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Résumé

Le but de cette étude est de déterminer l'intérét de I'utilisation de mesures de
traits fonctionnels réalisées sur le terrain dans I’amélioration d’un modele dynamique
de végétation. Ce travail est consacré en particulier a la modélisation de la conduc-
tance stomatique et a son exploitation dans le modele dynamique de végétation CA-
RAIB, la conductance stomatique étant un facteur limitant dans la photosynthese et
dans les pertes en eau des plantes. Plusieurs autres traits fonctionnels sont également
mesurés sur le terrain, et utilisés comme parametres d’entrée dans CARAIB. Nous
avons calibré le facteur g; apparaissant dans le modele de la conductance stomatique
afin d’égaler le §'3C des feuilles calculé a partir du fractionnement isotopique du *C
rendu par CARAIB avec celui mesuré en laboratoire par spectrométrie de masse.

Les valeurs de g; obtenues semblent cohérentes avec la gamme des valeurs empiriques
connue pour la plupart des especes, mais beaucoup trop faibles pour certaines. Nous
avons pu conclure sur base de ces résultats qu’il devait exister certains biais dans les
mesures de traits réalisées, principalement a cause d’aspects pratiques. La relation
du fractionnement isotopique du 3C utilisée dans CARAIB est également discutée.
Si T'utilisation des mesures de traits fonctionnels présente un intérét certain dans
I’élaboration et ’amélioration de modeles, certains aspects nécessitent d’étre affinés
afin d’augmenter la fiabilité des mesures.
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Chapitre 1

Introduction

1.1 Introduction générale

Le réchauffement climatique est une problématique importante de notre siecle.
Au cours des dernieres décennies, la température moyenne globale de l'air a la sur-
face de la Terre a augmenté de plus de 1°C par rapport a I’ére préindustrielle, et les
événements climatiques extrémes ont vu leur fréquence s’accroitre [1]. Ces change-
ments, majoritairement dus a ’activité humaine et a I’émission croissante de gaz a
effet de serre, ont des impacts importants sur ’Homme, mais également sur son envi-
ronnement. La question de la réaction de la végétation aux changements climatiques
est primordiale, car elle touche a la production primaire, aux puits de carbone que
représentent les especes végétales, et a la biodiversité des écosystemes. L'une des
conséquences les plus préoccupantes serait l'impact du réchauffement climatique
sur les espéces pollinisées, qui pourrait affecter certaines populations d’insectes, no-
tamment les abeilles sauvages qui pollinisent plusieurs cultures. Les répercussions
précises de ces changements sont encore incertaines et doivent donc étre étudiées [2].

Dans ce contexte, la modélisation, plus particulierement ici celle de la végétation
en fonction du climat, présente de nombreux intéréts qui ne font qu’augmenter avec
le temps, I'importance et la rapidité des changements climatiques. La mise au point
d’un modele performant permettrait de pouvoir affiner les prédictions de I’évolution
de I'aire de distribution et du rendement de différentes populations de végétaux. Ces
nouvelles connaissances nous aideraient a élaborer des stratégies en réponse a ces
changements.

Les modeles dynamiques de végétation (Dynamic vegetation models, DVMs) com-
binent 'utilisation de modeles de distribution de la végétation, ainsi que des modeles
biogéochimiques pour prédire I’évolution de la végétation en réponse aux change-
ments climatiques [3]. Ces modeles nous aident a comprendre les facteurs influengant
la distribution de la végétation, et également a comprendre son role dans le cycle du
carbone [4]. Le modele dynamique de végétation CARAIB prend en compte différents
parametres environnementaux, tels que des données climatiques ou la texture des
sols pour simuler I’évolution de la végétation, mais également des caractéristiques
propres aux especes modélisées [5]. Ces caractéristiques sont ce que 'on appelle
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CHAPITRE 1. INTRODUCTION 1.3

des traits fonctionnels, c¢’est-a-dire des caracteres morphologiques, phénologiques ou
métaboliques de la plante qui ont un impact direct sur la croissance de I'espece, sa
production ou sa reproduction [6].

Dans ce travail, nous cherchons a déterminer si 'utilisation de mesures de traits
fonctionnels peut permettre de paramétrer et améliorer la réponse du modele CA-
RAIB. En particulier, nous étudierons la modélisation de la conductance stomatique,
la conductance étant un facteur limitant dans la photosynthese et les échanges de gaz
entre la plante et son environnement [7]. La conductance stomatique minimale sera
mesurée pour plusieurs especes et utilisée comme parametre d’entrée du modele. En
comparant les sorties du modeéle avec des mesures du §'3C foliaire réalisées en labora-
toire pour chacune des especes étudiées, nous paramétrerons le facteur g; intervenant
dans la modélisation de la conductance stomatique. D’autres traits fonctionnels, tels
que la surface foliaire spécifique, ou la densité stomatique seront également mesurés
et utilisés comme parametres d’entrée. Nous réaliserons une étude de ces différents
traits, de leur variabilité, des éventuelles corrélations pouvant exister entre eux et de
leur importance relative dans le modele CARAIB. Les espéeces de plantes étudiées
dans ce mémoire sont majoritairement des especes herbacées, qui ont été sélection-
nées pour leur abondance sur le territoire de la Wallonie et pour leur réle pour les
insectes pollinisateurs, ainsi que quelques arbustes également fortement pollinisés.

1.2 Le modele CARAIB

CARAIB (CARbon Assimilation in the Biosphere) est un modele dynamique de
la végétation qui a été développé a l'origine pour étudier le role de la végétation
dans le cycle du carbone. Il peut non seulement modéliser la végétation naturelle,
mais également les cultures [8].

Le modele prend en entrées certaines données environnementales, telles que le cli-
mat, décrit par des variables météorologiques mensuelles ou journalieres comme la
température et ’humidité de I'air, les précipitations, les heures d’ensoleillement et
la vitesse du vent. Il prend également en compte certaines caractéristiques des sols,
comme la texture et la couleur, I’élévation par rapport au niveau de la mer, ainsi
que le taux de CO5 dans I'atmosphere [3].

CARAIB utilise également des données liées directement aux populations de plantes
a modéliser. Au départ, CARAIB avait pour but de modéliser la végétation dans
sa globalité, mais il a été possible d’affiner sa réponse en utilisant des classifica-
tions pour les différentes especes de plantes. La plus commune étant la classification
"types fonctionnels de plantes" (Plant Functional Types, PFT), qui permet de grou-
per des espéces partageant certains traits physiologiques. Dans le cas ou 'on étudie
la végétation européenne, on utilise plutét la classification de "groupes d’affinités
bioclimatiques" (Bioclimatic Affinity Groups, BAG), principalement parce que la
classification PFT n’est pas assez précise pour décrire les variations régionales de la
végétation [9]. A une échelle plus locale, CARAIB peut aussi modéliser une sélection
d’especes, dans la mesure ot il est possible de les distinguer par des caractéristiques
que l'on appelle traits fonctionnels [5].
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1.3 Les traits fonctionnels

Les traits fonctionnels sont des caractéristiques morphologiques, physiologiques
ou phénologiques d’une espece, qui régissent ses performances ainsi que ses réactions
aux changements environnementaux [6]. Il s’agit de parametres fondamentaux dans
le comportement et ’évolution de la plante, d’ou la nécessité de connaitre et com-
prendre au mieux ces traits afin de pouvoir modéliser les réponses de la végétation
aux changements climatiques.

On peut constater de grandes variations entre les traits de différentes especes, voire
méme d’importantes variations intraspécifiques, ce qui indique un fort potentiel d’ac-
climatation pour la végétation [10]. En effet, les traits dépendent fortement des
conditions environnementales de croissance de la plante, ils peuvent par exemple
étre influencés par des facteurs tels que les ressources disponibles en eau, la durée
d’ensoleillement a laquelle la plante a été exposée, la qualité du sol, etc [11].

Les traits fonctionnels pris en compte par CARAIB sont :

— relatifs a la plante et au climat : la tolérance de la plante au froid et a la
sécheresse, les conditions nécessaires a la germination, etc.

— structurels : la surface foliaire spécifique, le rapport C/N des différents organes,
la longévité des feuilles, la profondeur des racines, le taux de mortalité, etc.

— physiologiques : les parametres régissant la réponse de la respiration et de
la photosynthese de la plante a la température, les parametres régissant la
conductance stomatique, etc [3].

