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Article de synthése / Review article

Facteurs impliqués dans la levée des mauvaises
herbes au champ

Maryse L. Leblanc’, Daniel C. Cloutier?, Gilles D. Leroux®
et Chantal Hamel*

Recu 1998-11-02; accepté 1999-05-07
PHYTOPROTECTION 79 : 111-127

La levée des mauvaises herbes au champ est le résultat du bris de la
dormance des graines, de leur germination et de la croissance du germe
jusqu’a la surface du sol. Une revue de ces conditions et des facteurs qui
lesinfluencent fait I'objet de cette étude. Des levées importantes a certaines
périodes de I'année démontrent que les graines enfouies dans le sol sont,
au cours de ces périodes, dans un état physiologique favorable a leur
germination. Cependant, les semences ne sont pas toujours aptes a germer
et passent par des états d’'inhibition: dormance ou quiescence. Plusieurs
facteurs environnementaux et souvent une combinaison de ceux-ci peuvent
déclencher la germination. Les trois principaux facteurs qui ont été identifiés
comme ayant des répercussions majeures sur la germination des graines
sont la température, I'humidité et la lumiére. Comme la levée est issue de
la germination, il est souvent difficile de dissocier les facteurs qui régissent
chacune d’elles. En effet, des que la graine a germé, le processus de levée
débute. La levée est aussi affectée par les conditions environnant la
croissance du germe, et ce, jusqu’a ce qu'il atteigne la surface du sol. En
climat tempéré, au printemps, la levée est principalement modulée par la
température, I'eau et I'état physique du sol. Le sol constitue une barriére
physique que le germe doit franchir pour atteindre la surface du sol. La
cro(te qui se forme parfois a la surface du sol peut étre aussi une entrave
a la levée. L’état de dormance des graines et les conditions climatiques
requises pour la germination et la levée difféerent d’'une espéce a l'autre,
compliquant ainsi les généralisations qui pourraient étre faites du patron
d’émergence des mauvaises herbes dans un champ.

[Factors involved in emergence of weeds in the field]

Weed emergence in the field results from breaking of seed dormancy, seed
germination and growth of the seedling to the soil surface. This work
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reviews the factors that affect these mechanisms. Flushes of weed emer-
gence during certain time periods demonstrate that buried seeds are in a
physiological state favorable to germination. However, seeds are not
always able to germinate as they may be dormant or quiescent. Several
environmental factors or their combination can initiate germination. The
three main factors that have been identified as being the most important
for seed germination are temperature, moisture, and light. Since emer-
gence is closely tied to germination, it is often difficult to separate the
factors affecting each process. Weed emergence is initiated as soon as the
seed germinates. Emergence is also influenced by factors affecting seed-
ling growth until it reaches the soil surface. In temperate regions, in the
spring, weed emergence is mainly affected by temperature, water and soil
physical state. In order to reach the soil surface, the weed seedling must
pass through a soil layer which constitutes a physical barrier. Soil crust
can also be an obstacle to weed emergence. Seed dormancy and the
environmental conditions required for germination and growth vary from
species to species and complicate any generalisations that could be made
concerning the pattern of emergence of weeds in a given field.

INTRODUCTION le moment d’intervention chimique ou

physique et faciliter ainsi la gestion des

La levée des mauvaises herbes a été mauvaises herbes (Bond et Baker 1990).

étudiée depuis le début du siécle et a La levée, issue de la germination, est
fait I'objet de nombreuses recherches. intimement liée a celle-ci. D’ailleurs, il
Cependant, les mécanismes impliqués est souvent difficile de dissocier les
dans ce processus sont complexes et facteurs qui régissent chacune d’elles.
les interactions qui en découlent limi- La germination résulte d’une transfor-
tent notre compréhension du phéno- mation physiologique interne de la grai-
mene. Ainsi, il est difficile de prévoir ne suite a une exposition a certaines
avec exactitude a quel moment et sous conditions alors que le processus de la
quelles conditions la levée des mauvai- levée débute aprés que la graine ait
ses herbes surviendra au champ. IlIn’en germé et dure jusqu’a ce qu’elle ait
reste pas moins que le moment de la atteint la surface du sol. La levée des
levée des mauvaises herbes, sa durée mauvaises herbes correspond, pour
et sa composition floristique demeu- I'agriculteur ou I'agronome, a l'appari-
rent toujours des préoccupations tion des premiers organes végétatifs
agronomiques importantes (Harvey et visibles tels que les cotylédons ou les
Forcella 1993; Roberts et Potter 1980; premiéres feuilles (Jauzein 1986). Lors-
Stoller et Wax 1973). lls peuvent, dans que les graines sont a la surface du sol,
certains cas, influencer le choix des la germination et I'émergence sont
cultures ou des dates de semis (Harvey soumises aux mémes conditions et les
et Forcella 1993 ). Lorsqu’il n’existe pas deux processus peuvent étre confon-
de moyens de répression efficaces et dus. Par contre, les graines enfouies
résiduels pour la saison et que les ca- plus profondément ne sont pas néces-
ractéristiques de croissance et de ma- sairement soumises aux mémes condi-
turation de la culture le permettent, un tions de germination et de levée. Sous
semis aprés la levée maximale des ces conditions, la proportion de graines

mauvaises herbes minimisera les ris- qui germe est généralement plus éle-
ques de perte causée par la compéti- vée que la proportion de graines qui
tion de ces derniéeres (Leblanc et Clou- atteint la surface du sol et émerge (Clou-
tier 1996). Par ailleurs, la connaissance tier et al. 1996; Stoller et Wax 1973).
de la périodicité d’émergence des ad- Les graines doivent se trouver dans

ventices pourrait permettre d’optimiser des conditions compatibles avec leurs
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exigences de germination et de crois-
sance pour lever au champ.

Nous présenterons ici une revue des
conditions et des facteurs qui peuvent
influencer la levée des mauvaises her-
bes au champ (fig. 1). L'objectif de cet
article n’est pas de réviser les proces-
sus de germination ou de croissance
qui ont fait I'objet de nombreuses pu-

blications. Le but n’est pas non plus de -

réviser les modeles de prédiction de
levée des mauvaises herbes mais plu-
16t d’approfondir la compréhension du
phénoméne de la levée car ce n'est
gu’une tres faible proportion de grai-
nes qui émerge aprés germination.

