagon dont s'élabore le
rendement du goyavier-fraise, et des facteurs qui agissent sur les étapes étudiées. En
particulier, les facteurs génétiques s'exprimant sur certains processus représentent une source
de variabilité entre plants. Les facteurs environnementaux ou physiologiques affectent toutes
les étapes, et l'agriculteur peut agir sur certains d'entre eux et ainsi affecter les caractéristiques
de la récolte. Des hypothéses sur les processus sous-jacents ont pu étre émises, par exemple
pour la croissance du fruit (voir partie 111-5). Des applications pratiques ou des
expérimentations factorielles en découlent directement, contribuant ainsi a proposer des
itinéraires techniques pour améliorer globalement la maitrise de la production du goyavier-
fraise en culture (voir partie 1V). La domestication par une approche agronomique a donc
permis de montrer rapidement la bonne aptitude du goyavier-fraise a la culture, et de proposer
des itinéraires techniques adaptés.

Par contre, I'objectif de modélisation globale de I'élaboration du rendement, c'est a dire la
quantification des processus, de leurs relations et de I'effet de facteurs, n'a pas été atteint dans
le cadre de ce travail. Cela est di a la difficulté rencontrée pour prendre en compte la
variabilité génétique de certains caracteres, ainsi que les conséquences de cette variabilité sur
I'enchainement des processus. 1l s'agit 1a d'une limite de cette demarche de domestication du
goyavier-fraise, imputable a I'nétérogenéité génétique du matériel végeétal. Les étapes ayant
posé probleme sont celles dont le déterminisme génétique est marqué: la floraison et la
fécondation. Il se pose le probléme de la caractérisation de cette variabilité au sein d'une
population pour l'intégrer dans le modele, et celui de I'acquisition de données pour construire
puis valider les modeéles (exemple de la pollinisation). Le cas de la floraison a été résolu car la
distribution de l'effet plant au sein d'une population peut étre considérée comme normale, et
un modéle général de floraison intégrant explicitement l'asynchronisme entre plants a été
proposé. Par contre, le cas de la fécondation n'a pu étre résolu car la variabilité de I'effet plant
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au sein d'une population n'a pu étre caractérisée, et l'autocompatibilité partielle et variable du
goyavier-fraise rend trés complexe a aborder I'étape de la pollinisation au sein d'une
population hétérogene. Deux alternatives peuvent étre envisagées pour contourner cette
difficulté:

- rester dans la démarche actuelle d'une population hétérogéne et aborder globalement
les étapes de la pollinisation et de la fécondation-fructification, c'est a dire choisir de ne pas
descendre a un niveau trop bas de représentation des processus car cette précision est difficile
a appréhender. Des relations sont alors a rechercher entre des facteurs susceptibles d'affecter
ces deux étapes et leur résultat. Ces facteurs peuvent étre le déroulement de la floraison, la
pluviométrie journaliere, la température, la présence d'abeilles. Leur effet est a rechercher sur
la distribution du nombre de graines par fruit a I'échelle du plant, la variabilité de cette
distribution entre plants sur une parcelle, et le taux de fructification par plant. Cette démarche
implique une base de données conséquente, c'est a dire de nombreuses observations de terrain
dans des conditions contrastées.

- si une limite de I'approche agronomique est atteinte pour la modélisation de certaines
étapes, on peut passer par une selection préalable et travailler sur une population clénale pour
supprimer la variabilité d'origine génétique. On se situe alors dans le cas d'une floraison avec
faible asynchronisme entre plants (effet environnemental seul), et dans des conditions
d'autopollinisation. La formation des graines serait alors déterminée par l'intensité de
pollinisation (charge en pollen des stigmates), qui est a relier aux conditions de pollinisation.
Deux expérimentations préalables peuvent permettre de préciser la démarche a adopter: 1)
évaluer la variabilité de l'intensité de pollinisation et voir si elle peut étre limitante, et 2)
établir pour le clone sélectionné la relation entre intensité de pollinisation et distribution du
nombre de graines par fruit (Falque et al., 1995, 1996). Plusieurs modeéles traitant des
mécanismes de pollinisation et formation des graines en population clonale ont déja été
publiés (de Reffye et al., 1978; Brain et Lansberg, 1981; DeGrandi-Hoffinan et al., 1989,
Lescourret et al., 1998).

2- La démarche expérimentale et la modeélisation

La modélisation est apparue comme un outil privilégié pour représenter et étudier le systeme
complexe de I'élaboration du rendement, et répondre aux objectifs de simulation et de
prédiction. Dans notre cadre de travail, le but est de réaliser, dans un délai de court terme, un
modele qui répond a une problématique agronomique et qui est susceptible d'étre utilisé
aisément sur le terrain, c'est a dire avec des variables d'entrée facilement accessibles. Compte
tenu du peu de connaissances disponibles, nous avons choisi des modéles de type descriptif,
basés sur des relations statistiques. Les modeles statistiques comportent en général peu de
variables, I'estimation des parametres est relativement aisée, et leur valeur prédictive peut étre
élevée car leur estimation prend implicitement en compte les facteurs non considerés
(Marcelis et al., 1998). Cependant, les principales contraintes de ces modeéles résident dans
leur domaine de validité qui est limité a I'espece considérée et aux conditions expérimentales
dans lesquelles ont été ajustés les parametres. L'intégration de nouveaux facteurs suppose de
reconstruire un modele a partir d'un jeu de données adapté (Marcelis et al., 1998).

Un modele de représentation de la plante et de son fonctionnement peut certes satisfaire cette
problématique agronomique, mais a plus long terme et d'une fagon sans doute plus lourde a
mettre en ceuvre, tant dans la construction du modeéle que dans son utilisation pratique.
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Le choix des étapes du cycle de production découle de I'hypothése que la croissance du fruit
dépend de son nombre de graines et du rapport feuilles:fruits du plant. Il est clair, a cause du
peu de connaissances sur cette espéce, que les facteurs de variabilité a priori principaux ont
été retenus pour chaque étape. Les résultats montrent qu'ils expliquent en général bien la
variabilité observée, mais pas entierement. La variabilité non expliquée est due a des facteurs
non considérés. Cette variabilité non expliquée doit étre prise en compte, d'une part car les
facteurs retenus ne sont pas exhaustifs, et d'autre part car elle participe a la variabilite, et donc
a la précision, des prédictions des modeéles, ce qui est un élément d'aide a la deécision dans les
choix techniques. Des approches stochastiques ont été retenues, soit en considérant qu'une
étape est une succession de processus aléatoires (cas des modeles de floraison et de
fécondation-fructification), soit en couplant a la partie déterministe du modéle une partie
probabiliste traduisant la variabilite observée et non expliquée (cas du modele de croissance
du fruit). Cette démarche peut amener a une amélioration progressive des modeles, au fur et a
mesure de l'acquisition future de connaissances, par l'intégration de nouveaux facteurs dans la
partie déterministe des modeéles, réduisant ainsi la variabilité non expliquée.

Les objectifs d'analyse de la variabilité et de construction de modeéles statistiques nous ont
amenés dans nos expérimentations a considérer une large gamme de variabilité des facteurs
environnementaux ou de croissance étudiés. Cela permet d'une part de mettre en évidence des
relations entre ces facteurs et les réponses du processus étudié, et d'autre part d'estimer les
parametres des modeles sur un domaine experimental large sensé représenter les conditions
rencontrées en culture a la Réunion, conférant ainsi un domaine de validité correspondant a
I'lle. Cela s'est traduit par des sites expérimentaux sur une gamme altitudinale, pour tester
I'effet de la température, large (200 - 900 m) et représentative des zones potentielles de culture
de cette espéce a la Réunion. Les gammes expérimentales de variation du rapport
feuilles: fruits du plant, du nombre de graines par fruit ou du nombre moyen de graines par
fruit sur un plant se sont montrées représentatives de ce que I'on observe en verger.

L'extrapolation des modéles a la zone de culture du goyavier-fraise a la Réunion reste a étre
validée. Elle implique I'nypothese que tous les facteurs non considérés au niveau de la
parcelle expérimentale, et dont les effets sont pris en compte dans le paramétrage du modele,
soient eux aussi représentatifs des conditions de culture du goyavier-fraise a la Réunion, ou ne
soient pas limitants dans ces mémes conditions. Les facteurs a priori les plus importants sont
la diversité genétique des plants suivis, qui doit étre représentative si elle a un effet sur I'étape
modélisée, le rayonnement et la disponibilité en eau, qui ne doivent pas étre limitants. Le
stress hydrique est toutefois peu probable dans nos écologies humides tout au long de I'année.

Pour la diversité génétique, on suppose que la diversité des plants sur lesquels ont été
parameétrés les modéles est représentative, pour le ou les processus modélisés, de la diversité
genétique des vergers. Cette hypothese semble raisonnable pour les modeles de floraison et de
croissance du fruit ou une validation externe a pu étre réalisee de facon satisfaisante sur une
ou des parcelles différentes de celle ayant servi au paramétrage. Pour le modele de
fécondation-fructification,  I'échantillon  était réduit. La diversité des niveaux
d'autocompatibilité est forte, mais leur distribution n'est pas connue. L'échantillon ne semble
pas représentatif des conditions de production pour ce qui est du taux maximal de
fructification.

Les parcelles regoivent probablement des rayonnements différents du fait des écarts de
nébulosité liés a l'altitude. Ce facteur peut avoir une influence sur la croissance du fruit qui
dépend de I'assimilation carbonée, a moins que le rayonnement dans la zone de culture ne soit
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pas limitant pour I'espece. Son effet n'est pas mis en évidence dans la validation du modele de
croissance du fruit: méme zone géographique et année différente; les facteurs explicatifs des
différences entre valeurs estimées et observées sont plutdt a rechercher a I'échelle du plant ou
du fruit. 1l serait nécessaire de valider ce modeéle dans des sites ou des différences de
rayonnement, qui serait alors a quantifier, sont attendues.

Enfin, un effet du dispositif de plantation n'est pas a exclure. Les densités de plantation des
parcelles expérimentales sont semblables a celles utilisées en parcelle de production (1-1.5 m
x 3-4 m). Les modeles réalises s'adressent a des plants non encore jointifs sur la ligne de
plantation, comme I'étaient les plants des parcelles expérimentales.

I11- Analyse critique des principaux résultats

Une analyse critique des principaux resultats est présentée, et les pistes de recherche ouvertes
par ce travail, sur la connaissance de la plante ou pour affiner les modeéles, sont évoquées.

1- Phénologie du goyavier-fraise en conditions naturelles

L'étude de la phénologie du goyavier-fraise en conditions naturelles a la Réunion a permis
d'acquérir des données de base sur son cycle phénologique et sur les facteurs susceptibles de
I'affecter. En particulier, la température a un effet marqué sur le développement des pousses,
des boutons floraux et des fruits, mais elle ne semble pas affecter les paramétres mesurés de
I'elaboration du rendement car leurs valeurs entre sites ne s'ordonnent pas en fonction de
l'altitude.

La morphologie des pousses apparait relativement constante (90% des pousses émises ont
entre 4 et 6 entre-nceuds), mais leur nombre émis par rameau, et surtout leur caractére
florifére, sont variables. On observe en milieu naturel une variabilité liée a l'année, au site et
au plant, qui est probablement a rapprocher de la variabilité mise en évidence entre plants et
entre cycles de production en parcelle cultivée. Un effet du site et de I'année a été mis en
évidence pour le nombre de fleurs et de fruits par rameau. A I'échelle du plant, la variabilité
est également marquee, en particulier pour le taux de fructification.

Les contributions respectives du milieu et des caractéristiques du plant a la capacité de
production n'ont pas pu étre déterminées durant cette étude. Les résultats montrent que des
conditions favorables a un bon développement des plants devraient améliorer la production: la
faible productivité a pour origine avant tout une faible émission de pousses floriferes; il existe
une étroite relation entre le nombre de boutons floraux émis et le nombre de pousses émises;
de plus, les paramétres de I'élaboration du rendement se sont montrés sensibles a un stress, lié
au passage d'un cyclone. Ces résultats sont prometteurs pour la mise en culture du goyavier-
fraise, avec des techniques culturales favorisant le bon développement des plants.

Le déterminisme du débourrement n'a pas pu étre mis en évidence. Les décalages dans
I'éepoque de débourrement entre 1992 et 1993, et entre sites en 1992, suggerent qu'un facteur
constant comme la photopériode n'est pas impliqué. Le débourrement serait alors échelonné
entre les basses et les hautes altitudes en fonction des différences de température entre
I'induction et le débourrement. Il pourrait s'agir d'une levée de stress sur chaque site, comme
par exemple une augmentation de température ou une pluviométrie importante au cours de la
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saison seche et fraiche. Ces hypotheses demandent a étre veérifiées. La connaissance du
déterminisme du débourrement du cycle naturel est importante pour la construction du modeéle
d'élaboration du rendement afin d'initialiser une échelle de temps thermique entre le
débourrement, ou son induction, et la floraison. Sans cette connaissance, la prédiction de la
floraison pourrait étre envisagée a partir du débourrement des bourgeons, stade phénologique
repérable sur les plants (voir paragraphe 3- suivant).