Dans le cadre de ce mémoire, les traits étudiés sont relatifs a la production pho-
tosynthétique de la plante et a sa production primaire. Les différents traits observés
sont : la conductance stomatique minimale, la densité stomatique, la surface foliaire
spécifique, le 6'3C et le rapport C/N des feuilles, qui seront décrits dans le chapitre
suivant.



Chapitre 2

Matériel et méthodes

La premieére section de ce chapitre sera consacrée a un bref descriptif des plantes
sélectionnées pour ce travail, des sites ou elles ont été prélevées et des zones choisies
pour les simulations. La deuxiéme section sera consacrée a la description détaillée
des différents traits fonctionnels mesurés, ainsi que le mode opératoire pour chaque
type de mesure. Enfin, la troisieme et derniére section sera consacrée a la description
des modules de CARAIB intervenant dans ce mémoire, ainsi qu’au paramétrage du
modele pour les simulations.

2.1 Choix et prélevement des plantes

Les especes de plantes ont été sélectionnées a partir de la base de données TRY
(TRY Plant Trait database). Ce réseau a été fondé en 2007 et a pour but de fournir
une base de données centralisée pour les traits fonctionnels des plantes [6]. Nous
avons sélectionné des especes parmi les plus répandues en Wallonie (selon le nombre
d’occurrences dans la base de données), et étant particulierement pollinisées par
des insectes. Par la suite, nous avons inclus dans cette liste quelques especes moins
répandues, mais qui présentent également un intérét important pour les insectes pol-
linisateurs. Nous présentons ici la liste des especes retenues qui contient 23 plantes,
dont la majorité sont des especes herbacées :

Numéro Nom binomial Nom vernaculaire Famille
1 Achillea millefolium L. Achillée millefeuille Asteraceae
2 Hedera helix L. Lierre grimpant Araliaceae
3 Prunus spinosa L. Prunellier Rosaceae
4 Crataegus monogyna Jacq. | Aubépine monogyne Rosaceae
5 Urtica dioica L. Grande ortie Urticaceae
6 Lamium album L. Lamier blanc Lamiaceae
7 Rubus spp. Ronces Rosaceae
8 Allium ursinum L. Ail des ours Amaryllidaceae
9 Cirsium arvense (L.) Scop. | Chardon des champs Asteraceae
10 Trifolium pratense L. Trefle des pres Fabaceae
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Numéro Nom binomial Nom vernaculaire Famille
11 Trifolium repens L. Trefle blanc Fabaceae
12 Cirsium vulgare (Savi) Ten. Cirse commun Asteraceae
13 Clematis vitalba L. Clématite des haies | Ranunculaceae
14 Taraxacum spp. Pissenlit commun Asteraceae
15 Fragaria vesca L. Fraisier des bois Rosaceae
16 Rosa canina L. Rosier des chiens Rosaceae
17 Ranunculus repens L. Renoncule rampante | Ranunculaceae
18 Narcissus pseudonarcissus L. Narcisse jaune Amaryllidaceae
19 Vaccinium myrtillus L. Myrtillier commun Ericaceae
20 Ficaria verna Huds. Ficaire Ranunculaceae
21 Ranunculus acris L. Renoncule acre Ranunculaceae
22 Berberis vulgaris L. Epine-vinette Berberidaceae
23 Lavandula angustifolia Mill. Lavande vraie Lamiaceae

Les prélevements des individus pour les mesures de traits ont tous été réalisés en
Wallonie, principalement dans les provinces du Hainaut et de Liége (figure 2.1).

~Q°

FIGURE 2.1 — Carte des différents sites de récolte des plantes. En rouge, les sites de
prélevement. En bleu, les zones simulées par CARAIB [12]
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Le tableau suivant présente la correspondance entre les sites de prélevement des
différentes especes avec la zone qui sera simulée par CARAIB.

Coordonnées du site
en degrés décimaux
(latitude - longitude)

Espéce(s) prélevée(s)

Pixel correspondant
en degrés décimaux
(latitude - longitude)

(50,6404 - 3,4190)

Cirsium vulgare, Tarazacum sp.,
Fragaria vesca, Ficaria verna,
Ranunculus repens,
Narcissus pseudonarcissus,
Lavandula angustifolia,
Ranunculus acris, Hedera heliz,
Urtica dioica, Allium ursinum

(50,6300 - 3,4400 )

(50,6979 - 4,0508)

Berberis vulgaris

(50,6850 - 4,0450)

(50,6181 - 6,0903)

Vaccinium myrtillus

(50,4930 - 6,1080)

(50,6177 - 3,4491)

Achillea millefolium

( 50,6300 - 3,4400)

(50,6202 - 3,4426)

Trifolium pratense

(50,6300 - 3,4400)

(50,6137 - 3,3971)

Clematis vitalba

(50,6030 - 3,3850)

(50,6342 - 3,3602)

Lamium album

(50,6300 - 3,4400)

(50,6763 - 3,5339)

Rosa canina

(50,6300 - 3,4400)

(50,6238 - 3,4297)

Crataegus monogyna

(50,6300 - 3,4400)

(50,4767 - 3,6759)

Prunus spinosa

(50,6030 - 3,3850)

(50,6616 - 3,6268)

Clirsium arvense

(50,6300 - 3,4400)

(50,6468 - 5,6360)

Trifolium repens, Rubus sp.

(50,6300 - 5,5850)
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2.2 Mesure des traits fonctionnels

2.2.1 La conductance stomatique minimale

La conductance stomatique régule les flux de vapeur d’eau sortant ! de la plante
a travers ses stomates, des petits orifices présents dans ’épiderme [13]. Les stomates
sont composés d'un ostiole et de deux cellules de garde réniformes qui ’entourent et
qui en contrdlent 'ouverture. Sous les cellules de garde se trouve la chambre sous-
stomatique. Les stomates se situent généralement en majorité sur la face inférieure
des feuilles (ou face abaxiale), mais ils sont également présents sur la face supérieure
(ou face adaxiale) et dans I’épiderme des tiges [14].

Le role des stomates est de maximiser le gain en COy de la plante, tout en mi-
nimisant les pertes en eau. En effet, la membrane de la feuille ne peut pas étre a la
fois imperméable a I'eau et perméable au COs, les stomates font ainsi une ouverture
dans la cuticule et permettent le passage du dioxyde de carbone [15]. L’ouverture
des stomates est controlée par différents stimuli environnementaux ou hormonaux,
dont 'exposition a la lumiere ou la réduction de la concentration tissulaire en CO,.
A Dinverse, dans Pobscurité, en cas d’excés de CO, dans les tissus de la plante ou
de stress hydrique, les stomates se ferment [16].

FIGURE 2.2 — Empreinte des stomates d’une feuille de lierre grimpant

La conductance stomatique minimale représente la conductance stomatique d’une
plante lorsque ses stomates sont fermés. Elle est due principalement a deux contribu-
tions : le flux d’eau sortant de la feuille qui passe au travers de la cuticule, et le flux
d’eau résiduel qui passe au travers des quelques stomates qui ne sont pas totalement
fermés [15].

1. ou de dioxyde de carbone entrant



CHAPITRE 2. MATERIEL ET METHODES 2.2

Mode opératoire

Les mesures de conductance sont réalisées a 'aide d'un porometre SC-1 (ME-
TER Group, Inc., Pullman, WA, USA). L’appareil consiste en une pince munie de
deux capteurs d’humidité, que 'on place sur la feuille et qui mesure le flux de va-
peur d’eau sortant de celle-ci, en mmol/m?s. Le porometre est d’abord calibré pour
chaque nouvelle journée d’utilisation. Pour effectuer la mesure, la pince est placée et
fermée sur la feuille, de maniere a empécher le passage de ’air ambiant. Le résultat
de la mesure apparait apres 30 secondes.