DORMANCE
EMBRYONNAIRE

température

BRIS DE LA DORMANCE

testa, fempérature,
humidité, lumiére, O,, CO.,
NO;, éthyléne, travail du sol

GERMINATION

Percée des enveloppes
séminales par la radicule

température, humidité, O,,
50l et ses composantes

profondeur

LEVEE

Allongement de la radicule,
croissance épigée ou hypogée de la
plantule jusqu’d la surface du sol

Figure 1. Principaux facteurs affectant la
levée des mauvaises herbes
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ETAT PHYSIOLOGIQUE
DE LA GRAINE

La levée des mauvaises herbes est
beaucoup plus importante a certaines
périodes de I'année qu’a d’autres. On
peut en déduire qu’au cours de ces
périodes, les graines enfouies sont dans
un état physiologique favorable a leur
germination. Cependant, les semences
ne sont pas toujours aptes a germer et
passent par des états d’inhibition (Jau-
zein 1986; Popay et al. 1995).

Dormance

La dormance est un état des graines
causé par des conditions climatiques
ou physiologiques qui empéchent leur
germination. |l existe plusieurs types
de dormance mais leur définition ne
fait pas l"'unanimité de tous les cher-
cheurs. Crocker (1916) a introduit la
notion de dormance primaire et secon-
daire. La dormance primaire caractéri-
se les graines qui, lorsque fraichement
tombées du plant-mere, ne germent pas.
Harper (1957) a qualifié ce phénomeéne
de dormance innée: les graines sont
nées dormantes. Lorsqu’il y a levée de
la dormance primaire, la graine peut
germer ou entrer en dormance secon-
daire si elle est exposée a certaines
conditions non propices a sa germina-
tion (Crocker 1916).

Harper (1957) a distingué deux autres
types de dormance: induite et forcée.
La dormance induite survient lorsque la
graine entre en dormance a la suite
d’une exposition a certaines conditions.
Cette appellation est ambigué puisqu’el-
le fait référence autant a la dormance
secondaire qu’a la dormance primaire
qui, elle aussi, peut étre induite par une
exposition du plant-mére a certaines
conditions environnementales (Karssen
1982). Cette dormance est endogéne et
peut étre interrompue par des stimuli
externes appropriés. La dormance for-
cée (ou la quiescence qui est un terme
plus approprié), de type exogene, est
imposée par la présence ou |'absence
de certains facteurs environnementaux.
Lorsque ces conditions sont levées, la
germination des graines se produit. Les
graines dormantes, enfouies dans le sol,
peuvent étre sous l'influence de I'un ou
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l'autre de chacun de ces types de dor-
mance. Elles peuvent également pas-
ser d'un type de dormance & un autre
(Benoit et Lemieux 1987). Par ailleurs,
nous croyons comme certains auteurs
que le terme de dormance ne devrait
pas étre confondu avec |'absence de
facteurs requis pour provoquer la ger-
mination, c'est-a-dire la quiescence. |l
devrait étre réservé uniquement aux
phénomeénes physiologigues survenant
a l'intérieur méme de la graine et em-
péchant toute activité de croissance de
I'embryon (dormance embryonnaire)
(Vleeshouwers et al. 1995).

La dormance serait un trait d’adap-
tation qui permet d'optimiser, a l'inté-
rieur d'une population de graines, la
distribution de la germination a travers
le temps. Elle est cyclique etinfluencée
par les changements saisonniers (Egley
1986a). La majorité des graines d’'une
population donnée d’'une espéece appar-
tenant a la catégorie des annuelles d'été
est non dormante au printemps, puis-
qu’une germination a cette période de
I"'année permet normalement a la plan-
te de compléter son cycle. Par contre,
dans une population donnée d'une es-
pece appartenant a la catégorie des
annuelles d'automne, la proportion de
graines non dormantes est supérieure
au cours de I'été. Le cycle engendré
par la dormance et la non dormance
des graines semble en grande partie
responsable du patron d’émergence des
mauvaises herbes (Popay et al. 1995).

Bris et induction de la dormance

Plusieurs études reconnaissent que la
température est le principal facteur qui
influence le bris de la dormance em-
bryonnaire (Bouwmeester et Karssen
1993b; Egley 1986b; Karssen 1982;
Vleeshouwers et al. 1995). La dorman-
ce des annuelles d'été est brisée par
des basses températures survenant
habituellement durant I'hiver alors que
le bris de la dormance des annuelles
d’automne nécessite des températures
élevées (Baskin et Baskin 1989). On a
déja évoqué que des températures ex-
trémes pourraient agir au niveau des
cellules de I'embryon et détruire la struc-
ture cellulaire organisée qui fait obsta-
cle a la germination (Come 1975). |l est
aussi probable que des régulateurs de
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croissance soient impliqués dans la
dormance embryonnaire et que les
températures modifient un certain rap-
port entre des inhibiteurs et des stimu-
lateurs de croissance. Le mode d'ac-
tion et le role physiologique de ces
substances ont été discutés dans plu-
sieurs articles et ne seront pas présen-
tés ici (Ellis et al. 1997; Kigel et Galili
1995).

Le facteur température est souvent
difficile a interpréter puisqu’il joue éga-
lement un réle important dans le pro-
cessus de la germination. Le cycle de
la dormance/non-dormance chevauche
le cycle saisonnier des températures et
méme s’il y a bris de la dormance, la
graine ne germera pas nécessairement
si ses besoins en température ne sont
pas rencontrés (Benech-Arnold et San-
chez 1995; Egley 1995).