2- Déclenchement de pousses floriferes par un apport d'azote

La mise en évidence du déclenchement de pousses floriferes par un apport d'azote chez le
goyavier-fraise est un résultat important d'un point de vue agronomique et scientifique. Au
niveau agronomique, cette caractéristique permet a I'agriculteur de réaliser deux recoltes par
an sur une méme parcelle, au lieu d'une seule, et de choisir une période de production ou la
valorisation des fruits est intéressante. L'étalement des dates de déclenchement sur plusieurs
parcelles assure une récolte prolongée, intéressante en particulier pour la commercialisation
ou la gestion de la main-d'ceuvre. La variabilité du nombre de fruits par plant et de leur calibre

entre les cycles de production (Fig. 4), qui est en partie a l'origine de ce travail, est maintenant
mieux connue.

Au niveau scientifique, les résultats suggerent que l'azote n'a qu'un réle d'induction de la
pousse, et que lintensite végétative et reproductrice de celle-ci dépend surtout de la
disponibilité en carbone. Cette hypothése serait a vérifier, en particulier par des dosages de
différentes formes carbonées (sucres solubles, substances de réserve) ou la mesure de
I'activité photosynthetique avant et apres I'apport d'azote, et la recherche de relations entre ces
variables et l'intensité de la réaction de la plante. Ces résultats pourraient de plus amener a
définir un indicateur de l'intensité végétative et reproductrice de la pousse émise, qui est
intéressant pour la mise au point du modeéle et son utilisation ultérieure pour des cycles de
production avec interaction.

Le rdle principalement inducteur de I'azote est corroboré par des observations en parcelles ou
des pousses floriféres sont émises, en dehors du cycle naturel de production, aprés une taille
ou un effeuillage par exemple. Ces éléments viennent appuyer I'hypothese d'une levée de
stress déterminant I'émission de la pousse naturelle.

Le comportement du goyavier-fraise lors de pousses déclenchées fait penser a une forme
d'alternance (Goldschmidt et Colomb, 1982; Monselise et Goldschmidt, 1982). En cycle
naturel, diverses observations tendent a montrer que le goyavier-fraise n'est pas une espece
alternante (les résultats du suivi de la phénologie ne donnent pas d'indication sur ce point car
un cyclone a perturbé le fonctionnement des plantes entre les deux années). Par contre, il se
comporte comme une espece alternante lorsque l'on considére des cycles de production
successifs ou superposés. Le goyavier-fraise pourrait alors étre un matériel de choix pour
I'¢tude des mécanismes de l'alternance, liés trés probablement dans ce cas a la disponibilité en
carbone.

3- La floraison

Le processus de base du modéle de floraison est l'acquisition probabiliste par chaque bouton
floral de petits incréments de temps de développement. La mise en évidence de
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I'asynchronisme de floraison entre les plants, probablement liée a des aspects génétiques, et
Iirrégularité de la floraison sur chaque plant, reflétant un asynchronisme de floraison au sein
du plant, nous a conduit a scinder la population globale de boutons floraux de la parcelle en
ensembles supposés suivre une méme loi d'acquisition de temps de développement. Chez le
goyavier-fraise, cet ensemble de base, appelé "unité florifére", est constituée par les boutons
floraux des pousses floriféres issues d'un méme rameau. Chaque "unité florifere" est
caractérisée par la différence entre son seuil de floraison spécifique et le seuil de floraison du
plant. Ces différences de seuil refletent une acquisition plus ou moins rapide de temps de
développement, liée a leur micro-environnement, en partie a leur nombre de boutons floraux,
et probablement a des facteurs génétiques. Les seuils de floraison des plants ont probablement
une large détermination genétique (ce pourrait étre testé par des suivis sur plusieurs années de
la floraison individuelle de certains plants), et traduisent aussi des différences de
I'environnement thermique des plants. Cette approche a permis de structurer la variabilité
d'acquisition de temps de développement a I'échelle des boutons floraux de la parcelle en trois
composantes:

la variabilité d'acquisition de temps de développement des boutons floraux de
I™unité florifere™ qui est la variabilité du processus stochastique,

- la variabilité d'acquisition moyenne de temps de développement entre les "unités
floriféres” au sein du plant (asynchronisme au sein du plant),
la variabilité d'acquisition moyenne de temps de développement entre les plants de
la parcelle (asynchronisme entre plants).

Chacune de ces composantes est quantifiée par un parameétre du modele ‘'rameau’, le quatrieme
parametre étant la moyenne des seuils de floraison des plants sur la parcelle.

Compte tenu des objectifs de prédiction, le modele intermédiaire 'piant' a été retenu. Il néglige
I'asynchronisme de floraison au sein du plant, c'est a dire qu'il ne considére que la variabilité
d'acquisition de temps de développement des boutons floraux de chaque plant, et celle
moyenne entre les plants de la parcelle.

L'effet de la température sur la floraison est bien rendu par le modeéle qui reproduit
correctement la durée totale de la floraison a I'échelle du plant et a I'échelle de la parcelle,
ainsi que la période du pic de floraison dans ce dernier cas.

Nous avons considére la floraison au sens strict du terme, c'est a dire l'ouverture du bouton
floral en une fleur susceptible de libérer son pollen et d'étre pollinisée. Le modele de floraison
construit ne s'intéresse qu'a ce stade de l'ouverture du bouton floral et non aux événements
phénologiques précédents la floraison comme cela a été fait chez le kiwi (Agostini, 1995).
Chez le goyavier-fraise, la détermination du nombre de boutons floraux donnant une fleur est
abordée dans une étape relative a I'élaboration du nombre de fleurs qui n'a pu étre traitée dans
le cadre de cette thése (voir partie V).

D'un point de vue temporel se pose le probléme du manque de date initiale pour démarrer
I'accumulation de temps de développement pour une échelle de temps avant la floraison dans
le cas d'un cycle naturel. Le déterminisme du débourrement n'étant pas connu, on ne peut
utiliser une date avant le débourrement. Une date initiale pourrait étre identifiee au moment
du débourrement. Cela nécessite une étude de sa dynamique et I'établissement d'un modéle
thermique en parcelle cultivée pour l'intervalle débourrement-floraison. Dans I'état actuel des
connaissances, l%chelle de temps thermique associée au déroulement de la floraison naturelle
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ne peut étre déterminée qu'a posteriori, quand on connait la date de demi-floraison, comme
cela a été fait pour ajuster le modéle aux données. Dans le cas de la floraison de cycles
déclenches, qui n'ont pas été abordés dans ce travail, le point de départ de I'échelle de temps
thermique sera la date de fertilisation (Annexe 1).

4- La fécondation et la fructification

Les résultats des expérimentations réalisées sur la biologie de la reproduction du goyavier-
fraise permettent de mieux connaitre cette étape et les facteurs qui l'affectent. Un modele
statistique qui reproduit les distributions de graines par fruit observées et prend en compte les
facteurs affectant ces distributions a été construit. Ces facteurs sont les conditions de
pollinisation, l'origine génétique du pollen et l'autocompatibilité de chaque plant.
L'autocompatibilité variable mise en évidence dans les populations de goyavier-fraise est une
conséquence directe de leur hétérogénéité génétique. Ce résultat est une des raisons de la
construction d'un modéle de floraison capable de simuler la floraison de chaque plant
relativement a I'ensemble des autres plants de la parcelle.

L'existence de deux populations de fleurs a I'échelle du plant ayant des comportements
différents vis a vis de la fécondation reste a vérifier et a expliciter. Plusieurs hypotheses sur
leur origine ont été écartées, et la voie d'une explication génétique est a explorer chez cette
espéce fortement polyploide et présentant des anomalies dans la formation des gameétes
(Singhal et al., 1985; Raseira et Raseira, 1996).

Malgré sa petite taille, notre échantillon de plants a montré une grande variabilité des taux
d'autocompatibilité. L'estimation de leur distribution au sein d'une population demande
toutefois des travaux complémentaires avec des dispositifs expérimentaux appropriés.

Une autre approche aurait pu étre de mieux comprendre les mécanismes de la fécondation
chez le goyavier-fraise par une étude plus poussée de la biologie de sa reproduction: viabilité
du pollen, suivi de la germination des grains de pollen (auto et allo) et de la progression des
tubes polliniques jusqu'aux ovules, fertilité et fecondation préférentielle des ovules,
avortement post-zygotique, recherche de relations entre intensité de pollinisation et formation
de graines. Ces travaux, d'ordre cognitif, auraient pu étre menés sur quelques plants pour
identifier a quel(s) niveau(x) se manifeste l'effet plant (e.g. Sedgley et al., 1989; Ellis et
Sedgley, 1993; Falque et al., 1996). Ils n'étaient cependant pas réalisables dans le cadre de
cette these. lls auraient I'intérét de clarifier la biologie de la reproduction chez cette espece ou
de nombreuses anomalies, probablement liées a la forte polyploidie, sont observées a
différentes étapes de la reproduction (Singhal et al., 1985; Raseira et Raseira, 1996). De ce
fait, un schéma classique de déroulement de la fécondation comme celui que nous avons
utilisé pour construire le modele d'aide a I'analyse des résultats n'est peut-étre pas adapté.
Cette approche explicative pourrait permettre d'apporter des éléments pour construire un
modele de fécondation adapté. Mais elle ne résoudrait pas le probléeme de la prise en compte
de la diversité génétique d'une population, ni le probléme de la pollinisation.

5- La croissance du fruit

L'étude de la croissance du fruit du goyavier-fraise a montré qu'il a une courbe de croissance
en double-sigmoide peu commune car elle ne présente pas de plateau final: le fruit chute
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spontanément de la plante alors qu'il est en pleine croissance exponentielle. La date
correspondante est retenue comme la date de récolte, ou de maturité. Le nombre de graines
par fruit (SN), et le rapport feuilles:fruits du plant (LFR) ont une influence sur les parametres
de la courbe de croissance qui se traduit par un effet sur le poids final du fruit a maturité et sur
la date de récolte. La forme exponentielle finale de la courbe, et le fait que la date de récolte
individuelle ne peut étre correctement estimée a partir des facteurs SN et LFR, nous conduit a
étudier séparément les effets des facteurs sur le poids final et sur la date de récolte,
independamment de I'équation de la courbe de croissance.

Les résultats obtenus sur le poids final du fruit montrent que la croissance de ce dernier
dépend fortement de la fourniture en assimilats. La séparation précoce des courbes de
croissance sous l'effet de LFR suggére que la mobilisation des réserves du plant pour la
croissance du fruit est faible, et que celle-ci est alimentée directement en assimilats par les
feuilles. Nous avons choisi un indicateur synthétique de la disponibilité globale en carbone a
I'échelle du plant, son rapport feuillesrfruits mesuré a la nouaison (LFR). Le choix de cette
variable a été avant tout pratique car elle peut se calculer a partir des sorties des modéles des
étapes précedentes (Fig. 5), et elle correspond également aux objectifs d'utilisation du modele
sur le terrain ne nécessitant pas d'entrées difficiles a acquérir. Le nombre de fruits du plant est
fourni par I'étape de fécondation-fructification. Des études spécifiques nous ont montré que le
nombre de feuilles peut étre estimé a partir d'une part de la section du tronc avant I'émission
de la pousse florifére (relation allométriqgue donnant le nombre de feuilles &gees) et d'autre
part du nombre de pousses emises (jeunes feuilles), et enfin d'un taux de chute de feuilles
avant la nouaison.

Le Choix de LFR a I'échelle du plant est criticable d'un point de vue physiologique pour
plusieurs raisons:

- Il considere que toutes les feuilles apportent la méme contribution a la croissance des
fruits, ce qui n'est sans doute pas le cas, a cause de leur age, de leur position plus ou moins
externe dans l'architecture, et de leur distance respective par rapport aux fruits.

- Il donne le méme poids aux sources (nombre de feuilles) et aux puits (nombre de
fruits) dans leur effet sur la croissance. Or le nombre de fruits semble avoir un effet plus fort
sur la croissance, en particulier lorsque LFR < 2.5, ce qui correspond aux plants les plus
chargés. Cela est illustré dans le tableau I de I'article sur la croissance du fruit (Chapitre V) ou
pour des plants dont LFR = 1.5, le poids moyen des fruits a maturité est plus élevé (5.3 ¢
contre 4.3 g) lorsque la charge en fruits est moyenne (623 fruits par plant en moyenne) que
lorsqu'elle est élevée (1300 fruits par plant en moyenne). La prise en compte séparée des
sources et des puits a l'aide des nombres de feuilles et de fruits comme variables explicatives
aurait sans doute permis de mieux prendre en compte la contribution de chaque effet et
d'affiner les sorties du modele.

- LFR ne prend pas en compte la variabilité des rapports feuilles:fruits locaux, a
I'échelle de la pousse, qui déterminent en grande partie les conditions de croissance du fruit.
Nos résultats suggeérent que cet effet local serait a considérer pour affiner les sorties du
modéle. Une part non negligeable de la variabilité résiduelle du modele est probablement
imputable a ces effets locaux. Dans notre démarche globale, leur intégration ne pourrait se
faire que de fagon statistique. Une approche plus mécaniste nécessiterait au moins un modele
architectural et un modéle écophysiologique.
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- LFR est calculé a la nouaison et est considéré constant durant toute la croissance des
fruits. Le nombre de fruits n'évolue pas, ou trés peu, apres la fructification. Dans notre
expérimentation, I'apparition de nouvelles feuilles a été prévenue. Cependant, une chute des
feuilles existe. Cette chute a tendance a faire baisser LFR entre la fructification et la récolte.
Ces chutes ont été quantifiées: environ 13%, indépendamment de LFR, dans I'expérimentation
(essai PR), et de 21 a 43% sur les 11 plants utilisés pour la validation externe (essai JBG). Ces
chutes ne sont pas réguliéres et interviennent principalement au cours de la croissance
exponentielle du fruit. Or nos résultats indiquent que la croissance dépend alors de
I'alimentation carbonée des fruits. Ces chutes pourraient donc induire des erreurs dans la
prédiction du poids final du fruit dans le cas ou les chutes effectives different de celles
relevées dans notre expérimentation. Ce peut étre un facteur expliquant les écarts entre
distributions observée et estimee sur certains plants en validation externe. Il serait intéressant
de voir comment quantifier cette diminution de LFR et la considérer dans le modeéle.