Il est suggéré dans plusieurs études que I'application d’acide abscissique (abscisic
acid, ABA) sur les feuilles aide a la fermeture des stomates [17] [18] [19]. Le mode
opératoire suivant a d’abord été utilisé pour exploiter cet effet lors de la mesure de
conductance minimale : 30 feuilles sont sélectionnées sur la plante, de taille et de ma-
turité similaires. Ces 30 feuilles sont séparées en 3 échantillons différents : 10 feuilles
sont traitées par 'application d’ABA et coupées immédiatement apres le traitement
pour étre stockées dans du papier journal, 10 feuilles sont traitées par I'application
d’ABA et laissées sur la plante, et 10 feuilles ne recoivent aucun traitement. Apres
4 heures, les 20 feuilles restantes sur la plante (traitées et non traitées avec 'ABA)
sont également coupées. Les 30 feuilles sont stockées pendant environ 20 minutes
dans du papier journal, puis une mesure de la conductance stomatique est effectuée
sur les 30 feuilles provenant des 3 échantillons, dans un ordre aléatoire. Ce procédé
a été effectué pour trois especes (Hedera helix, Urtica dioica et Rubus sp.), mais
les résultats de conductance stomatique obtenus n’ont pas permis de conclure a un
effet significatif de I'application d’ABA sur la mesure de conductance. L’application
d’acide abscissique n’a donc pas été poursuivie pour la suite des mesures.

Pour ’ensemble des mesures suivantes, le procédé suivant a été utilisé : 15 feuilles
sont sélectionnées sur la plante, de taille et de maturité similaires. Ces feuilles sont
coupées et stockées dans du papier journal pendant une heure environ, dans 1’obs-
curité. Ensuite, une mesure de la conductance est effectuée a ’aide du porometre.
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2.2.2 La densité stomatique

La densité stomatique représente une mesure du nombre de stomates par unité

de surface. Ce facteur joue un réle essentiel dans les flux d’échanges gazeux entre
la plante et son environnement : plus les stomates seront nombreux et plus les flux
seront importants. La taille des stomates joue également un role dans ces échanges
[20]. Dans le cas présent, nous nous intéressons aux stomates présents sur les feuilles,
car ce sont principalement eux qui participent a la production photosynthétique de
la plante.
La densité stomatique varie beaucoup selon les especes. Par exemple, elle aura ten-
dance a étre plus importante pour les plantes vivant dans un milieu humide, tandis
qu’elle sera moins grande pour les especes habituées aux environnements arides. Les
variations peuvent également étre importantes au sein méme d’une espéce, selon
I'individu, la feuille ou 'emplacement sur la feuille. La densité stomatique est géné-
ralement plus importante sur la face inférieure (face abaxiale) des feuilles, on parle
alors de feuilles hypostomatiques. Cependant, ce n’est pas le cas pour toutes les es-
peces. Le blé (especes du genre Triticum) par exemple, posséde des stomates situés
en majorité sur la face supérieure (face adaxiale) de la feuille. C’est également le cas
pour certaines plantes flottantes qui possedent uniquement des stomates sur la face
supérieure, car dans ce cas c’est la face adaxiale qui est en contact avec 'air. Les
feuilles de ce type sont appelées feuilles épistomatiques. Pour les feuilles verticales,
la densité stomatique variera généralement peu entre la face inférieure et la face
supérieure, on parle alors de feuilles amphistomatiques [16].

Mode opératoire

15 feuilles de taille et de maturité similaires sont sélectionnées sur la plante. Ces
feuilles sont coupées, puis nettoyées a ’aide d'un coton dégraissant. Une fine pelli-
cule de vernis est ensuite appliquée sur la feuille sur la face abaxiale, entre la nervure
principale et le bord. Apres environ 20 minutes, on s’assure que le vernis est totale-
ment sec et on retire cette pellicule a 1'aide de ruban adhésif lisse et transparent. On
colle ensuite immédiatement ce ruban adhésif sur une lamelle de microscope. Dans
le cas des feuilles présentant beaucoup de trichomes, les feuilles sont d’abord traitées
avec une solution de soude caustique 1M pour faciliter le décollement du vernis [21].
Les lamelles sont ensuite observées au microscope. Apres avoir sélectionné une zone
présentant un nombre significatif de stomates, on la photographie a I’aide d’une ca-
méra. On prend également une photo d’un objet de dimension connue en conservant
le méme grossissement. Cet objet servira d’étalon. On peut ainsi calculer la surface
totale des images a 1’aide du logiciel ImagelJ : apreés avoir ouvert 'image dans le
logiciel, on parametre 1’échelle en tracant une ligne de la longueur de I’étalon, on
renseigne la longueur du segment et les unités. On trace ensuite un rectangle de la
taille de 'image, et on utilise les fonctions ’Analyze’ et 'Measure’ pour calculer la
surface totale de 'image. La densité stomatique est obtenue en utilisant la formule :

Nombre de stomates (sans dimension)/Surface de la feuille (mm?).

Toujours avec le logiciel ImageJ, on peut également calculer la surface moyenne des
stomates et leur diametre. Les résultats sont enregistrés dans un tableau Excel.



CHAPITRE 2. MATERIEL ET METHODES 2.2

2.2.3 La surface foliaire spécifique

La surface foliaire spécifique (specific leaf area, SLA) représente le rapport entre
la surface de la feuille et sa masse seche [22]. Elle est exprimée le plus souvent en
cm?/g. Dans CARAIB, les valeurs doivent étre exprimées en m?/gC [23].

Ce trait fonctionnel représente la capacité de la plante a capter et exploiter la lu-
miere par rapport au cotit en biomasse de la feuille. La SLA varie selon les especes
et également entre les individus selon ’environnement de croissance de la plante. 11
semblerait aussi qu’elle augmente selon la hauteur du couvert, du sommet vers la
base, ce qui serait li¢ a la composante gravitationnelle du potentiel hydrique de la
plante [22].

Pour beaucoup d’especes, la surface foliaire spécifique moyenne des feuilles diminue
lorsque la plante subit des périodes de sécheresse [24][25]. Certaines espeéces cepen-
dant, comme le bouleau (Betula pendula), voient la SLA de leurs feuilles augmenter
apres plusieurs périodes de sécheresse [26].

Mode opératoire

15 feuilles, de taille et de maturité similaires, sont sélectionnées sur la plante
et sont scannées a plat, en méme temps qu'un objet de dimension connue (ici un
segment d'un centimetre) qui servira d’étalon. Les images sont sauvegardées au
format JPG.

FIGURE 2.4 — Image d’une feuille de
lierre grimpant apres traitement sur
le logiciel ImageJ

FIGURE 2.3 — Image d’une feuille de
lierre grimpant scannée

Leurs surfaces sont ensuite calculées a I’aide du logiciel ImageJ : Apres avoir ou-
vert I'image dans le logiciel, on parametre 1’échelle grace a 1’étalon. On peut ensuite
calculer la surface de chaque feuille : pour cela, on transforme I'image en utilisant
les fonctions 'Image’, "Type’, '8 bits’. On ajuste les contrastes de maniere a obtenir

10
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un résultat similaire a la figure 2.4. On utilise les fonctions Tmage’, ’Adjust’, "Thre-
shold’, puis on mesure la surface de la feuille sélectionnée en utilisant les fonctions
"Analyze’, ’Analyze particles’. Les résultats de mesure sont sauvegardés dans un fi-
chier Excel.

Les feuilles sont ensuite placées dans une étuve a 60°C durant une nuit. Elles sont
pesées le lendemain a I’aide d’une balance analytique. La surface foliaire spécifique
est calculée grace a la formule :

Surface de la feuille (cm?)/Masse de la feuille séche (g).

Cette formule donne une valeur exprimée en cm?/g. CARAIB utilise des valeurs de
SLA exprimées en m?/gC, on doit donc utiliser le pourcentage massique de carbone
de la plante mesuré en laboratoire de spectrométrie (mesure décrite ci-apres) pour
calculer la valeur de la SLA en m?/gC selon la formule suivante :

Surface de la feuille (m?)/(Masse de la feuille seéche (g). pourcentage de carbone (%)).

11
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2.2.4 ¢BC et rapport C/N

Le carbone posseéde trois isotopes naturels, dont deux isotopes stables, 2C et
13C, le plus abondant étant le '2C.
Le 6'3C est défini comme étant la variation relative du rapport isotopique *C/!2C
entre I’échantillon étudié et la référence Pee Dee Belemnite (PDB), qui sont des restes
fossiles d'une bélemnite datant du Crétacé et provenant de la formation Peedee. Sa
valeur est donnée par la formule :
( % )échantillon
N 1]

12C ) référence

§BC = 1000.[

et est exprimée pour mille (%o) [27].

Les végétaux chlorophylliens possedent une signature isotopique différente selon le
cycle photosynthétique qu’ils utilisent. Les valeurs usuelles de §'3C sont comprises
entre -22%o et -34%¢ pour les plantes dites en Cs, et entre -9%o et -16%0 pour les
plantes en C, [28]. Cette différence provient de fractionnements isotopiques dis-
tincts, qui ont lieu lors de la diffusion du CO4 jusqu’au site de carboxylation et lors
du processus de carboxylation lui-méme au cours de la photosynthese.