D’autres facteurs comme la lumiére,
I'humidité du sol et les nitrates ont
également été mentionnés comme étant
impliqués dans le bris de la dormance.
Par contre, certaines études rapportent
que ces facteurs n’influencent pas le
cycle saisonnier de la dormance em-
bryonnaire des graines (Vieeshouwers
et al. 1995). Par ailleurs, tous ces fac-
teurs sont reconnus comme stimulant
la germination (Vincent et Roberts 1977).
Peu d’études font la distinction entre le
bris de la dormance et la stimulation de
la germination ou entre 'induction de
la dormance et I'inhibition de la germi-
nation. On appelle inhibition de germi-
nation tout phénomeéne qui s’oppose a
la germination d’'un embryon non dor-
mant (Come 1975). A la différence de
la dormance, l'inhibition disparait si
I'on supprime le facteur inhibiteur,.
Beaucoup d’entre elles sont dues aux
enveloppes de la semence: inhibitions
tégumentaires (résistance physique, im-
perméabilité a l'eau, aux gaz, photo-
sensibilité de I'enveloppe) (Stabell et
al. 1998). D’autres sont reliés a la pré-
sence, dans le milieu, de conditions
climatiques inadéquates ou de substan-
ces inhibitrices de germination (Come
1975).

On rapporte qu’une inhibition pro-
longée a souvent pour conséquence
I'induction d’'une dormance embryon-
naire (Come 1975). Par contre, il peut
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y avoirinduction de la dormance méme
lorsque que les conditions sont favora-
bles a la germination (Vleeshouwers et
al. 1995). Les mécanismes et les fac-
teurs impliqués dans le processus de la
dormance demeurent un sujet contro-
versé. Selon Forcella et al. (1997), la
dormance de graines d’annuelles peut
étre induite en moins d’une journée par
I’exposition de celles-ci a des tempéra-
tures élevées (35°C). lls rapportent aussi
que plusieurs autres variables micro-
climatiques telles que le potentiel hy-
drique, la concentration en CO, ou en
0, peuvent provoquer ladormance. Par
contre, selon Vleeshouwers et al. (1995),
les mécanismes de dormance et de
germination n’entrent pas en compéti-
tion parce que l'induction de la dor-
mance de graines enfouies prend plu-
sieurs mois alors que la germination
est complétée en quelques jours. Ces
auteurs ont démontré aussi que les
changements cycliques de la dormance
au cours de la saison étaient unique-
ment reliés a la température du sol.

GERMINATION

La germination survient chez les grai-
nes non dormantes. Elle débute par
une activité métabolique dans la se-
mence qui se traduit par la croissance
de I'embryon et de la percée des enve-
loppes séminales par la radicule et se
termine avec le début de I'allongement
de la radicule {(Come 1975; Vlees-
houwers 1997). Plusieurs facteurs en-
vironnementaux et souvent une combi-
naison de ceux-ci peuvent déclencher
la germination. Les trois principaux
facteurs qui ont été identifiés comme
ayant des répercussions majeures sur
la germination des graines sont la tem-
pérature, I'humidité et la lumiére (Hil-
ton 1985a; Zimdahl et al. 1988). L’'im-
portance relative de ces facteurs varie
considérablement entre les régions et
les pays et peut aussi changer selon
I’évolution du climat au cours de la
saison (Baskin et Baskin 1990; Hakans-
son 1992; Longchamp et al. 1984). Par
exemple, dans une région a climat froid,
la température est un facteur critique
pour déterminer le moment de la ger-
mination des mauvaises herbes. Par

contre, dans les tropiques, I"humidité
est un facteur de plus grande importan-
ce puisque a cet endroit, I'eau peut
devenir un facteur limitatif plus sévere
(Hilton 1985a). Sans négliger |'effet
possible d’autres éléments du milieu,
nous voulons souligner dans les sec-
tions qui suivent l'importance de la
température, de la lumiére et de I"humi-
dité sur la germination.

Température

La température joue un réle important
dans le processus d'initiation de la
germination des mauvaises herbes. A
chaque printemps, en zone tempérée, il
y a une levée de plantules qui est asso-
ciée a 'augmentation de la températu-
re du sol. Comme latempérature a une
grande influence sur la vitesse des réac-
tions chimiques, on pense généralement
que la germination est stimulée par une
augmentation de température (Come
1975). Il semble que chaque plante a sa
propre température de base en dessous
de laquelle il n’y a aucune croissance.
Il existe aussi une température maxi-
mum au-dessus de laquelle la germina-
tion cesse. Le tableau 1 regroupe quel-
ques espéces que l'on retrouve au
Québec et dont les exigences thermi-
ques de germination ont été citées dans
la littérature. Ces seuils de températu-
res de germination nous donnent l'in-
tervalle auquel la mauvaise herbe peut
germer. lls pourraient éventuellement
étre intégrés dans un modele de prédic-
tion de levée. Les températures mini-
males de germination peuvent aussi étre
utilisées pour calculer I'accumulation
des degrés-jours (DJ) comme on le fait
pour les cultures. En 1966, King a
suggéré l'existence possible d'une rela-
tion entre les unités thermiques accu-
mulées et la date d’émergence initiale
de chaque espéce de mauvaises her-
bes. Stoller et Wax (1973) ont expéri-
menté cette relation et ont trouvé peu
de corrélation entre I'accumulation
d’unités thermiques et I’émergence des
mauvaises herbes lorsque la tempéra-
ture de base pour les mauvaises herbes
était 10°C. Par contre, Forcella (1992) a
démontré que le taux de levée de la
sétaire jaune (Setaria glauca (L.) Beauv.),
du chénopode blanc (Chenopodium
albumL.) etde 'amarante a racine rouge
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Tableau 1. Températures de germination de différentes espéces de mauvaises herbes

Température (°C minimum)

Espece Minimum  Optimum  Maximum Références

Amaranthus retroflexus L. 7-20 30-40 40 Andersen 1968; Chu et al. 1978;
Everson 1949; Kigel et al. 1977;
Lauer 1953; Wiese et Binning 1987

Ambrosia trifida L. 8 10-24 41 Abul-Faith et Bazzaz 1979

Capsella bursa-pastoris

(L.) Medic 2-5 - 20-30 Lauer 1953; Popay et Roberts 1970

Chenopodium album L. 2-6 20-25 35-45 Andersen 1968; Bouwmeester et
Karssen 1993a; Chu et al. 1978;
Harvey et Forcella 1993; Henson 1970;
Holm et al. 1977; Lauer 1953;
Murdoch et al. 1989; Saini et al. 1985;
Wiese et Binning 1987