Malgré ces critiques, LFR a I'échelle du plant s'est révélé étre une variable explicative qui
rend compte d'une grande part de la variabilité du poids moyen des fruits entre les plants. Cela
va dans le sens de I'hypothése d'une contribution directe des feuilles a la croissance des fruits.
Le nombre de graines explique lui une large part de la variabilité du poids individuel du fruit
au sein du plant.

La recherche de relations entre les facteurs de croissance étudiés et les parameétres de la
courbe de croissance du fruit ont permis de mettre en évidence l'effet différentiel de ces
facteurs sur les grandeurs quantitatives et temporelles de la courbe de croissance. Cette
approche est intéressante pour I'é¢tude de la croissance d'un fruit nouveau, sous réserve de
considérer des facteurs expliquant une grande partie de la variabilité observée. Les résultats
obtenus peuvent avoir des retombées agronomiques immédiates (par exemple, I'efficacité de
I'éclaircissage sera maximale s'il est pratiqué tres tot apres la fructification), mais appellent a
des études complémentaires pour approfondir les mécanismes en jeu. En terme de
modélisation, cette approche est colteuse en précision, et I'estimation directe des paramétres
d'un modele derivé a permis d'améliorer la précision des sorties. Ces deux approches sont
complémentaires et dépendantes: le modéle dérivé n'aurait pu étre construit si les relations
entre les parametres de la courbe de croissance et les facteurs de croissance n'avaient éte
établies. La précision des sorties de tels modéles statistiques dépend de la pertinence des
facteurs identifies pour expliquer la variabilité observée.

Si LFR seul explique de facon satisfaisante la variabilité des dates de récolte entre les plants,
la variabilité des dates individuelles de récolte au sein des plants n'a pu étre expliquée avec SN
comme variable explicative. De nombreux facteurs (température effective du fruit,
ensoleillement, compétition locale pour les assimilais, date de floraison, ...) peuvent
influencer la vitesse de développement du fruit. Nous avons alors opté pour la détermination
de la distribution des dates de récolte directement a I'échelle du plant. Il serait toutefois
intéressant de tester I'effet de la date de floraison et du rapport feuilles:fruits local a I'échelle
de la pousse sur la date de récolte du fruit. Si ces facteurs s'avéraient suffisamment explicatifs,
leur intégration dans le modéle sous sa forme actuelle ne pourrait se faire que de fagon
probabiliste et indépendante, alors que ces facteurs sont probablement liés en réalité, le
nombre de fruits d'un rameau dépendant entre autres des conditions de pollinisation et donc
des dates de floraison sur le rameau.

Les deux variables explicatives retenues pour la distribution des dates de récolte a I'échelle du
plant ont été LFR et le nombre moyen de graines des fruits du plant (SNnmoy, accessible par les
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sorties de I'étape de fécondation-fructification). Ces variables ont un effet a la fois sur la date
de demi-récolte du plant, et sur I'é¢talement de la récolte, avec une augmentation de ces
réponses quand LFR diminue et SNnoy augmente. Les critiques relatives au choix de LFR a
I'échelle du plant comme variable explicative restent en partie valables pour la prédiction de la
distribution des dates de récolte (Tableau 9), et l'utilisation indépendante du nombre de
feuilles et du nombre de fruits du plant comme variables explicatives aurait été plus
opportune. L'estimation de la date de demi-récolte du plant (dosrec) peut étre affinée en
calculant I'échelle de temps thermique a partir de la date de demi-floraison du plant. Nos
calculs sur 10 plants dont la floraison était connue ont alors montré une chute de la variance
de dosrec de plus de 27 /0. La date de demi-floraison de chaque plant est une sortie du modele
de floraison, et il sera possible d'avoir une meilleure précision sur do.srec dans le modele
global. Cela nécessite toutefois de réestimer, avec un nouveau jeu de données adapté, les
parametres de la relation liant do.srec a ses deux variables explicatives.

La construction du modéle de prédiction de la distribution des dates de récolte a utilisé nos
deux jeux de données, ce qui n'a pas permis de le tester sur des données indépendantes. Il
serait intéressant de le faire, sur des parcelles a des altitudes contrastées (par exemple sur les
parcelles a 200 et 890 m) afin de tester le comportement du modele par rapport a la
température.

Les facteurs de croissance, et en particulier LFR, ont une influence sur la durée de
développement du fruit. Une approche multiplicative pour aborder la modélisation de la
croissance du fruit n'aurait pas permis de rendre compte de cet effet sur les courbes
individuelles de croissance car elle n'affecte que la variable modélisée, comme par exemple le
poids cumulé. La recherche de relations entre les paramétres de la courbe de croissance et les
facteurs de croissance permet de rendre compte de leurs effets sur la durée de développement
du fruit. Ainsi, lI'allongement de la phase de faible croissance du fruit sous l'effet de LFR
(Chapitre V-II, Fig. 13) est traduit au niveau de I'équation de la courbe de croissance par le
parameétre ie de I'exponentielle. 1l correspond a la date ou le taux de croissance de cette phase
est égal a 33 paramétre peu variable et faiblement corrélé a 7e (r = -0.26; p< 0.001). Sa valeur
dépend donc en partie de la durée de la phase de faible croissance du fruit, et I'on vérifie qu'il
est affecté significativement par LFR: /£ = 2394.6 + 849.3/LFR r2=0.66; n=131; P=0.

Dans notre étude sur la croissance du fruit, nous n'avons pas recherché d'éventuel effet plant.
Or un tel effet n'est pas a exclure a cause des éléments qui peuvent avoir un effet sur la
capacité photosynthétique du plant ou sur les processus de croissance du fruit: les différences
genétiques entre plants et les différences environnementales locales (sol, ensoleillement).
Compte tenu de l'effet marqué des variables explicatives étudiées sur la croissance du fruit,
I'expression des difféerences génétiques entre plants sur les processus mémes de croissance
apparait plus faible que sur les étapes de la floraison et de la fécondation.

IV- Les retombées pratiques de cette étude

Les retombées de cette étude sont scientifiques, par l'acquisition de connaissances sur le
goyavier-fraise et leur synthése en modeles qui ont été présentés précédemment, et par la
délimitation des intéréts et limites de la domestication par une approche agronomique (voir ce
chapitre, partie VI). Nous ne reviendrons pas sur ces points. Les retombées sont également
pratiques pour les agriculteurs. 1l est clair que les travaux présentés ne permettent pas
d'atteindre I'objectif concret de I'outil de prédiction sur le cycle complet de production, mais
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les connaissances acquises et certains modéles sont déja utiles pour I'appui technique auprés
des agriculteurs ou pour orienter des expérimentations sur les techniques culturales.

Les agriculteurs conduisent régulierement deux cycles de production par an sur leurs
parcelles, dont un est déclenché par un apport d'azote, et l'autre est le cycle naturel. Les
relations entre vitesse de développement et température sont couramment utilisées pour
prévoir la date de demi-récolte sur une parcelle en fonction de la date observée de demi-
floraison ou de la date d'apport d'azote, ou a l'inverse pour déterminer une date pour l'apport
d'azote en fonction d'une période de récolte souhaitée.

Les connaissances sur les facteurs affectant la croissance du fruit et le déclenchement d'un
cycle de production suggerent des recommandations pour la conduite de la culture, qui
demandent toutefois a étre validées expérimentalement. Ainsi, I'apport de ruches durant la
floraison peut favoriser la pollinisation croisée dans les zones ou il y a peu d'abeilles, ou si le
risque climatique sur la pollinisation est fort. Si les plants sont trés chargés a la nouaison, un
éclaircissage précoce va favoriser la croissance et augmenter le calibre a la récolte (voir ci-
dessous). La date de fertilisation est choisie avant tout par rapport a une période de
production. Ce choix peut étre modulé par le stade phénologique du plant et sa charge au
moment prévu pour |'apport, et par les conditions climatiques probables lors de la floraison
(qui seront favorables ou non a la pollinisation) et lors de la récolte (pluie et chaleur affectent
la qualité des fruits).

Le rapport feuillesrfruits du plant est un facteur prépondérant de la croissance du fruit. Un
antagonisme apparait entre la charge du plant et le calibre des fruits et un équilibre est a
trouver afin de maximiser le revenu de I'agriculteur. Compte tenu de I'importance économique
du calibre du fruit, sur le plan commercial et des colts de production, il est préférable de
favoriser le calibre du fruit plutét que la charge du plant. Le couplage d'un modele micro-
économique a l'échelle de la parcelle (Fusillier et Normand, 1999) avec le modeéle de
croissance du fruit peut aider & déterminer une gamme de rapports feuilles:fruits optimale.

L'éclaircissage des jeunes fruits aprés la nouaison sur des plants chargés peut améliorer le
calibre des fruits a la récolte et favoriser l'intensité végétative et florifere d'un cycle de
production déclenché au moment de, ou juste aprés, la récolte, ce qui est la pratique courante.
En effet, le statut carboné du plant est apriori meilleur si le rapport feuilles:fruits du plant est
élevé. Un essai a été mis en place sur ce théme en 1999, et les résultats espérés ont été
atteints, tant sur I'amélioration du calibre du fruit que sur I'émission du cycle de production
suivant. Un équilibre durable entre la production du cycle naturel et celle du cycle déclenché a
été observé sur deux ans, soit quatre cycles de production, sur les plants éclaircis. Sur les
plants non éclaircis, I'alternance de production entre les cycles naturels et déclenchés est
maintenue (Normand et Huet, 2001).

Le contr6le du rapport feuilles:fruits du plant est un enjeu fort pour la croissance du fruit et la
gestion des cycles de production. Cela suggére que I'autocompatibilité du plant est un critéere
intéressant pour une future phase de sélection. Seule I'autopollinisation est présente dans une
parcelle monovariétale, et une autocompatibilité moyenne & faible peut avoir un effet d'auto-
éclaircissage des plants conduisant a des rapports feuilles:fruits élevés. Un modeéle global
d'élaboration du rendement serait alors d'une aide précieuse pour déterminer par simulation
les valeurs de taux d'autocompatibilité a rechercher en fonction d'objectifs de production
définis.
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Bien que le modeéle global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre n'ait pu étre
achevé, les modeéles relatifs a la croissance du fruit peuvent étre utilisés, aprés validation, pour
prédire les caractéristiques de la récolte. En effet, les valeurs des facteurs de croissance, LFR
et SN, et leur variabilité peuvent étre estimées sur le terrain apres la nouaison, selon un
protocole qui reste a déterminer. Le modéle de croissance du fruit permet alors d'estimer
environ 4 mois a l'avance le nombre de fruits et leur calibre. Le modele de prévision des dates
de récolte permet de donner la distribution des dates de récolte, affinant ainsi les prédictions
des modeles thermiques.

Le modele de floraison décrit le déroulement de la floraison, a différentes échelles (unité
florifere, plant, parcelle) sous I'influence de la température. Il a des utilisations possibles dans
divers domaines ou la simulation du déroulement de la floraison est utile: phénologie,
interactions entre la biologie florale et la reproduction (échange de genes, taux de fécondation
croisée, comportement des pollinisateurs, formation des graines et des fruits), émission de
pollen allergene dans I'atmosphére, contréle des maladies et ravageurs de la floraison.

V- La construction du modele global d’élaboration du nombre de
fruits et de leur calibre

Notre travail a contribué a la construction d'un modéle global d'élaboration du nombre de
fruits et de leur calibre chez le goyavier-fraise dans le cadre d'un cycle de production naturel
grace a la construction de modeles de floraison et de croissance du fruit, et de I'étude de la
fécondation-fructification. Pour atteindre [|'objectif du modele global, il manque Ila
modélisation de ['élaboration du nombre de fleurs et de la pollinisation-fécondation-
fructification, la validation individuelle de ces modeéles, puis l'accrochage des différents
modeles, avant I'étude et la validation du modéle global. Pour la prédiction du déroulement de
la floraison naturelle, il est de plus nécessaire de construire un modeéle thermique entre le
débourrement et la floraison (voir partie 111-3 de ce chapitre).

La modélisation de I'élaboration du nombre de fleurs peut prendre différentes formes. Une
approche architecturale serait longue a mettre en place, et nécessiterait une liaison avec un
modéle physiologique ou de fonctionnement afin de relier I'intensité végétative et florifére des
pousses a des caractéristiques propres des rameaux, du plant, ou a des facteurs externes.
L'approche que nous privilégions est de type élaboration du rendement et a été utilisée dans
I'étude de I'effet de I'azote sur le déclenchement de pousses floriferes (Chapitre I1). Elle
distingue, dans le nombre de fleurs produites par plant, les caractéristiques du plant et les
caractéristiques végétatives et floriféres des pousses émises. L'effet de différents facteurs est
recherché sur les parameétres de la décomposition. Des études préliminaires ont ainsi montré
que le développement du plant, estimé par la section du tronc au niveau du sol, a un effet sur
certains de ces parametres. Une approche probabiliste semble la plus opportune pour restituer
la variabilité observeée.