La réaction de carboxylation intervient durant la phase sombre de la photosynthese.
Les plantes en Cj utilisent le cycle de Calvin, qui consiste a coupler la molécule
de COy a un composé a 5 atomes de carbone, le ribulose-1,5-bisphosphate (RuBP),
pour former deux molécules a 3 atomes de carbone (d’ou le nom Cs), 'acide 3-
phosphoglycérique (PGA). C’est la phase de carboxylation, qui est catalysée par
I'enzyme ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase (Rubisco). Vient ensuite
la phase de réduction, ou le PGA est réduit en triose-phosphate grace a I’énergie du
NADPH et de ’ATP qui sont créés pendant la phase claire de la photosynthese. Le
triose-phosphate est utilisé pour la synthese des sucres et la régénération du RuBP.

Les plantes de type Cy4 utilisent un autre type de cycle supplémentaire, le cycle de
Hatch-Slack. Dans ce cycle, le CO4 est fixé au phosphoénolpyruvate (PEP) pour for-
mer des molécules & 4 atomes de carbone (d’ou le nom C,) sous I'action de 'enzyme
phosphoénolpyruvate carboxylase (PEP carboxylase). Ces molécules sont envoyées
vers d’autres cellules ou elles sont décomposées pour libérer le CO,. Le PEP est
recyclé, et le CO; est fixé par la Rubisco selon le cycle de Calvin [29].

La grande majorité des plantes continentales des pays tempérés ou froids, ainsi que
tous les arbres, emploient le cycle photosynthétique de type Cs. Les plantes dites
en C, sont plutdt présentes dans les régions chaudes. On peut par exemple citer les
especes du mais, de la canne a sucre, du millet, etc [27]. Les especes étudiées dans
ce travail sont exclusivement des plantes du type Cj.

12
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Le rapport C/N représente le rapport massique du carbone et de I'azote d’un or-
ganisme. Dans CARAIB, c’est le rapport molaire C/N qui est utilisé comme entrée.

Ce rapport joue un role prépondérant dans le développement de la plante, car le
carbone et l'azote interviennent dans la décomposition et la minéralisation de la
matiere organique par le biais des micro-organismes. Le métabolisme cellulaire du
carbone et celui de 'azote doivent étre coordonnés pour permettre une croissance
et un développement optimaux pour la végétation [30]. Par exemple, un rapport
C/N plus élevé semble indiquer une utilisation de 'azote plus efficace par la plante
[31]. Ce rapport traduit aussi approximativement le rapport glucides/protéines de
la plante. En effet, les composants qui contiennent du carbone incluent notamment
les sucres, produits photosynthétiques qui procurent de I'énergie. Les nutriments
qui contiennent de I'azote comprennent des composés inorganiques et des composés
organiques tels que les acides aminés, qui une fois synthétisés constituent, avec les
protéines qui en résultent, les principaux éléments constitutifs de la cellule. L’équi-
libre C/N conditionne également la réponse de ’écosystéme a I'augmentation de la
teneur en COq atmosphérique [30].

Mode opératoire

Les mesures pour ces deux traits ont été réalisées par analyse élémentaire et
spectrométrie de masse au Laboratoire d’Ecologie trophique et isotopique (LETIS)
de I’Université de Liege, dirigé par M. Gilles Lepoint.

Pour chaque espece de plante, on préleve suffisamment de matériel sur un indi-
vidu pour remplir entierement une fiole en verre. On stocke ensuite ces échantillons
le plus rapidement possible dans une étuve, a une température de 60°C. Les échan-
tillons doivent sécher pendant 48 heures au minimum.

Vient ensuite le broyage, dont le but est d’homogénéiser ’échantillon. En premier
lieu, on découpe I’échantillon en fragments avec une paire de ciseaux. Ensuite, on
peut procéder au broyage. Différentes techniques sont possibles : I'utilisation d’un
mortier et d'un pilon, le broyage au moulin ou le micro-broyeur a billes.

Le but de cette étape est d’obtenir une poudre fine et homogene. On récupere le
produit du broyage a I’aide dune feuille de papier a peser, et on stocke cette poudre
dans la méme fiole qui contenait a 1’origine I’échantillon. Entre chaque échantillon,
on nettoie bien I'instrument de broyage utilisé avec du papier, de ’eau déminéralisée
et de 'acétone.

Une fois I’échantillon réduit en poudre, on peut procéder a la mise en cupules. On
choisit une fiole contenant beaucoup de matiere qui servira de réplicat. On commence
par nettoyer le plan de travail et les instruments avec de 'acétone. On prend une
cupule en étain vide, que 'on peése, et on met la balance a zéro pour faire la tare.
Ensuite on remplit la cupule jusqu’a atteindre la masse nécessaire a l'analyse, en
ajustant si nécessaire. Pour chaque type de substance qui sera analysée par le spec-
trometre de masse, la cupule doit étre remplie avec une quantité d’une masse bien
spécifique : la quantité de glycine (substance de référence) doit étre de 10,3 mg, le
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TAEA-C6 (sucrose, substance de référence pour le carbone) doit avoir une masse de
0,540,2 mg, le TAEA-N2 (sulfate d’ammonium, substance de référence pour I’azote)
une masse de 0,540,2 mg, les échantillons de feuilles une masse de 2,54+0,3 mg et les
échantillons comprenant des parties structurelles de la plante une masse de 5+0,3
mg. Une fois cette quantité atteinte selon la substance, on ferme soigneusement la
cupule a 'aide d'une pince. Apres avoir vérifié que la cupule est hermétiquement
fermée, on réalise la pesée et on note le résultat avec la précision de la balance.

Le Batch doit étre rempli selon un ordre précis. Les premieres cupules suivent la
séquence suivante : blank (ce qui signifie que la cupule est vide), blank, glycine, gly-
cine, glycine, IAEA-C6, IAEA-N2, réplicat. On remplit ensuite les quinze cupules
suivantes avec les échantillons, suivies de deux cupules contenant respectivement de
la glycine et le réplicat, puis a nouveau quinze cupules pour les échantillons, une
cupule de glycine, une cupule de réplicat, et ainsi de suite jusqu’au remplissage du
Batch. Pour signifier qu’on arrive a la fin du Batch, on termine avec la séquence
suivante : blank, réplicat, IAEA-C6, IAEA-N2, glycine, glycine. Une fois le Batch
rempli, on le stocke dans une étuve a une température de 60°C jusqu’au moment de
la mesure.

Les mesures ont été réalisées a 'aide d’un spectrometre de masse (Isoprime 100,
Isoprime, Angleterre), couplé a un analyseur élémentaire (VarioMicro, Elementar
Analysensysteme GmbH, Allemagne).

Ces mesures sont divisées en différentes étapes : d’abord la combustion des échan-
tillons, ou les gaz produits sont purifiés et passent par 'analyseur élémentaire, qui
donne la concentration élémentaire relative de 1’échantillon. Ensuite les gaz résul-
tants sont introduits dans la source d’ions du spectrometre de masse, ou ils sont
ionisés. Selon le principe de la méthode de spectrométrie de masse, les ions sont en-
suite déviés inégalement de maniere a former un spectre de masse. Cette déviation
se fait grace a ’application d’'un champ magnétique sur les ions, qui vont alors déve-
lopper une trajectoire circulaire, dont le rayon dépendra de leur masse. Les données
brutes sont finalement traitées pour obtenir le rapport isotopique [32].
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2.3 Le modele CARAIB

CARAIB est subdivisé en plusieurs modules (figure 2.5), simulant chacun diffé-
rents processus :

e le module consacré au bilan hydrique des sols;

o le module consacré a la photosynthese de la canopée et a la régulation stoma-
tique;

o le module consacré a la répartition du carbone et a la croissance de la végéta-
tion;

e le module consacré a la respiration hétérotrophique et a la dynamique du
carbone des litieres et des sols;

o le module consacré a la compétition entre les plantes et a la biogéographie ;

 le module consacré aux risques et aux perturbations causées par les feux;

o le module consacré a la migration de la végétation [3].