Chenopodium glaucum L. 20 35 40 Lauer 1953

Chenopodium

polyspermum L. 20 40 - Lauer 1953

Chenopodium rubrum L. 25 40 40 Lauer 1953

Digitaria sanguinalis

(L.) Scop. 13-20 30-40 35-40 Lauer 1953; Toole et Toole 1941

Echinochloa crus-galli

(L.} Beauv. 7-20 30-35 45 Andersen 1968; Lauer 1953;
Ogg et Dawson 1984; Rahn et al. 1968;
Wiese et Binning 1987

Erysimum cheiranthoides L. 20 35 40 Lauer 1953

Galeopsis tetrahit L. 2-5 13 20 Lauer 1953

Gnaphalium uligonosum L. 25 35 35 Lauer 1953

Matricaria maritima L. 2-5 20 35 Lauer 1953

Panicum miliaceum L. 6,9 - - Wiese et Binning 1987

Plantago major L. 20 25-35 - Deschénes et Moineau 1972;
Lauer 1953

Poa annua L. 2-5 7-35 35 Lauer 1953

Polygonum aviculare L. - 25-35 - Lauer 1953; York et Lewis 1976

Polygonum convolvulus L. 25 2-5 30 Lauer 1953

Polygonum persicaria L. 15-25 35 35 Bouwmeester et Karssen 1992; Lauer 1953

Polygonum lapathifolium L. 2-10 40 10-40 Lauer 1953; Roberts et Neilson 1980

Portulaca oleracea L. - 20-35 - Egley 1974; Everson 1949

Senecio vulgaris L. 7 25 35 Lauer 1953; Popay et Roberts 1970

Setaria viridis (L.) Beauv. 7 20-30 40 Lauer 1953

Sinapis arvense L. 2-5 7 20-30 Lauer 1953

Sisymbrium officinale

(L) Scop. 16 - - Bouwmeester et Karssen 1993b

Sonchus arvensis L. 25 40 30 Lauer 1953

Sonchus asper (L.) Hill 7 35 35 Lauer 1953

Sonchus oleraceus L. - - 30 Lauer 1953

Spergula arvensis L. 2-5 13-25 35 Karssen et al. 1988; Lauer 1953; New 1961

Stellaria media (L.) Cyrillo 2-5 12-20 30 Lauer 1953; Roberts et Lockett 1975

Taraxacum officinale Weber - 15 - Turkington et Franko 1980

Thiaspi arverse L. 1-5 28-30 32 Baskin et Baskin 1989; Lauer 1953
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(Amaranthus retroflexus L.) était lié de
fagon parabolique aux DJ de croissan-
ce en avril mais seulement sur une base
comparative entre des régions géogra-
phiquement éloignées. Fidanza et al.
(1996) ont fait le calcul des DJ avec une
température de base de 12°C pour la
digitaire astringente (Digitaria ischae-
mum (Schreb.) Muhl.). lls ont établi
que le calcul des DJ avec la températu-
re du sol a 2,5 cm de profondeur don-
nait la meilleure corrélation. La pre-
miere levée de la digitaire se situait
entre 42 et 78 DJ mais la majorité de la
levée a eu lieu entre 140 et 230 DJ.

Le concept des unités thermiques ou
des DJ pourrait étre une avenue inté-
ressante pour prédire la premiere levée
de mauvaises herbes au printemps mais
elle semble étre liée intimement a l'es-
péce et peut-étre méme aux écotypes
et biotypes. L’accumulation des DJ de
croissance des mauvaises herbes est
beaucoup moins précise pour prédire
’émergence des mauvaises herbes que
celle des cultures a cause de la variabi-
lité dans les classes d’age des graines
de mauvaises herbes, des caractéristi-
ques de la dormance, de la distribution
spatiale et des exigences de germina-
tion différentes incluant des seuils de
températures de germination qui va-
rient entre les especes mais aussi par-
fois a I'intérieur de la méme espeéce de
mauvaises herbes (Mulugeta et Stol-
tenberg 1997b). L'origine, le moment
de la récolte des graines et leur mani-
pulation peuvent aussi avoir une influen-
ce sur leurs exigences subséquentes de
germination.

La recherche s’est aussi orientée vers
I'étude d’alternance de températures
puisque ce phénomene se retrouve en
conditions naturelles ou les graines
subissent obligatoirement des varia-
tions thermiques quotidiennes. Plu-
sieurs auteurs rapportent une augmen-
tation de germination suite a différentes
fluctuations de températures avec cer-
taines espéces de mauvaises herbes
(Baskin et Baskin 1980, 1986, 1987; Cross
1931; Egley 1986b; Everson 1949; Mar-
tinez-Ghersa et al. 1997; Popay et
Roberts 1970; Roberts 1981; Saini et al.
1985; Staniforth et Cavers 1979; Sung
etal. 1987; Taylorson et Hendricks 1972;

Thompson et al. 1977; Toole et Toole
1941; Wagenvoort et Van Opstal 1979;
Watanabe 1981; Wesson et Wareing
1969; Willemsen 1975). |l semble que
des températures alternées, basse la
nuit et plus élevée le jour, agiraient au
niveau des cellules de 'embryon et
pourraient modifier une structure cel-
lulaire organisée qui fait obstacle a la
germination et surmonter I'action d’in-
hibiteurs (Come 1975). Les fluctuations
de températures peuvent se substituer
au besoin de lumiére de nombreuses
semences (C6me 1975). Les tempéra-
tures alternées jouent un réle plus im-
portant lorsque les graines se retrou-
vent a la surface ou dans les premiers
cm du sol (Martinez-Ghersa et al. 1997).
Cependant, il est trés difficile de repro-
duire la réalité du champ puisque les
maxima et minima de température évo-
luent de facon journaliere et sont diffi-
cilement prévisibles.

La température demeure un facteur
important de la germination et consé-
quemment, de la levée des mauvaises
herbes au champ. Mais, comme on a
pu le constater, elle nest pas le seul
facteur a étre considéré. Dans plusieurs
cas, la température pourrait étre utili-
sée efficacement pour prédire et expli-
quer une partie de la levée lorsque les
conditions le permettent.