L'étude et la modélisation séparées de la pollinisation et de la fécondation-fructification sont
complexes pour le goyavier-fraise, et il a été proposé de traiter globalement ces deux étapes si
I'on reste dans une démarche de matériel végétal hétérogéne. Les grandes lignes de cette
approche sont présentées dans ce chapitre, partie I11-1 sur I'analyse de la démarche. L'autre
alternative, également présentée dans cette partie, est de travailler sur du matériel végétal
homogene, c'est a dire apres sélection. Dans les deux cas, un modéle global d'élaboration du
rendement n'est envisageable que sur le moyen terme compte tenu des travaux nécessaires.
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Apreés validation individuelle de chaque modele dans des conditions représentatives de la zone
de culture du goyavier-fraise a la Réunion, leur accrochage en un modeéle global d'élaboration
du nombre de fruits et de leur calibre est a réaliser, et des jeux de données sont a prévoir pour
la validation. Il est indispensable d'avoir accés a des sorties intermédiaires des modeéles, qui
seront comparées aux données du terrain, afin de déterminer les origines des écarts sur les
sorties finales. L'accrochage des modeéles va entrainer I'accumulation des erreurs statistiques
provenant de chaque modeéle, et la variabilité des sorties est a considérer.

VI- La démarche est-elle généralisable?

La question de la généralisation de la démarche présentée dans ce travail peut étre abordée a
deux niveaux: d'une part la généralisation de la domestication d'une espéce végétale par une
approche agronomique, et d'autre part la généralisation des modeéles proposés.

1- La domestication par une approche agronomique

La domestication d'une espece sauvage par une approche agronomique consiste a identifier les
facteurs environnementaux et/ou physiologiques affectant des caractéres d'intérét définis, afin
de pouvoir avoir une action sur ces derniers par des pratiques culturales adaptées. La
méthodologie est basée sur I'étude de la variabilité de ces caractéres d'intérét, et la fagon dont
elle s'élabore, sous l'effet de facteurs environnementaux, physiologiques et génétiques, au
cours des différents processus dépendants conduisant a ces caractéres.

Cette approche agronomique n'est pas a mettre en opposition ou ne se substitue pas a une
approche traditionnelle de la domestication basée sur I'étude de la diversité du matériel
végétal et la sélection. Cette phase est souvent longue et déconnectée des problémes de la
production. La mise au point des itinéraires techniques est ensuite réalisée sur ce matériel
végetal sélectionné. L'approche par la sélection nécessite des structures capables de multiplier
et diffuser le matériel végétal sélectionné.

L'approche agronomique est complémentaire de cette approche traditionnelle, et permet
d'apporter a court terme une connaissance générale de la plante conduisant a proposer des
itinéraires techniques pour améliorer globalement la conduite d'une parcelle de matériel
végétal hétérogene par rapport & des objectifs agronomiques. Elle n'est pas exclusive de
phases de sélection destinées a limiter la variabilité génétique, sans toutefois rechercher la
sélection de cultivars. Elle peut de plus contribuer a définir des critéres de sélection. Leakey et
Simons (1998) distinguent deux stratégies extrémes de domestication d'espéces pérennes.
L'une, tournée vers les petits agriculteurs, est I'amélioration incrémentielle de I'espéce par la
gestion culturale sur la ferme. Un exemple typique est I'agroforesterie. L'autre, orientée par les
marchés, est la sélection et I'amélioration génétique, conduisant a des cultures a grande
échelle. L'approche proposée se situe entre ces extrémes, tant au niveau de la méthodologie
gue des utilisations. De plus, la stratégie peut évoluer en fonction des objectifs, sous I'effet
notamment de I'importance commerciale que prend I'espéce.

Cette approche n'est envisageable que si les caractéres d'intérét apparaissent peu liés au
génotype. Une étude préalable de leur variabilité et de sa structure est donc nécessaire. D'autre
part, la diversité sur des caractéres non retenus, mais qui peuvent avoir des retombées
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économiques, doit étre réduite. Par exemple, améliorer le calibre des fruits n'a peut-&tre qu'un
intérét limité si leur forme et leur couleur sont trés variables.

La variabilité au sein de chaque variété botanique de goyavier-fraise (cattleianum et lucidum)
est limitée a la Réunion, probablement grace a une introduction récente (200 ans), et a une
base génétique introduite réduite. Au Brésil, dans sa zone d'origine, il existe pour chaque
variété botanique une variabilité sur des caractéres végétatifs et pomologiques en fonction de
la zone d'origine du matériel végétal (Raseira et Raseira, 1996). Dans des situations ou il
existe une forte variabilité liée par exemple a des populations d'origines différentes, une phase
préalable de selection de populations peut étre nécessaire. Les espéces sauvages exotiques
seraient ainsi plus prédisposées a une approche agronomique de la domestication sans
sélection préalable. On peut aussi supposer que c'est le cas d'espéces a multiplication
végétative dominante pour lesquelles la variabilité spontanée peut étre réduite.

De méme, si des contraintes phytosanitaires fortes sont présentes sur I'espéce a domestiquer,
une sélection préalable pour rechercher des résistances est nécessaire. L'intérét d'une telle
espece apparait toutefois limité.

Une approche de type élaboration du rendement permet de répondre au manque de données
sur l'espece, d'apporter sur un pas de temps relativement court une connaissance globale de la
facon dont se construisent les caractéres d'intérét, et d'identifier les étapes et facteurs
limitants. Afin de déterminer les étapes a considérer pour I'élaboration du rendement, une
connaissance des facteurs affectant les caracteres d'intérét, ou des hypothéses fortes sur leur
nature, sont nécessaires. Les facteurs sur lesquels I'agriculteur peut agir pour affecter les
caractéres d'intérét sont précisés. Ces résultats permettent d'une part d'évaluer le
comportement de I'espéce en culture, et d'autre part de tester et de proposer des techniques
culturales allant dans le sens des objectifs recherchés sur les caractéres d'intérét. Des avancées
rapides peuvent ainsi étre réalisées.

La variabilité génétique se traduit par une variabilité entre plants sur certains processus et/ou
sur les caractéres d'intérét. Elle peut toutefois poser un probléme si elle est trop forte, par
exemple sur le nombre de fruits par plant, ou sur le calibre maximal du fruit, car un objectif
de I'agriculteur est de limiter cette variabilité. Une démarche de sélection peut alors étre
engageée sur la base de critéres pertinents par rapport a I'élaboration des caractéres d'intérét.

Cependant, la variabilité genétique peut entrainer des difficultés dans I'objectif de représenter
I'élaboration des caractéres d'intérét a travers un modele. Pour la plupart des espéces
fruitiéres, le calibre est un caractére d'intérét. La croissance du fruit est affectée par le nombre
de fruits sur le plant et parfois par le nombre de graines pour les fruits polyspermes. On doit
alors considérer la floraison et/ou la fécondation, étapes ou se construisent en partie ces
facteurs, et qui sont sous un contrdle génétigue marqué. Par exemple, les études sur la
biologie de la reproduction d'espéces sauvages montrent des effets plants marqués sur
différents processus de la fécondation (Snow, 1982; Sedgley et al., 1989; Ellis et Sedgley,
1993; Kimura et al., 1997). De méme, I'asynchronisme de floraison est marqué au sein de
populations sauvages (Primack, 1980; Bawa, 1983; Pors et Wemer, 1989; Carthew, 1993).
L'élaboration du nombre de fleurs, qui n'a pas été traité dans le cadre de ce travail, peut
également étre sous l'effet d'un déterminisme génétique. A part dans des cas particuliers,
comme par exemple I'autocompatibilité complete, la floraison, la fécondation, et leur lien la
pollinisation, poseront des probléemes de modélisation dont les solutions dépendront des
caractéristiques propres a chaque espéce pour ces étapes. Afin de mener a bien un tel travail,
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une sélection préalable pour travailler sur du matériel végétal homogéne est souhaitable. Par
rapport a la typologie de Leakey et Simons (1998), la recherche d'un modéle d'élaboration du
rendement place plutét la stratégie vers la domestication en vue d'une culture intensive, ou la
sélection est un moyen de réaliser des avancées. Une démarche conjointe
sélection/modélisation apparait cohérente par rapport a cette classification.

Une modélisation ne concernant que la croissance du fruit peut toutefois amener a des
applications pratiques si I'effet des facteurs environnementaux et de croissance est
prédominant sur I'effet de facteurs génétiques. Les facteurs de croissance relatifs au fruit et au
plant sont alors mesurés sur le terrain et ces valeurs sont utilisées comme entrées du modéle.
La prise en compte de leur variabilité est indispensable car elle résulte en partie de la
variabilité génétique sur les étapes précédant celle de la croissance, et des modeles
stochastiques sont particulierement indiqués.

Ces considérations sur la domestication par une approche agronomique nous conduisent a
préciser le champ des connaissances minimales pour évaluer et orienter une telle démarche
pour une espeéce fruitiere sauvage dont I'intérét agricole et économique a déja été identifié:

- variabilité des caracteres d'intérét retenus et des caractéres économiques (intérét de
la démarche agronomique pour cette espéce; besoin d'une sélection préalable)
cycle phénologique de la plante en milieu naturel (acquisition rapide de données
sur le cycle et identification de certains facteurs qui I'affectent)

- facteurs affectant les caracteres d'intérét (point de départ de I'approche de
I'élaboration de ces caractéres)

- biologie de la reproduction (connaissance nécessaire car effet génétique marqué)

Il est peu probable que ces connaissances soient présentes dans la littérature compte tenu du
caractere sauvage de l'espece, et des études et expérimentations doivent étre engagées pour
traiter de ces aspects.

2- Généralisation des modeles proposés

La généralisation des modeéles proposés est leur application a d'autres especes et/ou d'autres
conditions de culture, avec bien sOr les contraintes propres aux modeéles statistiques
présentées précédemment. Les approches utilisées pour les modeéles de floraison et de
croissance du fruit sont suffisamment générales pour permettre de les appliquer a d'autres
especes, a condition de vérifier les hypotheses posées pour la construction de chaque modéle.
Les différents types de floraison pouvant étre simulés par le modéle de floraison en sont une
bonne illustration.

L'approche descriptive statistique qui a conduit au modele de fécondation-fructification était
justifiée par le manque d'hypothése pour expliquer la forme des distributions du nombre de
graines par fruit, et le modeéle n'est pas généralisable. Par contre, la méthodologie consistant a
construire un modele pour aider a analyser des résultats issus de mécanismes complexes et
peu connus peut étre utilisée dans d'autres situations. D'une facon générale, la fécondation est
un ensemble de processus complexes, rarement connus entierement, et dont le déroulement et
les facteurs qui les affectent sont propres a l'espéce. Elle est étroitement liée au mode de
pollinisation, lui-méme dépendant de l'espece. La modélisation des étapes de pollinisation,
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fécondation et fructification doit donc se construire a partir d'hypothéses considérant les
caractéristiques propres de I'espéce considérée.
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Annexe 1. Relations entre la température et la durée des
intervalles fertilisation - demi floraison et demi floraison - demi
récolte

La prévision de la période de récolte dune parcelle est un élément important pour préparer au
mieux le chantier de récolte et la commercialisation. Cela est particuliérement vrai pour la
culture du goyavier-fraise dont la récolte nécessite une main-d‘ceuvre importante (environ 588
heures pour 10 t de fruits récoltés (Normand et Huet, 2000)), et I'agriculteur doit étre trés
disponible a cette période et/ou prévoir de faire appel a de la main-d'ceuvre extérieure. De
plus, c'est un fruit fragile dont la durée de conservation aprés récolte est courte (Paniandy et
al., 1999), ce qui implique une commercialisation rapide et donc des débouchés préparés.

Le développement des pousses, des boutons floraux et du fruit du goyavier-fraise est tres lié a
la température (voir chapitre I1-1). On peut donc s'attendre a une grande variabilité dans la
durée des cycles de production en fonction de I'altitude (gamme altitudinale de culture
potentielle du goyavier-fraise a la Réunion: 0 - 1200 m) et de la saison sur un site donné pour
les cycles déclenchés par un apport d'azote. Une prédiction basée sur un nombre de jours
depuis la floraison apparait alors inappropriée, et la recherche de relations entre la durée du
cycle de production et la température est indispensable pour construire un modéle de
prévision de la période de récolte basé sur les températures. Les modeéles thermiques
construits a lI'aide des données du suivi phénologique (Chapitre 11-1) ne sont pas adaptés pour
ces prévisions car ils ont été paramétrés en conditions naturelles et non en parcelles cultivées.
D'autre part, ils ne concernent par l'intervalle entre I'apport d'azote (fertilisation) et la
floraison pour les cycles déclenchés.

Le cycle de production du goyavier-fraise peut étre divisé en deux phases: fertilisation-
floraison et floraison-récolte. Pour un cycle de production naturelle, seule cette derniére partie
est considérée. A I'échelle d'une parcelle, la date de demi-floraison peut étre choisie comme
date de floraison. De méme, la date de demi-récolte peut étre retenue comme date de récolte.
On se propose de construire des modéles thermiques permettant de prévoir la date de demi-
récolte a partir de la date de fertilisation ou de demi-floraison, basés sur des relations entre les
durées des intervalles fertilisation-demi floraison et demi floraison-demi récolte (appelés par
la suite fertilisation-floraison et floraison-récolte respectivement) et les températures. Ces
relations seront également utiles pour définir des échelles de temps thermique, ou temps de
développement, pour les modeéles de floraison et de croissance du fruit construits dans le
cadre de cette these.