> Fires
H20 @C 02 - burned area
(Arora & Boer, 2005)

F--l

Soil Vegetation Species
Stomatal | st
Hydrological Regulation Photosynthesis Cover Migration|
Budget (Ball et al., 1987) (Farquhar et al., 1980) —_c—
Evapotranspiration ' Natural ecqsystems i
; -species I long distance
Precipitation ﬂ estabishment, seed dispersal l
Runoff compelition & S——
SOIL Carbon Allocation and Growth ~deititarcos i, ‘E
cosystenj
WATER Metabolic Structural Grasslands | Services
l fine roots  leaves wood - management I
Deep drainage ; .

U - management
- o

FIGURE 2.5 — Représentation des différents modules de CARAIB [3]

Dans le cadre de ce travail, I’accent sera mis sur la description des modules ou les
traits mesurés jouent un role, c’est a dire le module consacré a la photosynthese et
a la régulation stomatique, ainsi que le module attribué a la répartition du carbone
et a la croissance de la végétation.
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2.3.1 Description des modules
Module photosynthétique de la canopée et de la régulation stomatique

Dans CARAIB, la canopée est divisée en deux étages principaux, I’étage supé-
rieur pour les arbres, et 1’étage inférieur pour les herbacées et les arbustes [3]|. La
quantité de rayonnement actif photosynthétiquement (Photosynthetic Active Radia-
tion, PAR) regue a ’étage inférieur subit donc une atténuation due au passage du
rayonnement au travers du feuillage des arbres. Ce transfert radiatif est calculé se-
lon le modele simplifié de Goudriaan et van Laar [33]. Pour chaque étage, le modeéle
réalise trois calculs photosynthétiques selon I'exposition des feuilles : un calcul pour
les feuilles qui sont exposées au soleil, ou la photosynthese est constante, un calcul
pour les feuilles a 'ombre ou la photosynthese répond linéairement au flux solaire,
et un calcul intermédiaire a ces deux situations pour les feuilles en présence d’une
couverture nuageuse [3].

Le calcul de la photosynthese s’effectue pour chaque classe de la végétation utili-
sée dans CARAIB (PFT, BAG, espece) et se réalise toutes les deux heures [34].
Pour les plantes en Cs, c’est le modele de Farquhar [35] qui est utilisé, tandis que
le modele de Collatz [36] sert a modéliser la photosyntheése des plantes en Cy. Les
plantes étudiées dans ce mémoire sont exclusivement des plantes en Cs , ¢’est donc
le modele de Farquhar qui sera décrit ici.

co,

hv hv

Rubisco

NADPH

Psn|-<. Psi| 4 ATP

/» ~, fransport d’électrons J

CARBOXYLATION

GA = carbohydrates
CH,0

PHOTORESPIRATION
* 0,+CH,0 » CO, + H,0
Réactions claires Réactions sombres

H)O 2H*+1/20, ——-————mmmm e

FIGURE 2.6 — Représentation de la photosynthese [37]

La réaction globale de la photosynthese peut s’écrire :
C02 + HQO — [CHQO] + 02.

Celle-ci est divisée en deux phases, la phase claire, dont les réactions chimiques
dépendent de la lumiére et produisent de 'adénosine triphosphate (ATP) et du
nicotinamide adénine dinucléotide phosphate (NADPH), et la phase sombre, le cycle
de Calvin, qui permet la production de glucides et est indépendante de la lumiere
(figure 2.6). Durant ces deux phases, des facteurs de limitation interviennent. Ainsi,
I’assimilation photosynthétique brute A peut étre considérée comme le minimum de
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plusieurs fonctions A; représentant les différents processus d’assimilation du COq
par les feuilles. Le processus le plus lent limite ainsi I’assimilation brute de la plante
38] :

A =min(A;, As).

Une premiere limitation intervient lors de la phase claire par le transport d’électrons
35] :
J<IAPAR7 Jmax) C; — I'x

A = .
! 4 c; + 20

ou

J(Iapar, Jmax) est le taux potentiel de transport d’électrons, qui dépend du rayon-
nement PAR absorbé Iapar. Il est limité a J,.., le taux maximum de transport
d’électrons qui est fonction de la température;;

¢; est la concentration intercellulaire en COy (Pa) ;

'« est le point de compensation en ’absence de respiration sombre (Pa).

['x est la valeur de ¢; a laquelle le flux net d’assimilation de carbone s’annule, soit
la valeur de ¢; a laquelle la photosynthése est compensée par la photorespiration. Il
peut s’écrire [35] :

KCO2

2K,

'« =0.21

ol

Oy est la concentration intercellulaire en dioxygene (Pa);
K. est la constante de Michaelis-Menten pour le CO, (Pa);
K, est la constante de Michaelis-Menten pour Oy (Pa).

Une deuxieme limitation du taux d’assimilation du COy a lieu durant la phase
sombre par la Rubisco [35] :

c; — I'x

A2 - ‘/c,mam-

avec V. max la capacité synthétique maximale de la Rubisco, en molCm f_Qs_l. Cette
fonction dépend de la température, du rapport massique C/N et de la surface foliaire
spécifique (SLA) de la plante. Son expression dans CARAIB est donnée par :

‘/c,maa; = eXp (]., 993 + 2, 555.1n (ANITR> - 0, 372.1n (SLA) + 07 422.1n (ANITR)- In (SLA))
avec

N
Anrrr = CSIA

selon les résultats empiriques de 1'étude de Walker et al. [39].
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La photosynthése est régulée par la conductance stomatique gg, soit la vitesse a
laquelle le CO4y pénetre les feuilles au travers des stomates.

Assimilation

Nette

stomate
AH

couche
limite

FIGURE 2.7 — Représentation de la conductance stomatique [37]

En effet, le CO, doit traverser les milieux de la couche limite de la feuille? et
les stomates avant de pouvoir étre assimilé lors de la photosynthese. Ces milieux
possédant respectivement une résistance ry, et rg, la résistance totale est donc notée :

=7y +Ts.

De maniere similaire, la conductance totale peut s’écrire :
g =9 +9."

Le bilan total de la feuille en COs (figure 2.7) peut donc s’écrire :
g.co =g.c; + A,

ol ¢, est la concentration en CO, dans I'atmosphere au niveau de la feuille et A,
est le facteur d’assimilation nette, qui peut s’exprimer comme étant :

A, =A—-Ry

la différence entre I'assimilation brute A et la respiration sombre Rq. La respiration
sombre dépend de la température et du rapport C/N de la plante.

Dans CARAIB, on utilise le modele empirique de Ball-Berry pour modéliser la
conductance stomatique [40] :

An-@strs

gs = go + g1 . HR
ou
go est la conductance stomatique minimale (gmolm;?s™1);
g1 est la pente de régression, qui dépend de I'espece végétale (sans dimension) ;
HR est 'humidité relative (sans dimension);
Ogirs €st une fonction prenant en compte I’humidité du sol, introduite dans le modele
par Van Wijk et al. [41].

2. couche d’air dont ’épaisseur de 'ordre du mm, et dans laquelle I’écoulement d’air est lami-
naire
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La combinaison des limitations A; et A, avec le modele de la conductance sto-
matique donne une équation du troisieme degré pour les plantes en Cs, qui peut étre
résolue analytiquement [38], ou numériquement avec la méthode Newton-Raphson.
CARAIB peut ainsi calculer la productivité primaire brute ( Gross primary producti-
vity, GPP), soit le flux de carbone dans les écosystemes par le biais de ’assimilation
photosynthétique.

Selon le modele de Farquhar, le fractionnement isotopique du **C est calculé grace
a la relation suivante [42] :

A%)=a+(b—a)Z —d

ca
ou
a est le fractionnement occasionné par la diffusion dans l'air ;
b est le fractionnement causé par la carboxylation ;
d est un fractionnement dii notamment aux contributions de la respiration, de la
diffusion en phase liquide, de la fixation du CO, par la PEP carboxylase pour les
plantes en Cgs. Ici ce facteur est considéré comme nul. Nous considérons qu’il n’y a
pas de fractionnement isotopique net du **C lors des processus de respiration [43][44].

Les valeurs de a et de b sont considérées comme constantes. Pour les plantes en
Cjs, nous avons les valeurs de coefficients suivantes [42][45] :

A(%o) = 4,4 + 22, 65—

On peut relier ce facteur au §'3C' de la plante grace a la relation [42] :
A =9, — 0,
ol

A le fractionnement isotopique, d, le §"*C du CO, atmosphérique et d, le §3C de
la plante sont ici exprimés sous forme fractionnaire et non en %o.
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Module d’allocation du carbone et de la croissance des plantes

Ce module attribue les produits de la photosynthese aux différentes parties de la
plante. Il évalue également les flux de carbone sortants qui proviennent de la respi-
ration autotrophique et de la production de litiere [46].