Humidité

La présence d'une humidité adéquate
est un facteur important qui détermine-
ra le moment de levée des mauvaises
herbes (Roberts et Potter 1980). Les
graines doivent s’imbiber avant de
germer. Dans les sols trés secs, les
graines de certaines espéces peuvent
demeurer viables et ne germer que
lorsque I'humidité est suffisante. Le
taux d’humidité dans le sol a une in-
fluence majeure sur I'ampleur et la
nature de la levée des mauvaises her-
bes (Cavers et Benoit 1989). Ainsi, les
fluctuations du taux d’humidité dans le
sol avec des cycles d'hydratation et de
déshydratation favorisent une germi-
nation plus importante (Egley 1986a).
Par exemple, les sols sableux qui ont
généralement une plus grande fluctua-
tion d’humidité que les limons argileux
ont aussi une levée plus importante de
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mauvaises herbes (Colosi et al. 1988;
King 1966; Vincent et Cavers 1978). La
crolte qui se forme a la surface des sols
argilo-limoneux offre une résistance
physique a la levée qui diminue avec la
réhumidification du sol. Par ailleurs, les
sols trés humides ont généralement
moins d"émergence de plantules (Pare-
ja et Staniforth 1985).

Plusieurs recherches ont démontré
I'importance de la pluie sur la périodi-
cité d’émergence des mauvaises her-
bes (Egley et Williams 1991; Stoller et
Wax 1973; Vincent et Cavers 1978).
Roberts et Potter (1980) ont noté une
grande correspondance entre les pério-
des ou la levée est importante et la
distribution des précipitations. Cepen-
dant, les conditions d’humidité que le
sol doit atteindre pour provoquer la
germination des mauvaises herbes sont
mal connues car elles different d'un type
de sol a un autre et d'une espéce a une
autre. Certains chercheurs ont observé
que les levées principales de plantules
survenaient aprées que le sol ait atteint
sa capacité au champ et que le contenu
en humidité demeure assez haut pour
plusieurs jours (Roberts et Potter 1980).
Mais, il est difficile de quantifier la re-
lation en fonction des variations du
niveau d"humidité et de sa durée. Stol-
ler et Wax (1973) rapportent que les
pluies doivent étre suffisantes pour que
le sol d'une épaisseur de 10 cm soit a
la capacité au champ. Egley (1986a) a
observé que lorsque I"humidité du sol
était adéquate au début de la saison
végétative, les pluies subséquentes
provoquaient peu de levées de mauvai-
ses herbes. Les travaux de Bond et
Baker (1990) tendent a confirmer cette
observation. Ces auteurs rapportenten
effet que I'utilisation d’un systéme d'ir-
rigation donne généralement un patron
d’émergence des mauvaises herbes plus
uniforme et tend a réduire I'étendue de
la levée des plantules au cours de la
saison.

Lumiére

L'importance de la lumiére prend sur-
tout de I'ampleur sous un couvert vé-
gétal car au fur et @ mesure que la cul-
ture se développe, la lumiére qui est
transmise au sol s’atténue de fagon im-
portante. Ce n’est cependant pas la
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germination de toutes les especes de
mauvaises herbes qui sera affectée par
le manque de luminosité (Anderson et
Nielsen 1996; Oryokot et al. 1997). L'étu-
de de la germination de plusieurs espeé-
ces a permis de les caractériser selon
leur sensibilité a la lumiére (Jauzein
1989). Certaines sont totalement dé-
pourvues de photosensibilité quelle que
soit la température. D’autres ont une
photosensibilité positive; c’est-a-dire
que la germination est induite par la
lumiére. Pour certaines especes, ce
phénomene survient surtout lorsque les
températures se situent entre 20 et 25°C
(Jauzein 1989). Pekrun et al. (1997) ont
observé que la sensibilité a la lumiére
des graines du Brassica napus était plus
apparente a 20°C qu’a 12°C. Par contre,
la germination de plusieurs espéces
peut étre inhibée par lalumiére; on parle
alors de photosensibilité négative.
Certains chercheurs ont observé cet état
surtout lorsque la température est bas-
se, soit entre 2 et 5°C et jusqu’a 10 a
15°C {Jauzein 1989). D’autres graines
de mauvaises herbes peuvent aussi
avoir une photosensibilité cyclique;
c’est-a-dire tant6t positive, tantot néga-
tive. La photosensibilité est générale-
ment spécifique a chaque espéce mais
certains facteurs environnementaux
peuvent la modifier (Bouwmeester et
Karssen 1989; Gallagher et Cardina
1998a; Taylorson et Dinola 1989; Toole
1973; Williams 1983). Le phénomeéne
de polymorphisme peut étre aussi ob-
servé: production de graines par une
méme plante avec différentes sensibi-
lités a la lumiére (Casal et Sanchez 1998).
On a aussi observé que la photosensi-
bilité pouvait s'atténuer avec I'dge de la
graine {(Jauzein 1989). Plusieurs recher-
ches rapportent que les nitrates combi-
nés a une exposition a la lumiere ac-
croissent la germination des graines
photosensibles (Bouwmeester et
Karssen 1989; Gallagher et Cardina
1998b; Goudey et al. 1987; Hilton 1984,
1985b; Saini et al. 1987; Williams 1983).
Le photocontrdle de la germination est
donc trés complexe et varie selon les
besoins de chacune des espéces qui
exige une durée plus ou moins longue
d’exposition a la lumiére et une certai-
ne composition de la lumiére.
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La majorité des effets de la lumiére
sur la germination des mauvaises her-
bes s'explique par le pigment photoré-
cepteur contenu dans la graine: le phy-
tochrome (Hartmann et Nezadal 1990).
Il représente en quelque sorte l'oeil
intracellulaire des plantes vertes. |l est
sensible & la qualité et la quantité de
lumiére et produit des signaux molé-
culaires qui déclencheront ou non la
germination de la graine. Il'y a deux
formes photoconvertibles de phyto-
chrome. Une forme Pfr qui absorbe les
grandes longueurs d'onde du spectre
avec un maximum d'absorption a
730 nm et une forme Pr qui absorbe
les courtes longueurs d'onde de la lu-
miére avec un maximum d'absorption
a 660 nm (Mancinelli 1988). On consi-
deére généralement Pfr comme la forme
active du photorécepteur tandis que Pr
est la forme inactive. La photoconver-
sion apparaitra si le phytochrome est
suffisamment hydraté (Gallagher et
Cardina 1997) et le niveau élevé de Pfr
favorisera la germination (Hilton 1985a).

rouge
P'lon \ +*  Pfr,on "*  germination
(660 nm) " (730 nm) W
rouge
lointain

Lorsque les deux formes se chevau-
chent dans le spectre d'absorption,
spécialement aux grandes longueurs
d'onde, un photoéquilibre s'établit. La
proportion de Pfr par rapport au total
des deux formes de phytochrome (Ptot)
détermine le déclenchement de la ger-
mination de la graine.