1- Matériels et méthodes
1.1- Le modele thermique

Les relations entre durée de développement et température utilisent généralement le systeme
des sommes de températures (Wang, 1960; Bonhomme, 2000), avec I'hypothése que la vitesse
de développement d'un organe ou d'une plante varie linéairement avec la température. Sous
cette hypothese, la somme des températures moyennes journalieres, diminuées d'un seuil
appelé température de base (TB), est constante au cours d'une méme phase de développement.
Soit, pour une phase de développement comprise entre les dates to et //(«jours):
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(1) ST="fj(Tm- TB) =ne<(Tm- TB)
=0

ou: ST est la somme de températures au cours de la phase de développement,

Tm est la température moyenne au jour i ((mini + maxi)/2),

Tmest la température moyenne au cours de la phase de développement (moyenne des
températures moyennes journaliéres),

TB est la température de base pour la phase de développement.

La relation (1) a été appliquée aux deux phases fertilisation-floraison et floraison-récolte du
goyavier-fraise. TB est le parameétre a estimer pour chacune de ces phases.

1.2- Les données sur les cycles de production

Les observations ont été réalisées sur des parcelles situées a 200, 490, 515 et 890 m d'altitude
dans I'est de I'lle de la Réunion, et sur une parcelle située a 920 m dans le sud de I'le. Les
dates de demi-floraison et de demi-récolte ont été relevées sur plusieurs cycles sur chaque
parcelle de la fagon suivante:

- date de demi-floraison: c'est la date du pic de floraison, déterminé visuellement en
fonction de la densité de fleurs ouvertes, de fleurs passées et de boutons floraux. A cette date,
40 a 60 rameaux sont repérés sur 20 a 30 plants (2 rameaux par plant), pris au hasard dans la
parcelle, de facon a avoir une distribution de boutons floraux, fleurs ouvertes et fleurs passées

sur les pousses issues de ces rameaux proche de 25% - 50% - 25%, représentative d'une demi-
floraison.

- date de demi-récolte: elle correspond a la date de demi-récolte des fruits portés par
les rameaux repérés a la demi-floraison, c'est a dire lorsque 50% de ces fruits ont atteint leur
pleine maturité (chute spontanée).

Pour les cycles déclenchés, la date de fertilisation est aussi relevée.
Sur chaque parcelle, les cycles suivis étaient:

des cycles naturels,

des cycles déclenchés commerciaux,

une série de fertilisations mensuelles consistant en un apport d'azote chaque mois
sur des plants différents et permettant I'obtention de données tout au long de
I'année et dans des conditions contrastées de température.

Un taux de fructification moyen a été calculé pour chaque cycle a partir des nombres totaux
de fruits et de fleurs portés par les rameaux repérés.

1.3- Les données thermiques
Les parcelles n'étaient pas équipées d'enregistreurs de température, et les températures

moyennes journaliéres ont été déterminées en utilisant le gradient thermique quotidien calculé
entre des stations de Météo France (voir chapitre 11-1), saufa 200 m d'altitude (Tableau 10).
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L'approximation du gradient est acceptable compte tenu de la régularité de la pente entre les
deux stations météos impliguées, de la localisation des parcelles a proximité de ce transect, et
de la méme exposition cardinale des parcelles et des stations météo.

Localisation de la parcelle Méthode d'estimation Stations Météo France impliquées
commune altitude (m) de la température
Sainte Rose 200 données brutes Gros Piton Ste Rose (181m)
Saint-Benoit 490 gradient St Benoit (40 m) - PI. des Palmistes (1025 m)
Saint-Benoit 515 gradient St Benoit (40 m) - PIL. des Palmistes (1025 m)
Plaine des Palmistes 890 gradient St Benoit (40 m) - PIl. des Palmistes (1025 m)
Saint-Joseph 920 gradient Le Baril (130 m) - Grand Coude (1080 m)

Tableau 10: Localisation des parcelles suivies, méthode d'estimation de la température
moyennejournaliére et stations Météo France impliquées dans cette estimation.

1.4- Analyses statistiques
1.4.1- Estimation de la température de base

La température de base TB est un parameétre important dont dépend la qualité de prédiction du
modeéle, et différentes méthodes ont été proposées pour déterminer TB a partir de séries
d'observations de durées de phases de développement dans des conditions thermiques
contrastées (Arnold, 1959; Yang et al., 1995). Ces méthodes ont été utilisées pour estimer la
température de base pour chacune des phases fertilisation-floraison et floraison-récolte. La
température de base recherchée est celle qui:

- minimise I'écart-type des sommes de températures d'une série de cycles,

- minimise I'écart-type, exprimé en jours, des sommes de températures d'une série de
cycles,
minimise le coefiicient de variation des sommes de températures d'une série de
cycles,
annule le coefiicient de régression entre les températures moyennes durant la phase
de développement et les sommes de températures correspondantes,
annule la vitesse de développement dans la relation linéaire entre la température
moyenne au cours de la phase de développement et la vitesse de développement.

Pour les quatre premiéres méthodes, I'estimation de TB a été réalisée par un programme de
minimisation de fonctions non linéaires du logiciel Splus 2000 (Mathsoft, 1999). Yang et al.
(1995) ont traduit ces méthodes en formules donnant directement la température de base. Il a
été vérifié la cohérence des résultats obtenus par minimisation et par ces formules.

Pour la derniere méthode, une relation linéaire est estimée entre la température moyenne
durant la phase de développement et la vitesse de développement (I'inverse de la durée de la
phase), et on en déduit la température de base recherchée qui annule la vitesse de
développement.
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L'erreur standard et I'intervalle de confiance a 95% de la température de base estimée ont été
calculés par la méthode du bootstrap (1000 tirages). Un jackknife aprés le bootstrap a été
utilisé pour identifier les observations ayant une forte influence sur le résultat.

1.4.2- Validation des modeéles

Les températures de base ont été estimées sur les cycles naturels et déclenchés suivis du
17/06/92 (premiére fertilisation) au 06/04/98 (derniere récolte) sur les parcelles a 200, 490,
515, et 890 m d'altitude.

Une validation interne des modeéles a été réalisée avec les données ayant servi a estimer les
températures de base. Une validation externe a été réalisée avec des données indépendantes
constituées des cycles de production suivis a partir du 11/07/97 (date de demi-floraison) sur
les parcelles précédentes, et de 4 cycles de production observés sur une parcelle a 920 m
d'altitude dans le sud de I'lle. Chaque validation consiste a estimer la date de demi-floraison
ou de demi-récolte a partir de la date de fertilisation ou de demi-floraison respectivement, et
des températures observées. Pour les deux niveaux de validation, les écarts entre dates
observées et dates estimées ont été calculés et des corrélations (t de Kendall (Sprent, 1989))
ont été recherchées entre ces écarts et certaines caractéristiques des cycles: altitude, durée de
la phase de développement, température moyenne au cours de la phase de développement,
taux de fructification, mois de fertilisation.

Enfin, les modeéles ont été testés, sur I'ensemble des cycles déclenchés, dans une utilisation
courante pour prévoir la date de demi-récolte a partir de la date de fertilisation. Le calcul se
déroule en deux étapes: 1) estimation de la date de demi-floraison a partir de la date de
fertilisation, puis 2) estimation de la date de demi-récolte a partir de la date de demi-floraison
estimée. Les écarts entre dates de récolte observées et estimées calculés par cette méthode
sont comparés a ceux obtenus par une estimation de la date de demi-récolte a partir de la date
de demi-floraison observée (et non plus estimée, c'est a dire que la date de récolte n'est
estimée que depuis la date de floraison observée).

2- Résultats

Les caractéristiques des cycles de production utilisés pour I'estimation des températures de
base pour les phases fertilisation-floraison et floraison-récolte et la validation interne, et pour
la validation externe sont résumées dans le tableau 11.

Objectifdes Phase*  Gamme Tmof Tmoy”™ Durée moyenne (j) de Nb de
données ait. (m)  mini (°C) maxi (°C) la phase (amplitude) valeurs
Estimation et  fert-flo 200 - 890 14.6 25.3 82.8 (52- 160) 76
validation interne flo-rec 200 - 890 14.8 25.2 129.9 (99- 184) 105
L fert-flo 200 - 920 154 25.4 85.0 (36- 137) 22
Validation externe

flo-rec 200 - 920 15.0 24.8 134.2 (102- 186) 35
* fert-flo: fertilisation-floraison; flo-rec: floraison-récolte
y: température moyenne au cours de la phase de développement

Tableau 11: Caractéristiques des cycles de production utilisés pour I'estimation des
températures de base et la validation interne, etpour la validation externe.
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Les amplitudes des températures moyennes au cours des phases de développement sont
larges, et les durées correspondantes sont trés variables. La durée, en jours, de la phase
fertilisation-floraison varie d'un facteur de presque 4, alors que la phase floraison-récolte varie
d'un facteur a peine égal a 2.

La vitesse de développement pour les phases fertilisation-floraison et floraison-récolte peut
étre exprimée de facon linéaire en fonction de la température moyenne (Fig. 20). Il n'est pas
observe d'aplatissement aux extrémités des nuages de points, ce qui indique que les
températures moyennes minimales et maximales qui ont été rencontrées ne sont pas
limitantes. Cependant, cela ne montre pas que des températures moyennes journaliéres
limitant le développement n'aient pas été atteintes au cours de certains cycles.

Température moyenne de la phase fertilisation-floraison (°C) Température moyenne de la phase floraison-récolte (°C)

Figure 20: Relation entre la vitesse de développement et la température moyenne au cours
des phasesfertilisation-floraison (A) etfloraison-récolte (B).

Pour chaque phase de développement, les températures de base estimées par différentes
méthodes sont proches, sauf celle estimée par minimisation de I'écart-type des sommes de
températures qui est plus élevée que les autres (Tableaux 12 et 13). Bonhomme (2000) signale
qgue la valeur de la température de base dépend de la méthode avec laquelle elle est estimée.
D'une facon générale, la méthode de minimisation de I'écart-type des sommes de températures
donne des températures de base plus élevées que celles obtenues par les autres méthodes
(Arnold, 1959; Yang et al., 1995; Bonhomme, 2000). Yang et al. (1995) notent de plus que
les coefficients de variation des sommes de températures et des durées de phase de
développement sont plus élevés avec la température de base ainsi estimée qu'avec celles
estimées par les autres méthodes et déconseillent ce mode de calcul.

Les erreurs-standards de la température de base estimée et I'amplitude des intervalles de
confiance a 95% sont plus faibles pour la phase fertilisation-floraison que pour la phase
floraison-récolte.
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Méthode d'estimation (Arnold, 1959) TB (°C) s.e. (°C) IC 95%
Minimisation de I'écart-type des ST X 9.2 0.29 8.6 :9.8
Minimisation de I'écart-type des ST Xen jours 8.3 0.36 7.6 :9.0
Minimisation du coefficient de variation des ST X 8.2 0.37 7.4 :8.9
Annulation du coefficient de régression 8.1 0.37 7.3 :8.7
Annulation de la vitesse de développement 7.9 0.44 6.8 :8.7

X: ST:sommes de température

Tableau 12: Température de base (TB), erreur standard (s.e.) et intervalle de confiance a
95% (1C95%) estimés pour la phase fertilisation-floraison par différentes méthodes de

calcul.

Méthode d'estimation (Arnold, 1959) TB (°C) s.e. (°C) IC 95%
Minimisation de I'écart-type des ST X 2.7 0.94 0.6 4.3
Minimisation de I'écart-type des ST Xen jours -3.7 1.53 -6.6 -0.8
Minimisation du coefficient de variation des ST X -3.8 1.53 -6.8 -0.9
Annulation du coefficient de régression -4.0 1.42 -6.8 -12
Annulation de la vitesse de développement -4.2 1.43 -7.0 -16

X\ ST\ sommes de température

Tableau 13: Température de base (TB), erreur standard (s.e.) et intervalle de confiance a
95% (1C95%) estiméspour laphasefloraison-récolte par différentes méthodes de calcul.

I
Nous retenons comme température de base la moyenne des valeurs estimées par les 4

dernieres méthodes, soit 8.1°C pour la phase fertilisation-floraison et - 4°C pour la phase
floraison-récolte. Les sommes de températures correspondantes sont respectivement 914 et
3134°C.j.

La validation interne du modéle donne des écarts entre valeurs observées et estimées qui
varient de - 17 a +25 jours (moyenne: 0.8 jours) pour la phase fertilisation-floraison, et de
- 19 a + 20 jours (moyenne: - 0.4 jours) pour la phase floraison-récolte. Pour la phase
fertilisation-floraison, les écarts sont corrélés faiblement, mais significativement, a la durée de
la phase exprimée en jours. lls ne sont pas corrélés a I'altitude, a la température moyenne, ni
au mois de fertilisation (Tableau 14). Pour la phase floraison-récolte, les écarts sont corrélés
de facon significative a l'altitude, au taux de fructification et a la durée de la phase; mais ils ne
sont pas corrélés a la température moyenne (Tableau 15).