Dans CARAIB, la végétation est divisée en deux réservoirs : un réservoir pour les
feuilles, ou la biomasse dite métabolique, et un réservoir pour les autres parties de
la plante comme le bois ou les racines, la biomasse dite structurelle. Le carbone est
alloué au réservoir métabolique avec une fraction S et au réservoir structurel avec
une fraction 1-S. La fraction S varie selon la phase phénologique. Pour les especes
décidues, les phases sont les suivantes (figure 2.8) :

— lors de la phase 1, la phase de dormance, 'indice de surface foliaire (Leaf area
indezx, LAIL soit la surface foliaire de la végétation par unité de surface du sol)
est nul, et S vaut 0;

— la phase 2 correspond a la phase de croissance, le feuillage se développe, le LAI
croit et S est fixé a rf, une constante correspondant a la fraction des assimilats
racinaires allouée aux feuilles ;

— durant la phase 3, le feuillage est entierement développé. Le LAI est constant
et & son maximum, et S vaut Smax ;

— la phase 4 est la phase de sénescence des feuilles, le LAI diminue rapidement
pour redevenir nul, on revient a la phase de dormance.

o S=0 i S=rf i S=Smax(<rf) | S=01i S=0
£4 ! (cte) ] !
E i
53 i
3 1 ' Under maximum LAl, 1 !
g Use of reserve pool carbon allocated to leaves
§ 2 to initiate .'eafgr?mh compensates for
:E H lrespiratory losses of foliage, | !
%1 ! ! excess carbon ! !
A is allocated to wood
0 : 1 1 1
0 1100 200 300
! Day Number
]
(]
i Phase 21 Phase 3 i Phase 41
Phase 1 i : Phase 1
Dormanc i Leaf Full foliage Leaf Dormanc
Y 1 Growth (LAImax) Fall y

FIGURE 2.8 — Variation de la fraction S de carbone alloué au réservoir métabolique
selon la phase phénologique de la végétation [3]

Le LAT est relié a la surface foliaire spécifique selon la relation suivante [38] :
LAl = Cge.SLA

avec Cgc le carbone assimilé par les feuilles et SLA la surface foliaire spécifique (en
m?gC™1), décrite dans la section consacrée aux traits fonctionnels.
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CARAIB calcule la productivité primaire nette (net primary productivity, NPP)
comme étant le taux d’accumulation de carbone dans la végétation apres les pertes
dues a la respiration autotrophe R, [46] :

NPP =GPP — R,.

Lors de la respiration autotrophe, les plantes oxydent le glucose pour libérer de
I’énergie. CARAIB évalue la respiration autotrophe en la divisant en deux types de
respiration : la respiration de maintenance R,;, qui assure les besoins énergétiques
des différents tissus de la plante, et la respiration de croissance R¢ qui transforme les
assimilats primaires de la photosynthése. La respiration de maintenance est propor-
tionnelle au contenu en carbone du réservoir. Elle dépend également du rapport C/N
et varie de maniere exponentielle avec la température. La respiration de croissance
est proportionnelle a ’accroissement de biomasse du réservoir. Le modele tient aussi
compte de la respiration hétérotrophe, due a l’activité bactérienne et a la décompo-
sition de la matiere organique [46][38].

CARAIB peut également donner les sorties suivantes :

NEE (Net ecosystem exchange) : I'échange net de I’écosysteme, qui correspond
a la différence entre la respiration hétérotrophe et la productivité primaire
nette : NEE = R, - NPP = R, + R, - GPP.

NEP (Net ecosystem productivity) : la productivité nette de I’écosysteme, cor-

respondant a la différence entre la productivité primaire nette et la respiration
hétérotrophe : NEP = NPP - R;, = -NEE.

NBP (Net biome productivity) : la productivité nette du biome, qui corres-
pond a la productivité nette de 1’écosystéme en soustrayant les pertes dues
aux rivieres, aux feux et aux récoltes : NBP = NEP - D - F - H, avec D les
pertes au travers des rivieres, F les pertes dues aux feux et H les pertes dues
aux récoltes [3].
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2.3.2 Paramétrisation de CARAIB
Structure globale

L’utilisation de CARAIB se fait en se connectant au serveur de I'unité de Mo-
délisation du Climat et des Cycles Biogéochimiques (UMCCB). Sous Windows, il
est nécessaire d’utiliser un logiciel de connexion et un terminal comme MobaXterm
pour utiliser la commande de connexion.

CARAIB contient différents répertoires. Voici la description des répertoires qui se-
ront utilisés dans le cadre de ce mémoire :

/clim : ce répertoire contient les données climatiques qui seront utilisées comme
entrées. CARAIB peut utiliser des données journalieres ou mensuelles, dans ce
dernier cas le modele utilise un générateur stochastique de données météoro-
logiques pour obtenir des données journalieres.

/plantparam : ce répertoire contient les valeurs des parametres végétaux utilisées
comme fichiers d’entrée.

/results : les résultats des simulations sont créés dans ce répertoire.

/ctrl : ce répertoire contient le fichier de controle ot les chemins d’acces des diffé-
rents fichiers utilisés par CARAIB sont répertoriés.

/ver01__Iv__2020A : ce répertoire contient la version de CARAIB utilisée pour ce
travail.

Fichier de controle

Ce fichier permet de configurer les parametres de la simulation que ’on souhaite
exécuter. Voici les principaux parametres qui ont été modifiés dans le cadre de ce
travail :

1 to call generator : permet d’activer (1) ou non (0) le générateur stochastique
de données météorologiques. Il n’a pas été nécessaire dans ce cas vu l'utilisation
de données météorologiques journalieres.

ifrac_rd : permet de lire (1) ou non (0) la fraction de pixel occupée par chaque
espece pour initialiser la simulation. Pour ce travail, nous considérons que
toutes les especes occupent une fraction égale.

ilu : permet de lancer le modele en prenant en compte uniquement la végétation
naturelle (0), ce qui est notre cas ici, ou en prenant en compte l'utilisation des
terres (1).

imanag : permet de lancer le modele sans prendre en compte la gestion des terres
(0), ce qui est notre cas, ou en prenant en compte la gestion (1).

jdwnCO2 : permet de ne pas tenir compte d’une régulation a haute teneur en COy
(0), ou de faire une régulation a la baisse des parametres Ve maz, Jmaz €t Ra
(1), ou de faire une régulation a la baisse de Vi maz, Jmar mais pas de Ry (2).
Ici nous avons fixé jdwnCO2 a 2.
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jrd__accl : permet de ne pas tenir compte de I'acclimatation de la respiration des
feuilles a la température (0), ou de tenir compte d’une acclimatation a long
terme (sur plusieurs années) pour toutes les parties de la plante (1), ou de
tenir compte d’une acclimatation a moyen terme (sur plusieurs mois) pour les
feuilles et a long terme (sur plusieurs années) pour les parties structurelles de
la plante (2). Ici nous avons fixé jrd_accl a 2.

nyrmax : nombre d’années total de la simulation, ici 121 ans.

idaily__in : permet de lire (1) ou non (0) les données météorologiques journalieres
dans les fichiers climatiques. Si ce parametre est fixé a 1, les chemins des
fichiers d’entrée climatiques journaliers doivent étre spécifiés, comme c’est le
cas ici. Si le parametre est fixé a 0, les données météorologiques mensuelles vont
étre utilisées en combinaison avec le générateur stochastique pour générer des
données journalieres.

pixel number : nombre de pixels pour la simulation, ici 5 pixels.

nherb, nbush, ntree, n : respectivement, le nombre d’herbacées, le nombre d’ar-
bustes, le nombre d’arbres et le nombre de plantes de culture. Dans notre cas,
nous considérons 15 herbacées et 8 arbustes.

fil ext inp weather : extension des fichiers d’entrée climatiques (.dat).
fil ext results : extension des fichiers de sortie (.res) [23].

Les chemins d’acces aux différents fichiers d’entrée doivent également étre confi-
gurés, ainsi que les chemins pour tous les fichiers de sortie.