Les graines qui germent a l'obscuri-
té et ne requiérent pas la formation de
Pfr par la lumiére ont apparemment des
niveaux endogénes élevés de Pfr (Hil-
ton 1985a). Inversement, les graines
qui ont besoin de lumiére blanche ou
rouge pour germer ont des niveaux
endogenes faibles de Pfr. L'exposition
a la lumiere est alors nécessaire pour
former des niveaux plus élevés de Pfr
afin d'assurer la germination puisque a
ces longueurs d'onde, la forme Pr est
transformée en forme active. Par con-
tre, les longueurs d'onde du rouge loin-
tain (>730 nm) transforment la forme

119

active Pfr en forme inactive Pr et inhi-
bent la germination (Froud-Williams et
al. 1984; Williams 1983).

Le potentiel de germination des grai-
nes dépend de leur exposition a la lu-
miére durant leur maturation. Ainsi, les
graines qui marissent sous la lumiere
blanche vont avoir une proportion éle-
vée de Pfr et vont posséder la capacité
de germer a la noirceur mais les grai-
nes mdrissant sous un couvert végétal
dense avant d'étre enfouies seront pau-
vres en Pfr et perdront leur faculté de
germer a l'obscurité (Hartmann et Ne-
zadal 1990).

La qualité de la lumiére aurait donc
une influence sur la germination des
graines. Dans un champ, |'ombrage
créé par lavégétation affecte la compo-
sition de la lumiére atteignant le sol. La
lumiere transmise atravers le feuillage
vert est relativement pauvre en lon-
gueurs d'onde rouge puisque les feuilles
absorbent le rouge (Hatfield et Carlson
1979). Gorski et al. (1978) et Smith
(1973) rapportent que la lumiére filtrée
a travers un couvert végétal est enri-
chie de longueurs d'onde de rouge loin-
tain (>730 nm). La proportion de Pfr
Ptot! est alors plus faible que sous le
plein soleil et les graines qui nécessi-
tent de la lumiére pour germer sont
affectées défavorablement. Certains
chercheurs ont observé qu'aussitot que
la densité du couvert végétal augmen-
te, le taux de germination est propor-
tionnellement plusfaible (Hilton 1985a).
La qualité de la lumiere sera variable
selon la culture et son habilité a couvrir
le sol dans un laps de temps plus ou
moins court et pourra donc influencer
la germination des graines.

Autres facteurs

La germination peut dépendre aussi de
la densité du sol, de sa concentration
en CO0,, du niveau d'oxygéne (aération),
de la présence d'inhibiteurs volatils de
germination et de substances allélopa-
thiqgues. Une concentration en CO; plus
élevée que 5 % inhibe la germination
alors que lorsqu'elle se situe entre 2 et
5 %, elle la stimule (Egley 1986a). La
production de CO0, dans les sols peut
dépendre de latempérature, de I'humi-
dité, de la porosité du sol et de la



disponibilité de I'oxygene qui influence
les mécanismes biologiques du sol.
L'oxygénation du milieu favorise la
germination (Stabell et al. 1998). Si
I'humidité esttrop élevée, I'eau remplit
les pores du sol et limite le taux de
diffusion d'oxygéne a travers le profil
du sol (Egley 1986a).

L'éthylene est un gaz produit naturel-
lement dans le sol qui, lorsqu'en quan-
tité suffisante, peut augmenter la ger-
mination des graines (Egley 1986a). Son
mécanisme d'action est encore trés mal
connu (Kepczyriski et Kepczyriska 1997).
Certains auteurs rapportent qu'il facili-
te I'activité du nitrate ou nitrite en aug-
mentant la sensibilité des graines a ce
stimulus (Saini et al. 1986). La produc-
tion d'éthylene est favorisée par un
niveau important d'humidité, de matié-
re organique, une température élevée
et une faible concentration en oxygéne.

L'addition de fertilisants qui contien-
nent des nitrates et nitrites peut stimu-
ler la germination des graines. Le nitra-
te augmente la germination lorsqu'il est
combiné avec d'autres stimuli comme
la lumiére, les fluctuations de tempéra-
ture et I'éthyléne (Carmona et Murdock
1995; Saini et al. 1985 ). La fagcon dont
chacune de ces substances agit sur la
germination des graines n'est pas en-
core complétement élucidée mais cer-
taines hypothéses ont été émises. Selon
Hilhorst (1998), il semblerait qu'au ni-
veau de la membrane, les températures
froides favoriseraient la synthése d'une
protéine qui agirait comme récepteur
pour le phytochrome. Des températu-
res plus chaudes augmenteraient la
fluidité de la membrane permettant le
mouvement du récepteur jusqu'a la
surface. Le récepteur exposé serait
activé par la présence de nitrate. Une
fois activé, le récepteur pourrait se lier
avec un phytochrome lequel serait ac-
tivé par la lumiere. La quantité de ré-
cepteurs a la surface de la membrane
détermine la réponse de la graine en
présence de lumiére ou de nitrate. Le
seul facteur affectant la quantité de
récepteurs et le degré de dormance est
latempérature. Les autres facteurs sont
considérés comme des stimuli de ger-
mination (Vleeshouwers et al. 1995).
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Le travail du sol prend toute son
importance puisqu'il peut modifier le
milieu environnant les graines de mau-
vaises herbes et par conséquent, favo-
riser ou empécher la germination. Le
hersage et le sarclage peuvent stimuler
la germination en scarifiant les graines
et en oxygénant le milieu par le brassa-
ge du sol. Mulugeta et Stoltenberg
(1997a) ont noté une augmentation de
I'émergence du chénopode blanc (C.
album), de la sétaire géante (Setaria
faberi Herrn.) et de I'amarante a racine
rouge (A retroflexus) suite a une per-
turbation du sol. Un travail trop pro-
fond du sol enfouit les graines a des
profondeurs ou les conditions ne sont
pas favorables a la germination. Le
travail du sol favorise la germination
de certaines graines en les exposant a
la lumiere (Milberg 1997; Stoller etWax
1973; Wesson et Wareing 1969). Quel-
ques millisecondes d'exposition a la
lumiére suffisent pour induire la germi-
nation des graines enfouies (Jensen
1995). Plusieurs études rapportent une
réduction de la levée des dicotylédones
lorsque le travail du sol était effectué la
nuit ou lorsque la charrue était recou-
verte d'une toile opaque durant le jour
(Ascard 1994; Buhler 1997; Scopel et al.
1994). La pratique normale diurne du
travail du sol peut augmenter la germi-
nation des graines entre 70 & 400 % au-
dessus des niveaux enregistrés lorsque
le travail du sol est effectué a I'obscu-
rité (Botto et al. 1998; Scopel et al. 1994).