Une analyse de variance montre que les écarts moyens du modele de la phase floraison-
récolte pour les cycles fertilisés (moy = - 0.2 j) et naturels (moy = - 0.9 j) de la validation
interne ne sont pas significativement différents (P = 0.69).
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Ecart observé- Altitude Durée fert-flo Température
estimé moyenne
Altitude -0.14 8
Durée fert-fio 0.24 - 0.27 >
Température moyenne -0.04 s - 0.38 ** -0.81***
Mois de fertilisation -0.04r8 0.00 rs 0.10rs -0.13 s

rs :non significatifa 5%; *: P<0.05; * : P< 0.01; ** :/><0.001

Tableau 14: Corrélations (z de Kendall) entre les écarts du modéle lors de la phase
fertilisation-floraison en validation interne et des variables caractéristiques des cycles

étudiés.
Ecart observé- Altitude Taux de Durée flo-rec
estimé fructification
Altitude 0.18**
Taux de fructification 0.32 *- -0.15*
Durée flo-rec 0.35 **= 0.51 > 0.0116
Température moyenne 0.02 ® - 0.45 %= 0.16* - 0.63 *

rs :non significatifa5%; *:P0.05; **:/>< 0.01;***: /><0.001

Tableau 15: Corrélations (z de Kendall) entre les écarts du modele lors de la phase

floraison-récolte en validation interne et des variables caractéristiques des cycles
étudiés.

La validation externe du modele donne des écarts entre valeurs observées et estimées qui
varient de -18 a+ 14 jours (moyenne: 0.6 jour) pour la phase fertilisation-floraison, et de - 11
a + 24 jours (moyenne: 2.9 jours) pour la phase floraison-récolte. Une analyse de variance
montre que les écarts moyens du modele de la phase floraison-récolte en validation externe
pour les cycles fertilisés (moy = 0.6 j) et naturels (moy = 6.3 j) ne sont pas significativement
différents (P = 0.07), mais la probabilité est proche du seuil de 5%.

Les distributions des écarts en validation externe et interne ne sont pas significativement
différentes: tests de Kolmogorov-Smirnov, P=0.95 pour fertilisation-floraison et P=0.23 pour
floraison-récolte. Pour la premiére phase de développement, 86 a 88% des écarts se trouvent
entre - 10 et + 10 jours. Pour la seconde, 74 a 77% des écarts se trouvent dans cet intervalle.

En validation externe, pour la phase fertilisation-floraison, les écarts sont corrélés
significativement a la durée de la phase exprimée en jours (x = 0.53) et a la température
moyenne (x = - 0.41). lls ne sont pas corrélés a l'altitude (x = 0.23), ni au mois de fertilisation
(x = 0.07) (données non montrées). Pour la phase floraison-récolte, les écarts sont corrélés de
facon significative a la durée de la phase (x = 0.44), a l'altitude (x = 0.37), et au taux de
fructification (x = 0.32), mais ils ne sont pas corrélés a la température moyenne (x = - 0.10)
(données non montrées).



177

Dans le test d'utilisation du modéle avec I'ensemble des cycles déclenchés, les écarts entre
dates de récolte observées et estimées en deux étapes depuis la fertilisation varient de -25 a +
29 jours (moyenne: - 0.1 jour), et 58% des écarts se trouvent entre - 10 et + 10 jours. La
différence (y) de ces écarts avec ceux sur la date de récolte estimée a partir de la date de demi-
floraison observée est fortement expliquée par les écarts entre les dates de demi-floraison
observée et estimée (x): y = - 0.58 + 0.95-x ; n=95; r2=0.97; P=0.

3- Discussion

L'utilisation de parcelles & des altitudes différentes, représentatives de la zone de culture du
goyavier-fraise a la Réunion, et la possibilité de déclencher des cycles de production par un
apport d'azote nous ont permis d'obtenir en quelques années un jeu de données conséquent sur
les durées des phases fertilisation-floraison et floraison-récolte dans des conditions
contrastées de température (Tableau 11). La variabilit¢ des durées observées confirme
I'impossibilité d'utiliser un décompte de jours pour prévoir les dates de demi-récolte, et
justifie la construction de modeles basés sur la température.

Les relations linéaires entre vitesse de développement et températures moyennes (Fig. 20)
confirment la relation entre durée de développement et température, et permettent de vérifier
I'hypothése de linéarité préliminaire a I'application du systeme des sommes de températures.
Les températures de base calculées paraissent faibles pour une plante subtropicale, en
particulier celle négative de la phase floraison-récolte. Il n'a cependant pas été trouvé
d'observation aberrante dans les calculs, et les résultats obtenus par deux approches
différentes (minimisation et formules analytiques) sont similaires. lls sont de plus cohérents
avec ceux de la bibliographie au regard de I'effet de la méthode d'estimation sur la valeur
estimée de la température de base. Des températures de base négatives ont déja été rapportées,
mais pour des plantes de climat froid (Wielgolaski, 1999). Dans le systéme des sommes de
températures, la température de base a une valeur statistique et non physiologique (Arnold,
1959; Yang et al., 1995; Bonhomme, 2000). Elle est estimée sous I'hypothése de linéarité
entre vitesse de développement et température, et dépend de la méthode d'estimation, de la
mesure de la température, et de la présence de facteurs autres que la température affectant la
croissance (Yang et al., 1995; Bonhomme, 2000). Les exemples cités par Yang et al. (1995)
et Bonhomme (2000) montrent que les températures de base ainsi estimées ont souvent des
valeurs plus basses que les zéros de développement physiologique

Si I'on considere qu'une précision de £ 10 jours sur la date de demi-floraison ou de demi-
récolte est acceptable compte-tenu de la durée de ces phases et de I'étalement de la floraison
(voir chapitre I11-1) et de la récolte (voir chapitre V-111) sur une parcelle, alors les modeles
sont relativement précis, malgré certains écarts importants entre valeurs observées et estimées.
Les distributions des écarts entre dates observées et estimées par les modeles sont semblables
en validation interne et externe, ce qui montre la pertinence des modéles pour la prédiction
dans la gamme de températures moyennes étudiées.

Pour les deux phases de développement, les écarts entre dates observées et estimées sont
corrélés a la durée de la phase de développement, mais pas a la température moyenne, qui est
un déterminant important de la durée de développement. Cela suggére que les corrélations
entre écarts et durées de développement refletent I'effet de facteurs autres que la température
ayant une influence sur la durée de développement. Ces facteurs pourraient étre des facteurs
de croissance. En particulier, pour la phase floraison-récolte, des corrélations significatives
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sont de plus notées entre les écarts du modéle et I'altitude et le taux de fructification. Dans le
chapitre V-III, il est montré que le rapport feuilles-fruits du plant et le nombre moyen de
graines par fruit affectent la durée de développement du fruit. En altitude, les goyaviers-
fraises perdent une grande partie de leurs feuilles en saison fraiche, ce qui diminue le rapport
feuilles: fruits des plants et augmente tres probablement la durée de développement des fruits.
On ne peut cependant exclure, en altitude, un effet limitant des faibles températures sur le
développement du fruit (températures moyennes journalieres les plus faibles comprises entre
11 et 12°C). De méme, la corrélation positive entre les écarts du modéle et les taux de
fructification est a rapprocher de I'effet du rapport feuilles: fruits, et probablement du nombre
moyen de graines par fruit, sur la durée de développement du fruit. L'absence de corrélation
entre la durée de la phase floraison-récolte et le taux de fructification (Tableau 15) est
probablement due a la forte variabilité des températures moyennes et a leur effet prépondérant
sur la durée de la phase. Le taux de fructification n'est cependant qu'une composante de la
charge en fruits des plants, et des variables plus pertinentes, mais plus laborieuses a
guantifier, auraient été le rapport feuilles:fruits moyen des plants ou la production totale de la
parcelle pour chaque cycle. Les écarts positifs les plus élevés sur la phase floraison-récolte
sont d'ailleurs relevés en saison fraiche et en altitude et/ou sur des cycles a forte production.

La dispersion plus forte des points dans la régression de la vitesse de développement sur la
température moyenne (Fig. 20), et les erreurs-standards plus élevées sur I'estimation de la
température de base durant la phase floraison-récolte (Tableau 13) vont également dans le
sens de l'effet d'autres facteurs que la seule température sur cette phase, alors que ce serait
moins le cas pour la phase fertilisation-floraison.

Les remarques précédentes suggérent que les écarts du modéle pour la phase floraison-récolte,
et dans une moindre mesure fertilisation-floraison, sont probablement liés en partie a I'effet de
facteurs de croissance, et donc que ces derniers ont une influence sur la durée de
développement. Or une base de la méthode des sommes de températures est qu'il n'y ait pas de
facteur limitant autre que la température sur la vitesse de développement (Wang, 1960;
Bonhomme, 2000). L'effet des facteurs de croissance pourrait ainsi expliquer la valeur tres
basse de la température de base estimée pour la phase floraison-récolte.

Compte tenu du jeu de données utilisé pour estimer les températures de base, il est attendu un
comportement satisfaisant des modéles en prévision dans la gamme de températures
moyennes et de conditions de culture testées. On s'attend, a I'échelle de la région de validité
définie par les conditions expérimentales, a une moyenne des écarts entre valeurs observées et
estimées proche de zéro. Les conditions de culture testées sont les conditions
environnementales et de conduite des parcelles, et le caractere déclenché ou non du cycle de
production. Ce dernier ne semble pas avoir un effet direct sur la précision du modeéle. Les
résultats de la validation externe suggerent que ce sont les conditions de croissance induites
par le déclenchement du cycle (charge en fruits plus faible en général sur les cycles
déclenchés que sur les cycles naturels) qui déterminent la précision du modéle. Sur un site
donné, la précision attendue des modeéles est moyenne, et un modele paramétré a partir de
données relatives a ce site serait plus précis.

Les modeéles thermiques pourraient étre sophistiqués par I'introduction de températures seuils
minimale et/ou maximale dans le calcul des sommes de températures (voir par exemple
Bustan et al., 1996; Jenni et al., 1996; Dufault, 1997). Cependant, I'effet probable des facteurs
de croissance sur le développement du fruit et les données thermiques disponibles risquent de
limiter I'intérét de tels modeéles plus complexes.
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Concernant l'utilisation des modéles pour prévoir en deux étapes une date de demi-récolte dés
la date de fertilisation, il a été montré que la précision sur la date de demi-récolte estimée est
trés moyenne, a cause principalement des écarts entre les dates de demi-floraison observées et
estimées a partir de la fertilisation. La recherche de relations directes entre la durée complete
du cycle fertilisation-demi récolte et la température n'a pas été envisagée car la segmentation
du cycle de production en phases, et I'établissement d'un modele thermique pour chacune,
donne en général des prédictions plus précises qu'une seule relation sur tout le cycle (Wang,
1960). En pratique, une premiére estimation de la date de demi-récolte est réalisée dés la
fertilisation, en utilisant des données thermiques historiques. Puis la date de demi-récolte est
ré-estimée a partir de la date de demi-floraison observée, soit 3 a 6 mois avant la demi-récolte,
et non pas a partir de celle estimée depuis la fertilisation. Si les facteurs de croissance sont
connus (rapport feuilles:fruits des plants et nombre moyen de graines dans les fruits), le
modeéle de prédiction de la distribution des dates de récolte (Chapitre V-II1) donnera des
sorties plus précises et plus complétes tenant compte de I'effet des ces facteurs de croissance.
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Annexe 2: Détermination du nombre d’ovules dans les fleurs

L'objectif de cette étude est de déterminer la distribution du nombre d'ovules dans les fleurs,
afin de savoir si ce nombre peut étre un facteur limitant pour le nombre de graines formeées.
Liinfluence de deux facteurs d’intérét dans le cadre de notre étude sur I'élaboration du
rendement du goyavier-fraise dans les conditions réunionnaises a été testée: le site et le type
de floraison, naturelle ou déclenchée par un apport d'azote.

1- Matériels et méthodes

Des comptages d'ovules dans les fleurs ont été réalisés sur trois parcelles situées a 200, 520 et
890 m d'altitude au cours de deux floraisons sur chaque parcelle: I'une naturelle (oct. 98 a 200
m; déc. 98 a 520 et 890 m), et I'autre déclenchée par un apport d'azote (juin 98 a 200 m; nov.
98 a 520 m; avr.-mai 98 a 890 m). A 520 m, les floraisons naturelle et déclenchée étaient
localisées sur des plants différents. Pour chaque floraison, 20 fleurs ont été récoltées au hasard
sur la parcelle. Les ovules ont été comptés par dissection de I'ovaire sous une loupe
binoculaire.

Les effets du site et du type de floraison ont été recherchés par analyse de variance
bifactorielle sur les données non transformées. L'ajustement des distributions observées a des
loi normales a été vérifié par le test de Kolmogorov-Smirnov (Sprent, 1989). La distribution
globale du nombre d'ovules par fleur (120 données) a été comparée graphiquement a une
distribution du nombre de graines par fruit construite a partir des comptages faits sur 3723
fruits issus de différents cycles de production sur les 3 sites de cette étude et un autre site
localisé a 480 m d'altitude. Les fruits de I'essai de pollinisation contr6lée (Chapitre 1V-I1), en
particulier ceux issus des allopollinisations saturantes, font partie de ces données. On suppose
que cette distribution est représentative des nombres de graines par fruit rencontrés en
parcelle.

2- Résultats et discussion

Le nombre d'ovules par fleur n'est pas constant. Il a varié de 75 & 122 4 200 m, de 69 a 114 a
520 m, et de 63 a 113 a 890 m. La moyenne générale est de 92.5. Ces valeurs sont similaires a
celles trouvées au Brésil par Raseira et Raseira (1996) (moyenne=94; mini=76; maxi=119)
pour la population 'Roxo sudeste’ dont les caractéristiques végétatives et des fruits
correspondent a celles des goyaviers-fraises présents a la Réunion.