Les dernieres lignes du fichier de controle sont consacrées aux années qui vont étre
simulées : la premiere colonne contient les années, la deuxiéme colonne la concentra-
tion en CO, moyenne dans I’atmospheére correspondant a cette année (en ppm), et
la troisiéme colonne permet d’imprimer (1) ou non (0) les résultats des simulations
pour cette année dans les fichiers de sortie.

Description des parameétres d’entrée climatiques utilisés

Le fichier ecotzt.dat reprend pour chaque pixel simulé la longitude (en degrés
décimaux), la latitude (en degrés décimaux), la classification du sol, le pourcentage
du sol en argile, en limon et en sable, 1’élévation du sol par rapport au niveau de la
mer, sa couleur.

Nous avons utilisé des données climatiques journalieres extraites du modeéle numé-
rique COSMO. Les fichiers possédent la structure suivante : File nameYFEAR.dat.
Pour chaque année de simulation, nous avons les fichiers suivants :

temYEAR.dat : la température moyenne pour chaque jour de 'année YEAR. Les
températures pour les années simulées sont reprises a la figure 2.9;

dteYEAR.dat : 'amplitude journaliere des températures pour chaque jour de
I’année YEAR;

prcYEAR.dat : les précipitations moyennes pour chaque jour de 'année YFEAR.
Les précipitations pour les années simulées sont reprises a la figure 2.10;
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rhuYEAR.dat : 'humidité relative moyenne pour chaque jour de 'année YEAR;
shrYEAR.dat : 1'ensoleillement moyen pour chaque jour de 'année YEAR ;

wndYFEAR.dat : la vitesse de vent moyenne pour chaque jour de 'année YEAR
[23].
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Description des parametres d’entrée des végétaux utilisés

Sont décrits spécifiquement ici les parametres reprenant les valeurs de traits
qui ont été mesurés sur le terrain. Ces parametres apparaissent dans les fichiers
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bagpar _MAPPY .dat et csurn_ MAPPY .dat. Les parametres a modifier dans le fichier
bagpar MAPPY .dat sont les suivants :

go : l'intercept de la conductance stomatique selon le modele de Ball-Berry. Ce
parametre reprend, pour chaque espece de plante, le résultat des mesures de
conductance minimale, en mol/m?s.

g1 : la pente de la conductance stomatique selon le modele de Ball-Berry (sans
dimension). Ce facteur est a calibrer en fonction du fractionnement isotopique
rendu par le modele et des mesures de 6'2C obtenues par spectrométrie de
masse.

splai :

espece de plante, le résultat des mesures de la SLA faites sur le terrain.

Dans le fichier csurn_ MAPPY.dat, les parametres a modifier sont :

csurn

la surface foliaire spécifique, en m?/gC. Ce parametre reprend, pour chaque

: valeur du rapport C/N, en pourcentage massique, qui doit étre spécifiée

pour les feuilles (pool N°1) et pour les parties structurelles de chaque espéce
de plantes (pool N°2).

Voici les parametres qui ont été utilisés pour chaque espece, selon les résultats
de mesures présentés dans le chapitre suivant :

Taraxacum | Fragaria | Ranunculus | Trifolium Narcissus Crataequs
Sp. vesca repens pratense | pseudonarcissus | monogyna
go (mol.m=2s71) 0,04 0,04 0,06 0,05 0,04 0,04
splai (m?.gC™1) 0,032 0,042 0,014 0,028 0,01 0,034
csurn (mol.mol ™) 22 31 16 17 25 28
Achillea Urtica | Lamium | Allium | Cirsium | Trifolium | Cirsium
millefolium | dioica | album | ursinum | arvense repens vulgare
go (mol.m2.s71) 0,08 0,05 0,05 0,04 0,09 0,04 0,14
splai (m?.gC™1) 0,015 0,055 0,061 0,021 0,033 0,033 0,022
csurn (mol.mol ™) 24 12 12 12 18 13 10
Rubus | Clematis | Rosa | Vaccinium | Berberis | Hedera | Prunus
Sp. vitalba | canina | myrtillus | wvulgaris | heliz | spinosa
go (mol.m=2.s71) 0,05 0,04 0,03 0,03 0,03 0,04 0,03
splai (m%.gC™1) 0,029 0,064 0,013 0,052 0,039 0,008 0,034
csurn (mol.mol 1) 25 18 25 21 13 36 24
Ficaria | Ranunculus | Lavandula
verna acris angustifolia
go (mol.m=2.s71) 0,04 0,07 0,05
splai (m%.gC™!) 0,032 0,012 0,009
csurn (mol.mol ™) 23 17 35
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Chapitre 3

Résultats

La premiere section de ce chapitre sera consacrée a l’analyse des résultats des
mesures de traits fonctionnels : une étude des variations des traits interspécifiques
et intraspécifiques sera réalisée, les valeurs obtenues seront également comparées a
celles que 'on peut trouver dans la littérature. Dans la deuxieme section, nous étu-
dierons les relations observées entre les traits mesurés afin de déterminer 1’existence
éventuelle de corrélations entre certains traits. Enfin, la troisieéme et derniere section
sera consacrée aux résultats des simulations et a la calibration du facteur g; dans le
modele de Ball-Berry de la conductance stomatique [40]. Nous observerons notam-
ment la variation du fractionnement isotopique calculé par CARAIB en fonction du
facteur gy, et I'importance de ce parametre sur les simulations.

3.1 Résultats de mesures des traits fonctionnels

3.1.1 Conductance stomatique minimale g

175

o N [
o 3] o

go (mmol/m?s)

~
[}l

%0 o] 455 = g o

25 27.5:

HH FV NP AM LA Ru AU CA TP CV CVi RR [An PS BV UD RC RA CM T FVes VM TR
Espéces

Fi1GURE 3.1 — Diagramme en boite de la conductance stomatique minimale gy me-
surée pour chaque espece de plantes. Les valeurs des mesures correspondantes sont
reprises en annexe.
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Nous pouvons observer sur la figure 3.1 les résultats des mesures de la conduc-
tance stomatique minimale. Sur cette figure, les especes sont représentées par des
sigles, dont la définition est donnée en annexe. Pour la majorité des espéces, la
conductance minimale mesurée est comprise dans un intervalle relativement faible, ce
qui semble indiquer une bonne cohérence des mesures. Les différentes especes, excep-
tées Achillea millefolium, Cirsium arvense et Cirsium vulgare, ont une conductance
stomatique minimale comprise entre 25 et 70 mmol.m 2?s™!. Cet ordre de grandeur
correspond aux valeurs de conductance stomatique minimale observées par Barnard
et Bauerle dans leur étude réalisée en 2013 [47]. Nous avons mesuré une valeur mé-
diane de conductance minimale de 82,7 mmol.m~2.s~! pour l'achillée millefeuille,
de 94,2 mmol.m~2.s7! pour le chardon des champs, et de 135,8 mmol.m2.s~! pour
le cirse commun. Ces valeurs de conductance minimale sont plus élevées que celles
prédites par ’étude de Barnard et Bauerle. Ce résultat sera discuté dans le chapitre
suivant.

3.1.2 Surface foliaire spécifique SLA

400

350

100 199.2]

50 T 548
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Especes
FIGURE 3.2 — Diagramme en boites de la surface foliaire spécifique mesurée pour
chaque espece de plantes. Les valeurs des mesures correspondantes sont reprises en
annexe.

Nous pouvons observer sur la figure 3.2 un apergu des résultats de mesure de
la surface foliaire spécifique pour les différentes especes de plantes. Nous pouvons
constater qu’il existe une grande variabilité de la SLA selon les especes, mais égale-
ment une variabilité intraspécifique importante, avec des résultats de mesure variant
parfois de plus de 100 cm?/g pour un méme individu'. Nous pouvons comparer les
valeurs obtenues avec celles données dans la littérature.

L’étude réalisée par Poorter et al. prédit une SLA comprise entre 80 et 350 cm?/g
pour les espéces herbacées non graminées, entre 90 et 270 cm? /g pour les arbustes

1. ou, selon 'espece, plusieurs individus tres proches
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décidus, et entre 20 et 150 cm? /g pour les arbustes a feuillage persistant [48]. Les ré-
sultats obtenus correspondent a ces prédictions, en dehors de trois especes (Achillea
millefolium, Ranunculus repens et Narcissus pseudonarcissus) pour lesquelles nous
avons mesuré des valeurs de surface foliaire spécifique plus faibles que la SLA pré-
dite par cette étude. Les valeurs médianes de la SLA pour ces trois especes sont 70,2
cm?/g pour lachillée millefeuille, 54,8 ¢cm?/g pour la renoncule rampante et 40,7
cm?/g pour le narcisse jaune, tandis que 1'étude de Poorter et al. prédit une valeur
de surface foliaire spécifique comprise entre 80 et 350 cm?/g pour les herbacées non
graminées. Ce résultat sera discuté dans le chapitre suivant.