Dans I'ensemble, les facteurs énumé-
rés ci-dessus ont été présentés sépare-
ment mais il va s'en dire qu'ils agissent
rarement seuls. lls interagissent entre
eux soit de fagcon synergique, antago-
niste ou de facon additive. L'effet pro-
moteur de germination a été présenté
mais ces facteurs peuvent aussi inhiber
la germination dans certaines circons-
tances. Par exemple, la germination
des graines imbibées est favorisée au
printemps par une hausse des tempé-
ratures du sol. Par contre, des tempé-
ratures trop élevés ou des sols trop
humides inhiberont la germination des
graines.
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LEVEE

Le processus de la levée débute des
que la graine a germé et dure jusqu'a
ce qu'elle atteigne la surface du sol. Les
facteurs responsables de la levée sont
principalement reliés a la croissance du
germe qui se traduit par l'allongement
de la radicule et la croissance épigée ou
hypogée de la plantule vers la surface
du sol. La plantule a certaines exigen-
ces physiologiques de croissance et des
barriéres physiques a franchir pour at-
teindre la surface du sol (fig. 1).

Exigences physiologiques

de croissance

Malgré que plusieurs études rapportent
qu'il y a plus de graines qui germent
que de plantules qui émergent du sol,
les facteurs qui influencent la croissan-
ce de la plantule sous la surface du sol
ont été tres peu caractérisés et les exi-
gences de croissance se résument en
des généralités.

Le métabolisme du germe nécessite
certaines conditions minimales pour
croftre. Ainsi, une température favora-
ble et un niveau adéquat d'humidité et
d'oxygene (aération) est essentiel. Une
température trop froide inhibera la crois-
sance du germe et ralentira sa levée au
champ. Un sol détrempé pendant plu-
sieurs jours pourra provoquer l'anoxie
du milieu et entrainer la mort du ger-
me. Un sol trop sec pendant de longues
périodes occasionnera la déshydrata-
tion du germe.

Barriéres physiques

Le sol et ses composantes sont la prin-
cipale barriere physique que le germe
doit franchir pour atteindre la surface.
Les sols sableux sont généralement
assez meubles pour laisser pénétrer le
germe. lls se réchauffent aussi plus
rapidement et favorisent une levée ac-
crue et plus précoce. Par contre, en cas
de déficit hydrique, ils peuvent aussi
favoriser rapidement la mort des plan-
tules. Les sols argilo-limoneux, pour
leur part, ont tendance a crodter en
surface suite a une séquence de pluie
et de chaleur ou de vent. Cette cro(te
cause un ralentissement de la diffusion
de lI'oxygene et une diminution du trans-
fert de chaleur (Souty et Rode 1994).
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Elle offre une résistance physique a
I'émergence de la plantule et peut
mettre en péril sa survie si elle persiste
trop longtemps. Nous avons observé
que le germe continue de croitre sous
la crolte et cherche une fissure pour
atteindre la surface. L'élongation de la
tige de la plantule est de plus en plus
tortueuse en réponse a l'augmentation
de la résistance a la pénétration du sol
(Vleeshouwers 1997). Ce phénomeéne
peut empécher I'émergence de 97 %
des graines qui germent dans le sol
(Cloutier et al. 1996). Il n'est donc pas
surprenant de voir une levée accrue de
mauvaises herbes suite a un binage ou
a un sarclage. Dans ce cas précis, I'in-
tervention mécanique ne provoque pas
la germination mais favorise la levée
(Cloutier et al. 1996). Il en est de méme
suite a une pluie car la crolte s'humi-
difie et devient perméable, laissant les
mauvaises herbes la traverser.

La profondeur a laquelle la graine a
été enfouie peut étre aussi une entrave
a l'uniformité de la levée. Lorsque la
graine germe trop profondément,
I'’émergence de la plantule est retardée
et s'en trouve généralement affaiblie
puisque le germe a épuisé une plus
grande partie de ses réserves pour at-
teindre la surface. Parfois, le processus
de levée avorte parce que la distance a
parcourir jusqu'a la surface est trop
grande. Des études ont rapporté ré-
cemment les profondeurs maximales
auxquelles peuvent émerger certaines
mauvaises herbes: 10 & 12 cm pour la
sétaire géante {S. faberi), 5a7 cm pour
le panic d'automne {Panicum dichoto-
miflorum Michx.) (Fausey et Renner
1997), moins de 2,5 cm pour I'amarante
a racine rouge {A. retroflexus) (Oryokot
et al. 1997), 49 cm pour la renouée
persicaire (Polygonum persicaria L. et
2,7 cm pour le chénopode blanc (C.
album) et la spargoute des champs
{Spergula arvensis L. (Vleeshouwers
1997). Le travail primaire du sol prend
donc une certaine importance puisqu'il
distribue verticalement les graines dans
le profil du sol (Cousens et Moss 1990).
Wicks et Somerhalder (1971) rappor-
tent que le labour répartit les graines de
mauvaises herbes dans les 30 premiers
cm avec 25 % entre 0-7 cm alors que le
travail minimum du sol laisse 50 % des