Les distributions du nombre d'ovules par fleur peuvent étre ajustées de facon satisfaisante par
des lois normales, que ce soit a I'échelle du site, ou globalement sur I'ensemble des sites (Fig.
21). Ce type d'ajustement a également été obtenu par de Refiye et al. (1978) sur des clones de
cacao. Un effet site significatif est constaté sur la moyenne du nombre d'ovules par fleur, avec
des valeurs plus élevées sur le site a 200 m d'altitude que sur les deux autres (Tableau 16). Le
type de floraison n'a en moyenne pas d'effet sur le nombre d'ovules par fleur, saufa 890 m
d'altitude ou les fleurs de la floraison déclenchée ont significativement plus d'ovules que
celles de la floraison naturelle (P=0.02).

Les distributions du nombre de graines par fruit et du nombre d'ovules par fleur montrent que
les ovules sont en nombre nettement supérieur aux graines formées (Fig. 22), y compris en
pollinisation saturante. Le nombre maximum de graines par fruit a été de 46, et le nombre
minimum d'ovules par fleur de 63, soit un nombre supérieur de plus d'un tiers au nombre
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maximal de graines. L'existence d'ovules surnuméraires est un caractére présent chez de
nombreuses especes de Myrtoideae (Nie Lughadha et Proenca, 1996). Bien qu'il n'ait pas été
observé de différence morphologique entre les ovules a la loupe binoculaire, certains d'entre
eux pourraient étre anormaux, stériles ou avoir tendance a avorter apres fécondation (Sedgley
et al., 1989; Gurusamy, 1999). Si cette proportion devient importante, alors le nombre
d'ovules viables peut étre limitant. La vérification de cette hypothése demanderait des études
spécifiques. En I'absence de tels résultats, et compte tenu de la différence entre les
distributions des nombres d'ovules et de graines, et de I'effet marqué de facteurs tels que
I'origine du pollen ou la pluie sur la distribution du nombre de graines, nous considérons que
le nombre d'ovules n'est pas un facteur limitant la formation de graines dans I'ovaire.

Site Flo. déclenchée Flo. naturelle Moyenne/site
200 m 100.0 102.7 101.3 a
520 m 87.4 88.6 88.0b
890 m 92.7 83.7 88.2 b
Moyenne/floraison 93.4 91.6 92.5

Tableau 16: Effet du site et du type de floraison (déclenchée par un apport d'azote ou
naturelle) sur le nombre d'ovules par fleur de goyavier-fraise. Les moyennes par site
suivies de lettres différentes sont significativement différentes (test de Tukey de
comparaisons multiples de moyennes). Effet site: P<0.001; effet type de floraison:
P=0.39; interaction: P=0.04.

Cette étude met en évidence les effets du site, et dans une moindre mesure du type de
floraison sur le nombre d'ovules par fleur, mais ne permet pas de les expliquer. Des facteurs
génétiques sont a I'origine de différences dans le nombre d'ovules par fleur (Dattee, 1972; de
Reffye et al., 1978; Snow, 1982). Bien que le facteur génétique soit a considérer dans les
différences observées, nos résultats suggérent que d'autres facteurs d'ordre pédoclimatique ou
physiologique pourraient intervenir. Les différences relevées entre sites et types de floraison
ne modifient cependant pas I'hypothése précédente.
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Classes de nombres d'ovules par fleur Classes de nombres d'ovules par fleur

Figure 21: Distributions observées et estimées par une loi normale N(m, sd2 du nombre
d'ovules dans les fleurs de goyavier-fraise sur 3 sites localisés a 200, 520 et 890m, et
globalement sur les 3 sites. P: probabilité du test d'ajustement de Kolmogorov-Smirnov.

Classes de nombres

Figure 22: Distributions du nombre de graines dans les fruits (n=3723) et du nombre
d'ovules dans lesfleurs (n=120) chez le goyavier-fraise a la Réunion.
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Annexe 3: Calcul de la vraisemblance d’un déroulement de
floraison observé

Nous avons utilisé une distribution multinomiale pour calculer la probabilité d'un déroulement
de floraison observé, Le. sa vraisemblance (modéle de floraison, Chapitre Il11-11). Cependant,
une approche par les probabilités conditionnelles est aussi possible, et nous allons montrer
que les deux approches aménent au méme résultat.

Soit un échantillon de N boutons floraux d'une unité florifere dont on observe le déroulement

D

complet de la floraison, c'est a dire les nombres de boutons floraux m, ..., np (’fé'n, = N) qui

i

s'ouvrent au cours des intervalles de temps consécutifs Ai, ..., Ad.

Soient pi, p o les probabilités théoriques d'ouverture d'un bouton floral sur cette unité
=)

floriféere au cours des intervalles de temps Ai, ..., Ad (~ p,=1). D'aprés le modéle de
A

floraison, les N boutons floraux de I'unité florifére sont indépendants par rapport a la
floraison, c'est a dire que les événements correspondant a I'ouverture de chaque bouton floral

sont indépendants, soit chaque bouton floral a une méme probabilité de s'ouvrir au cours de
I'intervalle A,.

Soient Xj, ...,X d les D variables aléatoires qui représentent le nombre de boutons floraux qui
s'ouvrent au cours des intervalles de temps A/,..., Ad respectivement.

La probabilité d'observer m, ..., np boutons floraux qui s'ouvrent au cours des intervalles de
temps Ai, ..., Ad, et que I'on cherche a calculer, est: P = n (Xj=m etXf=rizet... et Xp=nD.

1- Utilisation d'une distribution multinomiale.

L'indépendance des N boutons floraux par rapport a la floraison implique que chaque bouton
floral a une probabilité théorique p, de s'ouvrir au cours de l'intervalle de temps Aj. La
détermination des intervalles de floraison des N boutons floraux est une série de N tirages
indépendants et identiques dans la loi théorique pj, ..., po- La variable n suit donc une loi
multinomiale de paramétres N et pi, ..., « (Dagnelie, 1998), d'ou:

=D
P = C(Xi=ni et X2=n2et ... etXD=nD) = ~ " "IP

L

2- Utilisation des probabilités conditionnelles

Cette approche consiste a dire que la probabilité d'ouverture d'un bouton floral au cours d'un
intervalle de temps Ak dépend du nombre de boutons floraux qui se sont ouverts au cours des

intervalles de temps précédents, Aj, ..., Ak-i, et donc du nombre de boutons floraux restant.
Alors P s'écrit:
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(1) P = n{Xi=nj et X2=n2 et ... et XD=nD) = p(Xj=nj) p(Xf=n2\Xi=ni)......p(XD=nD\Xi=ni,
X2=ri2, .. .Xd-i- ud-i)
ri

Calcul individuel des D termes de ce produit de probabilités:

« Premier terme: Xj est la variable aléatoire représentant le nombre de boutons floraux, parmi
N, qui s'ouvrent durant I'intervalle Aj. La probabilité théorique d'ouverture d'un bouton floral
durant Ai est pj. Les N boutons floraux sont indépendants par rapport a la floraison. La
variable aléatoire Xi suit une loi binomiale de parameétres N etpj, d'ou:

« Deuxiéme terme: (X2Xj=ni) est la variable aléatoire représentant le nombre de boutons
floraux qui s'ouvrent au cours de l'intervalle A2 parmi les N-nj boutons floraux restants. Ces
N-rii boutons floraux sont indépendants par rapport a la floraison. La probabilité théorique

d'ouverture d'un bouton floral au cours de A2 est alors p'.= ——=- -. La variable

aléatoire (X2Xj=nj) suit une loi binomiale de parametres N-nj etp 2', d'ou:

}
* kleme terme: (Xk \Xi=nj, X2=n2, .. .Xk-i=rik-i) est la variable aléatoire représentant le nombre
i=k-1
de boutons floraux qui s'ouvrent au cours de l'intervalle A/j parmi les N —"«;boutons
H
floraux restants. La probabilité théorique d'ouverture d'un bouton floral au cours de I'intervalle
Akest: p , - . La variable aléatoire (Xk\Xj=nj, X2=n2, ...Xk-i=nki) suit une loi
N-~m I-Ep
i=*-i
binomiale de paramétres N —~  etpk, d'ou:
1=1
ik
V(Xk=nk\X,=nh .. JG=rik-i) = C>£J, P?
C ™ Pt = Sdrk=
N-1> 1 v, . \N ~'in,
M 5*7 V =1

* Avant-dernier terme:

1
, | = w- In,
PAvV-Zn)

p(Xo-i-riD-i IX i-m , X2~ri2, .. . Xd-t- vid-) - (J °4-2
i=D2 \N-Th,
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N
P(XDi=nD, IXrm, X2=n2 ..X D2=nD2) = C~fn] -

» Dernier terme: p(Xo=nD | Xi=nj, X2-n2, ..Xo0-i=riD-i) est la probabilit¢ que no boutons
floraux s'ouvrent durant I'intervalle de temps Ad parmi les no boutons floraux restants et qui
doivent s'ouvrir au cours de Ad. Cette probabilité vaut 1.

L'expression (1) s'écrit donc:

P = n{X'i=ni etX2=n2et... et XD=nD

r PTtX-P-Pjr-m ) Pn-1 Pn
1 P\ V1 P\) Q-Piiw-n, i i-i-1 V\,{_—”'EFL/ |...v[\ 1§Q-é” YA
p») - (-s¥)
=D
=r rii-r
1=1
avec: r =C"" Gngn, W -£», W -fn
b _ M. yM g K ?2% > ("-FE")_ M
! «2/(N -wi-n 2! 7T VD IlIn.

Soit:

3- Conclusion
Les deux approches conduisent donc au méme résultat. Ces calculs, réalisés a I'échelle de

I'unité florifére, sont valables a I'échelle de I'arbre ou de la population, en utilisant les effectifs
observeés a ces échelles et les probabilités théoriques correspondantes (Chapitre 111-11).
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Modele

Modele de
floraison

Objectif

Prédiction

Caractéristiques

Calcule la probabilité de floraison P(tj)
d'un bouton floral entre les dates tui et t,
exprimées en temps de développement.

Trois modeles de floraison sont dérivés
d'un méme modéle général:

-modele ‘'rameau’: considére

I'asynchronisme de floraison intra et inter

plants.

- modele 'plant': ne considere que

I'asynchronisme de floraison inter plants.

- modéle 'population’: ne considére pas

d'asynchronisme de floraison intra plant,

ni inter plants.

Variables d'entrée:
dates thermiques: tj.j et tj (°C.j)

Variable de sortie:
probabilité de floraison d'un bouton
floral entre tui et U P(t,)

Equations

Notation. Y(2) :Jf_v/iz?lle 2 -dx

Modeéle 'rameau’:

o (aa+,li‘:)&/, G +u) i g{u)du f(a)ida
ot: g(u)= o
(a-a,)2
(<) = e T
fis
Modéle ‘plant':
Pd)= ¥ 7% WA ra)i
C,o4_ Tr EI.
(aaY
ou:  f{a) = e B
Modéle ‘population*:
a-ti a- ti-1
-T
V-t cr-Jti-!

Annexe 4: Tableaux de présentation synthétique des modeles

Parametres
Modéle ‘rameau’:
a s:moyenne de la loi normale des
seuils de floraison des plants sur une
parcelle.
J3s: écart-type de la loi normale des
seuils de floraison des plants sur une
parcelle.
S : écart-type de la loi normale centrée
des décalages entre les seuils de
floraison des unités floriféres d'un
plant et celui du plant.
<fs : parameétre de variance associé a
la floraison a I'échelle de I'unité
florifere.

Modéle 'plant':

a t:moyenne de la loi normale des
seuils de floraison des plants sur une
parcelle.

P t: écart-type de la loi normale des
seuils de floraison des plants sur une
parcelle.

g t: paramétre de variance associé a la
floraison a I'échelle du plant.

Modéle ‘population’:

a :seuil de floraison d'un bouton
floral de la population

a :parametre de variance associé a la
floraison a I'échelle de la parcelle.



Modele

Modeéle de
fécondation-
fructification

Objectif

Aide a
I'analyse de
résultats

Caractéristiques

Exprime la probabilité P(n) qu'une fleur

donne un fruit & n (n>0) graines en
fonction de I'origine du pollen, et de
I'autocompatibilité du plant.

Permet, a partir des distributions des

nombres de graines par fruit provenant de
fleurs auto- et allopollinisées sur un méme
plant, d'estimer lI'autocompatibilité de ce

plant.

Les conditions expérimentales sont des

auto- et allopollinisations saturantes sur un
méme plant, sans émasculation préalable

des fleurs.

Variable d'entrée:
nombre de graines par fruit: n

Variable de sortie:

Probabilité P(n) qu'une fleur donne un

fruit a n graines

Equations
/ 0 On @ an
m = noo+apy —h-y
(n>0)
et

P(O)=1-qe+(I- pre B- (I- p)-e~°2

avec, en autopollinisation:
Q\ —W [l + Xmj Xm\' f n

02 =22"[I+ XmjAm]'f 2

et en allopollinisation:

01=We J+ XmjXnm®

02 = A2e[/2j+ XmjXmj

Paramétres
p :coefficient de partage entre les
deux lois de Poisson de parameétres
0i et o2 décrivant la distribution
bimodale des nombres de graines par
fruit a I'échelle du plant.

g :taux de fructification, constant

ui : parametre de réduction associé a
la premiere loi de Poisson.