graines dans les 0-7 cm de sol. Clé-
ments et al. (1996) obtiennent sensible-
ment les mémes résultats et dénom-
brent dans les 5 premiers cm de sol 37,
61, 74 et 33 % du stock semencier res-
pectivement pour le labour, le chisel, le
semis direct et le billon. Mulugeta et
Stoltenberg (1997c) ont inventorié 43,
59 et 74 % du total des graines viables
dans les 10 premiers cm du sol pour le
labour, le chisel et le semis direct, res-
pectivement. A la lueur de ces résul-
tats, il semble que le travail minimum
du sol tend & garder la banque de grai-
nes en surface. Les graines sont donc
en meilleure position pour germer, le-
ver et interférer avec la culture. Par
contre, elles sont aussi plus exposés
aux aléas du climat tels que le vent et
la sécheresse. Mais, puisque leur den-
sité est environ deux fois plus élevée
qu'avec le labour, elles demeurent en
assez grand nombre et lévent plus uni-
formément dans un laps de temps plus
court. Malgré que le temps d'interven-
tion soit plutét court, on pourrait tirer
avantage de cette situation puisque la
majorité de la population de mauvaises
herbes pourrait étre réprimée en un seul
passage, réduisant ainsi les colts d'opé-
ration.

DISCUSSION

La levée résulte du bris de la dormance,
de la germination, de la croissance du
germe et de son émergence hors du
sol. De trés nombreuses études ont
abordé ce sujet mais, dans la majorité
des cas, selon une approche réduction-
niste par des essais en laboratoire ou
en chambre de croissance (Alm et al.
1993; Bouwmeester et Karsen 1993a,
1993b; Hakansson 1992; Harvey et
Forcella 1993; Roberts 1964). De telles
expériences ont permis de déterminer
et de comprendre plusieurs mécanis-
mes impligués dans la germination.
Cependant, la levée des mauvaises
herbes au champ demeure intractable
car elle reflete le résultat de plusieurs
facteurs et leur interaction. De plus, ces
études ne tiennent pas compte de tou-
tes les conditions présentes au champ
qui interagissent et qui évoluent sans
cesse durant la saison.
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Il est probable que certains patrons
de levée qui ont été décrits dans la lit-
térature soient des artefacts liés a la
méthodologie utilisée plutdt que des
cycles inhérents aux populations de
mauvaises herbes. En effet, le patron
de levée des mauvaises herbes a sou-
vent été décrit a partir de graines récol-
tées l'automne précédent (Bouwmees-
ter et Karsen 1993a; Harvey et Forcella
1993; Stoller et Wax 1973). Cette mé-
thode peut permettre de quantifier la
mortalité ou la dormance de certaines
graines de mauvaises herbes mais ne
refléte pas nécessairement la périodici-
té naturelle d'émergence de la flore
endémique en conditions naturelles, soit
au champ. Dans la plupart des expé-
riences effectuées pour décrire le pa-
tron d'émergence des adventices, une
application de paraquat (1,1'-dimethyl-
4,4'-bipyridinium ion) a été effectuée
suite au comptage des mauvaises her-
bes (Bond et Baker 1990; Froud-Williams
et al. 1983; Rahman et James 1993,
Roberts 1984; Roberts et Potter 1980;
Stoller et Wax 1973). Le paraquat est
un herbicide de contact mais son utili-
sation est problématique car il peut avoir
un effet résiduel de courte durée dans
lesol(Damanakisefa/. 1970; Kim 1991;
Maru 1989; Moyer et Lindwall 1985;
Nakamura 1990) créant ainsi des cohor-
tes artificielles de germination de
mauvaises herbes.

De plus, tout travail du sol peut favo-
riser ou défavoriser la germination des
graines (Roberts et Feast 1970). Le
germe est fragile et facilement détruit
par des interventions mécaniques. Le
travail du sol, & différents moments de
I'année et a différents degrés d'intensi-
té, peut modifier la densité, la compo-
sition floristique et I'étendue de I'émer-
gence des mauvaises herbes. Le travail
d'un sol au printemps donne une com-
position floristique différente d'un tra-
vail de sol réalisé I'automne (Lawson et
al. 1974; Roberts 1984; Roberts et Potter
1980). Par exemple, au Royaume Uni,
Roberts et Potter (1980) ont démontré
qu'apres la levée des plantules attri-
buable au sarclage, I'émergence tombe
a un niveau similaire a celui des parcel-
les non perturbées et se caractérise par
des levées mineures reliées aux préci-
pitations. En temps sec, |'émergence
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aprés le travail du sol est réduit. Quel-
ques plantules peuvent émerger rapi-
dement aprés tandis que les autres
n'apparaitront qu'aux prochaines pré-
cipitations (Roberts et Potter 1980). En
ce qui concerne le travail du sol, le
rateau de jardin a été utilisé dans plu-
sieurs expériences pour déterminer I'ef-
fet du sarclage sur la levée des mauvai-
ses herbes (Hakansson 1992; Roberts
1984; Roberts et Potter 1980). Or, |l
n'est pas démontré que cet instrument
reproduise adéquatement la perturba-
tion du sol occasionnée par le passage
d'un sarcleur mécanique.

La levée est un phénoméne com-
plexe qui a été rarement étudié dans
son ensemble. C'est l'aboutissement
du bilan qui débute avec la banque de
graines suivi par la germination et la
croissance du germe jusqu'a la surface
du sol. Par conséquent, I'étude de la
levée des mauvaises herbes devrait
dans l'avenir suivre une approche sys-
témique qui utilise des populations
endémiques de mauvaises herbes et qui
tient compte des conditions naturelles
du milieu au niveau de la ferme. Aussi,
il est important de distinguer entre la
dormance, la germination et la levée
pour mieux comprendre la dynamique
des populations de mauvaises herbes
dans les champs. La dormance et la
levée ont été abondamment étudiées
depuis plus de 50 ans. Cependant, la
levée a rarement été étudiée en tant
que telle. Etant donné qu'environ moins
de 5 % des graines qui germent dans le
sol réussissent a émerger (Cloutier et
al. 1996), il devient primordial qu'il y ait
des études physiologiques plus appro-
fondies sur la croissance de la plante
entre le moment de sa germination et
le moment ou elle émerge du sol. Les
barrieres physiques rencontrées lors de
la traversée du sol par le coléoptile ou
I'nypocotyle devraient aussi faire I'ob-
jet de recherches car c'est un domaine
qui a été rarement étudié.
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