W2 : parametre de réduction associé a
la deuxiéme loi de Poisson.

fn'- autocompatibilité des fleurs
définies par la loi de Poisson de
parametre 0j

J,2i - autocompatibilité des fleurs
définies par la loi de Poisson de
parametre o2

Xm/X N rapport, constant, entre le
nombre de grains de pollen
provenant de la fleur donneuse et le
nombre de grains de pollen issus de
la fleur receveuse déposés sur le
stigmate lors de la pollinisation.



Modele Objectif

Modéle de la
courbe de
croissance du
fruit

Représentation

Modéle de
prédiction
des dates de
récolte a
I'échelle du
plant

Prédiction

Caractéristiques

Equation de la courbe de croissance du
fruit en poids frais, w, en fonction du
temps thermique t.

Variable d'entrée:
temps thermique: t (°C.j)

Variable de sortie:
poids frais du fruit au temps t: W (g)

Simule une distribution normale
N(do.5rec, Grec2) des dates individuelles
de récolte des fruits a I'échelle d'un
plant. Les parameétres do.srec et are?2
sont des relations linéaires du rapport
feuilles:fruits du plant et du nombre
moyen de graines dans les fruits du

A
plant. Les paramétres simulés ; ~ et

A2

0 | sont tirés aléatoirement dans les
variables ci-contre

Variables d'entrée:
nombre moyen de graines dans les
fruits du plant: SNmoy
rapport feuilles:fruits du plant: LFR

Variable de sortie:
Distribution estimée des dates de
récolte individuelles des fruits d'un
plant

Equations

V= (LFR, SNmoy)

k>r'Av)=Xd(V)q; +Xd(V)Ad+ed

avec:
Xd(v) = (\, YVLFR, SNnoy)

Lc(V)=Xa(V)n: +XjV)Aa +£fa

avec:
Xa(V) = (1/LFR, SNmoy)

Parametres
P\ poids du fruit a la fin de la
premiére phase de croissance (g)
ti : date du point d'inflexion de la
premiere phase de croissance (°C.j)
a : ordonnée a l'origine du taux de
croissance du fruit (g.g'~*C".j')
P :taux de croissance au cours de la
seconde phase de croissance
(9.9-""C-"j-D
ie : date a laquelle la vitesse de
croissance de la seconde phase de
croissance est égale a P (°C.j)
g* :parametres de la régression linéaire
entre d(BECetXINV) estimés a partir des
données.
Aduerreur sur I'estimation des parameétres de
la régression, suit une loi multinormale

centrée de matrice de variance-covariance
celle associée a I'estimation des parametres

A*

Qd

e d- erreur résiduelle (°C.J) de la régression
linéaire entre dQjrcet V), suit une loi

normale centrée de variance la variance
résiduelle de la régression.

Q* :paramétres de la régression linéaire entre

drec stXj(V) estimés a partir des données.

A a:erreur sur I'estimation des paramétres de la
régression, suit une loi multinormale centrée de
matrice de variance-covariance celle associée a

I'estimation des parametres Q ’

s a\erreur résiduelle (°C.j) de la régression
linéaire entre grecetXJ™V), suit une loi normale
centrée de variance la variance résiduelle de la
régression.



Modéle

Modele
embofité de
prédiction du
poids du fruit
a maturité

Objectif

Prédiction

Caractéristiques

Prédit un poids individuel du fruit a
maturité en fonction des facteurs de
croissance U=(SN, LFR) [SN: nombre
de graines du fruit; LFR: rapport
feuilles:fruits du plant] a partir des
relations entre les paramétres de la
courbe de croissance (ici K et P) et les
facteurs de croissance U.

Les poids estimés servent a calculer la
distribution des poids de fruit a
maturité.

Une prédiction yy (U) est un tirage

aléatoire dans la variable ci-contre. La

variabilité de jp- (U) et des intervalles

de confiance sont estimés par un grand
nombre de tirages

Variables d'entrée:
nombre de graines du fruit: SN
rapport feuilles:fruits du plant: LFR

Variable de sortie:
poids estimé du fruit & maturité:

i f(U) (@

Equations

Wf- K-P + s/

Le poids individuel d'un fruit
caractérisé par les facteurs de
croissance U=(SN, LFR) est tiré
dans la variable aléatoire

TTF (U) = (XK(U)&'K +Xk(U)ak+sk)

1(Xp(U)Up +Xp(U)AP+£EP)+£r

avec:
XKU) = (1, \og(LFR))
Xp(U) = (LFR, SN).

Parametres
K parametre d'échelle entre le poids du
fruit a maturité et son poids P aprés la
premiére phase de croissance.
P poids du fruit a la fin de la premiére
phase de croissance (g)
Sf: terme aléatoire

g 'k parametres de la régression

linéaire entre K et Xk(U). estimés a partir
des données.

AK: erreur sur I'estimation des
parameétres de la régression, suit une loi
multinormale centrée de matrice de
variance-covariance celle associée a

I'estimation des paramétres

ek: erreur résiduelle de la régression
linéaire entre K et Xj¢JJ), suit une loi
normale centrée de variance la variance
résiduelle de la régression

g* :parameétres de la régression linéaire

entre P et XRU) estimés a partir des
données.

Ap:erreur sur I'estimation des
parameétres de la régression, suit une loi
multinormale centrée de matrice de
variance-covariance celle associée a

I'estimation des paramétres Q*

Ep : erreur résiduelle de la régression
linéaire entre P etXp(U), suit une loi
normale centrée de variance la variance
résiduelle de la régression

er:variable aléatoire normale associée a
I'erreur résiduelle du modele de la
courbe de croissance individuelle du
fruit.



Modéle Objectif

Modéle
simplifié de
prédiction du Prédiction
poids du fruit
a maturité

Caractéristiques Equations
Prédit directement un poids individuel
du fruit @ maturité en fonction d'un
prédicteur SN\og(LFR) dépendant des
facteurs de croissance U~(SN, LFR)
[67V: nombre de graines du fruit; LFR:
rapport feuilles:fruits du plant].

Les poids estimés servent a calculer la  jyf (U) = X(U) Q*
distribution des poids de fruit a
maturité

avec:

X(U) = (1, SN-\og(LFR))

Variables d'entrée:
nombre de graines du fruit: SN
rapport feuilles:fruits du plant: LFR

Variable de sortie:
poids estimé du fruit a maturité:

Wt (U)(9)

Paramétres

Q* : parameétres de la régression
linéaire entre W/etX(U) estimés a
partir des données.



Annexe 5: Planches photos

P. cattleianum var. cattleianum P. cattleianum var. lucidum

Bouton floral et fleurs de goyavier-fraise sur deux pousses issues
d'un méme rameau terminal
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Stades de maturité différenciés des fruits sur un méme plant
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et de leurs dates de récolte pour un cycle de production naturel chez le goyavier-fraise.

Figure 6: Distributions observées du nombre de graines par fruit apres une pollinisation libre
sur 4 plants de goyavier-fraise.
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simplifié en A du nombre de graines par fruit aprés une allopollinisation saturante sur 5
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pour la phase floraison-récolte par différentes méthodes de calcul.
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Tableau 14: Corrélations entre les écarts du modele lors de la phase fertilisation-floraison en
validation interne et des variables caractéristiques des cycles étudiés.

Tableau 15: Corrélations entre les écarts du modeéle lors de la phase floraison-récolte en
validation interne et des variables caractéristiques des cycles étudiés.

Tableau 16: Effet du site et du type de floraison (déclenchée par un apport d'azote ou
naturelle) sur le nombre de d'ovules par fleurs du goyavier-fraise.
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Résumé

La domestication du goyavier-fraise (Psidium cattleianum) est envisagée dans le cadre d'un
projet de diversification agricole dans les Hauts humides de I'lle de la Réunion. Le nombre de
fruits par plant et leur calibre sont deux caractéres qui déterminent le rendement commercial.
Ils sont trés variables et semblent peu liés au génotype. Une approche agronomique de la
domestication de cette espéce est proposée. Elle consiste a rechercher comment s'élaborent
ces caracteres et leur variabilité a travers différentes étapes du cycle de production, sous I'effet
de facteurs environnementaux, physiologiques et génétiques. Le but est de pouvoir agir sur
certains facteurs par des techniques culturales appropriées. Les particularités générales de
cette démarche sont la diversité génétique du matériel végétal et le peu de références sur
I'espéce, confirmé par une analyse bibliographique.

Le cycle phénologique du goyavier-fraise a été caractérisé a travers un suivi en milieu naturel
a la Réunion. En culture, un apport d'azote modifie ce cycle phénologique naturel en
déclenchant I'émission d'une pousse florifere. Le cadre de notre travail est un cycle de
production naturel en parcelle cultivée, sans interaction avec des cycles déclenchés. Le
schéma d'un modele global d'élaboration du nombre de fruits et de leur calibre est proposé,
structuré autour de 5 étapes du cycle de production: I'élaboration du nombre de fleurs, la
floraison, la pollinisation, la fécondation-fructification et la croissance du fruit. Les sorties
attendues sont les distributions des calibres et des dates de récolte a I'échelle de la parcelle.
Ses objectifs sont la simulation et la prédiction pour aider les agriculteurs dans leurs choix
techniques. L'étude et la modélisation des étapes de floraison, de fécondation-fructification et
de croissance du fruit sont présentées,
i

La variabilité génétique des plants entraine un asynchronisme de floraison qui n'est pas pris en
compte par un modele de floraison congu pour un verger monovariétal. Un modéle général de
floraison, stochastique, est alors construit. Il décrit la floraison a différentes échelles et prend
en compte I'asynchronisme de floraison entre les plants et au sein de chaque plant. Un essai de
pollinisation contrdlée montre que le goyavier-fraise présente une autocompatibilité partielle
et variable entre les plants. Les distributions des nombres de graines par fruit ont été
modélisées. Elles dépendent du plant, de I'origine génétique du pollen et des conditions de
pollinisation. La modélisation de la pollinisation et de la fécondation dans une population
hétérogéne apparait complexe et nécessite des études complémentaires. Une approche
générale de la modélisation de I'effet de facteurs de croissance sur la courbe de croissance du
fruit est présentée puis appliquée au goyavier-fraise, avec comme facteurs de croissance le
nombre de graines du fruit et le rapport feuilles:fruits du plant. Les erreurs statistiques sont
associées au modele de prédiction pour estimer la variabilité des sorties. La distribution des
dates de récolte a I'échelle du plant est estimée & partir du rapport feuilles:fruits du plant et du
nombre moyen de graines dans ses fruits.

La démarche générale de cette étude est discutée, ainsi que les résultats obtenus. Des pistes de
recherches complémentaires sont proposées. Les retombées pratiques de ces travaux sont
soulignées. Enfin, la généralisation de I'approche agronomique de domestication et des
modeéles proposés est discutée.

Mots-clés: domestication, modele, composantes du rendement, floraison, fécondation,
croissance du fruit, Psidium cattleianum, lle de la Réunion

Laboratoires d'accueil:
CIRAD-FLHOR, BP 180, 97455 Saint Pierre cedex, lle de la Réunion
INRA-PSH, Bat A, Domaine St Paul, Site Agroparc, 84914 Avignon cedex 9
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Summary

From flower to fruit: study and modelling of flowering, fecundation-fruit set, and fruit
growth in strawberry guava (Psidium cattleianum).

Strawberry guava (Psidium cattleianum) domestication is studied within a project of crop
diversification in humid highlands of Réunion Island. The number of fruit per plant and their
individual weight determine the commercial yield. These characteristics are highly variable
and do not seem to be linked to the genotype. An agronomic approach of domestication is
proposed for this species. It consists in identifying how are built-up these characteristics and
their variability through the different steps of the production cycle and under the effect of
environmental, physiological and genetic factors. The objective is to act on some of these
factors using appropriate cultivation techniques. Main features of this approach are the genetic
diversity and the lack of references on the species, as confirmed by a bibliographical analysis.

Strawberry guava phenological cycle was studied on feral stands in Réunion Island. In
cultivation, nitrogen modifies the natural phenological cycle by triggering a new production
cycle. The setting of the study is a natural production cycle in an orchard, without interaction
with triggered cycles. A model representing the process of fruit number and individual weight
build-up is proposed, structured around five steps: number of flowers build-up, flowering,
pollination, fecundation-fruit set, and fruit growth. The model outputs are the individual fruit
weight and harvest dates distributions at the orchard level. Its functions are simulation and
prediction in order to assist farmers in their technical choices. This work deals with the
flowering, fecundation-fruit set and fruit growth steps.

The plant genetic diversity induces a flowering asynchrony which is not taken into account by
flowering model conceived for a monovarietal orchard. A general stochastic flowering model
is then built. It describes flowering at different levels and considers the flowering asynchrony
both within and between plants. A controlled pollination experiment showed that strawberry
guava is partially self-compatible, and that self-compatibility level varies among plants. The
distribution of seed number per fruit depends on the individual, on the pollen genetic origin
and on the pollination conditions. The modelling of pollination and fecundation in a
genetically heterogeneous population appears complex and further research is needed. A
general approach to model the effect of growth factors on individual fruit growth curve is
presented. It is then applied to strawberry guava fruit growth, with the seed number per fruit
and the plant leaf:fruit ratio as growth factors. Statistical errors are associated to the
prediction model in order to estimate the output variability. The distribution of harvest dates
at the plant level is estimated from the plant leaf:fruit ratio and the mean number of seeds per
fruit.

The general approach used in this study and the results are discussed, and further research is
outlined. Practical consequences of this work are underlined. Finally, the generalisation of the
agronomic approach of domestication and of the models is discussed.

Key words: plant domestication, modelling, yield components, flowering, fecundation, fruit
growth, Psidium cattleianum, Réunion Island.
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