3.1.3 Densité stomatique
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FI1GURE 3.3 — Diagramme en boites de la densité stomatique mesurée pour chaque
espece de plantes. Les valeurs des mesures correspondantes sont reprises en annexe.

Nous pouvons observer sur la figure 3.3 un apercu des résultats de mesure de la
densité stomatique.

La densité stomatique mesurée pour ces especes semble comprise entre 30 stomates
par mm? pour les plantes aux densités les plus faibles comme Ficaria verna, et
jusqu’a 450 stomates par mm? pour Rubus sp. Esau nous renseigne une densité va-
riant entre 100 et 300 stomates par mm? pour un grand nombre de plantes [14]. Les
plantes ayant une densité stomatique plus importante comme Hedera helix et Rubus
sp. semblent aussi avoir une variabilité plus importante pour ce parametre. Ce biais
est certainement di a la méthode de mesure elle-méme : les stomates sont comptés
sur des photographies d'une surface de 0,08 mm?, pour obtenir la densité stomatique
nous multiplions la valeur obtenue par un facteur 12,5 pour obtenir un nombre de
stomates par mm?. Plus le nombre de stomates est important, plus I'incertitude sur
la mesure augmente.
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Il n’a pas été possible de réaliser des mesures de la densité stomatique pour toutes
les especes de plantes sélectionnées. En effet, I’étape du décollement de la pellicule de
vernis posait parfois des difficultés, dues a la présence de trichomes ou d’impuretés
sur la surface des feuilles. Il n’était pas possible d’6ter correctement le vernis ou, le
cas échéant, d’obtenir une empreinte suffisamment nette des stomates. Nous avons
essay¢ l'application d’une solution de soude caustique 1M telle que conseillée dans
I’étude réalisée par Krober et al. en 2015 pour faciliter le décollement du vernis, mais
cela n’a pas donné de résultats satisfaisants [21].

En plus de la densité stomatique, deux parametres intéressants a analyser sont la
surface des stomates et leur diametre. Les stomates changent beaucoup de forme et
de taille selon les especes, comme illustré a la figure 3.4, et la densité n’est pas le seul
parametre déterminant dans les échanges gazeux entre la plante et son environne-
ment. En effet, selon les travaux de Brown et Escombe, le taux de diffusion des gaz
au travers de petites ouvertures serait proportionnel au diametre de ces ouvertures
(et non pas a leur surface) [49]. Comme la conductance minimale est due en partie a
la contribution des stomates qui ne sont pas totalement fermés, il devrait également
exister une corrélation entre la conductance stomatique minimale g, et le diametre
des stomates. Nous vérifierons cette hypothese a partir des résultats de mesure dans
la section consacrée a 1’étude des corrélations entre les traits fonctionnels.

(¢) Prunus spinosa (d) Narcissus pseudonarcissus

FIGURE 3.4 — lustration de la diversité de la forme et de la taille des stomates selon
les especes végétales
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3.1

Si nous mesurons la surface et le diametre des stomates pour ces especes, nous

obtenons les résultats illustrés aux figures 3.5 et 3.6 :
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FI1GURE 3.5 — Diagramme en boites de la surface des stomates mesurée pour chaque
espece de plantes. Les valeurs des mesures correspondantes sont reprises en annexe.
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FIGURE 3.6 — Diagramme en boites du diametre des stomates mesurée pour chaque
espece de plantes. Les valeurs des mesures correspondantes sont reprises en annexe.

La surface des stomates mesurée pour ces espéces est comprise entre 0,7.10~4mm?

et 107*mm?. Le diamétre mesuré est compris entre 0,007 mm et 0,031 mm. Les deux
grandeurs sont bien sir corrélées, les stomates étant de forme approximativement
circulaire pour la majorité des espéces.
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3.1.4 ¢BC et rapport C/N

Nous pouvons observer sur les figures 3.7 et 3.8 les valeurs de 6'C et du rapport
C/N mesurées par le Laboratoire d’Ecologie trophique et isotopique. Nous pouvons

déterminer la déviation standard de ces mesures grace aux mesures effectuées sur

le réplicat. Nous obtenons une déviation standard de 0,04%o pour le 6'3C, de 0,04%
pour le contenu en azote et de 0,2% pour le contenu en carbone. Ces déviations étant
relativement faibles comparées aux résultats obtenus, elles ne sont pas représentées

sur les figures suivantes.
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FIGURE 3.7 — Valeurs du §'3C mesurées pour les différentes espéces
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3.2 Corrélations observées entre les traits

L’étude des corrélations entre les traits fonctionnels présente beaucoup d’inté-
rét car elle donne une base de résultats empiriques dans I'élaboration de modeles
exploitant ces éventuelles relations. Elle permet également de mieux comprendre
la dynamique de certains traits. Nous allons ici déterminer si les résultats de me-
sures obtenus peuvent nous permettre de déduire I’existence d’un lien entre les traits
étudiés dans ce mémoire.

3.2.1 gpet SLA

Nous pouvons observer sur la figure 3.9 la distribution de la conductance stoma-
tique minimale en fonction de la surface foliaire spécifique pour les différentes especes
de plantes considérées dans ce mémoire. Si nous effectuons un test de corrélation de
Pearson sur les résultats de mesure obtenus, nous obtenons un coefficient de corré-
lation de -0,316, avec une p-valeur de 0,151. Ces résultats ne nous permettent pas
de déduire une relation significative entre ces deux traits.
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FI1GURE 3.9 — Nuage de points de la conductance stomatique minimale en fonction
de la surface foliaire spécifique

3.2.2 Influence des stomates sur la SLA

Sur la figure 3.10 nous observons la distribution de la surface foliaire spécifique en
fonction de la densité stomatique pour les différentes especes de plantes. Le test de
corrélation de Pearson sur ces valeurs donne un coefficient de corrélation de -0,195,
avec une p-valeur 0,544. On n’observe donc pas de corrélation entre la surface foliaire
spécifique et la densité des stomates de maniere significative a partir des résultats
de mesure.
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FiGurE 3.10 — Nuage de points de la surface foliaire spécifique en fonction de la
densité stomatique

En revanche, un test de Pearson entre la surface foliaire spécifique et la surface
des stomates donne un coefficient de corrélation de -0,528, avec une p-valeur de
0,078. Les données sont représentées sur la figure 3.11. Ce résultat suggere que la
surface moyenne des stomates diminue avec la valeur de la SLA.
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FiGURrE 3.11 — Nuage de points de la surface foliaire spécifique en fonction de la
surface des stomates

Cette corrélation négative est moins significative si on choisit d’exprimer le dia-
metre des stomates en fonction de la surface foliaire spécifique. Dans ce cas, le test
de corrélation donne un coefficient de -0,271, avec une p-valeur de 0,393.
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FIGURE 3.12 — Nuage de points de la surface foliaire spécifique en fonction du dia-
metre des stomates

3.2.3 Influence des stomates sur la valeur de gy

La figure 3.13 nous donne la distribution de la conductance stomatique minimale
en fonction de la densité stomatique pour les différentes especes de plantes. Le test de
corrélation de Pearson sur les résultats de mesure donne un coefficient de corrélation
de 0,135, avec une p-valeur de 0,676. Il ne semble donc pas exister une corrélation
importante entre la densité des stomates et la valeur de conductance minimale sur
base des résultats de mesure.
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FIGURE 3.13 — Nuage de points de la conductance stomatique minimale en fonction
de la densité stomatique

34



CHAPITRE 3. RESULTATS 3.2

En revanche, nous observons sur la figure 3.14 la distribution de la conductance
stomatique minimale en fonction de la surface des stomates pour les différentes
especes de plantes. Le test de Pearson sur les résultats de mesure donne un coefficient
de corrélation de 0,509, avec une p-valeur de 0,091, ce qui suggere une corrélation
positive entre 'aire des stomates et la conductance minimale.
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FI1GURE 3.14 — Nuage de points de la conductance stomatique minimale en fonction
de la surface des stomates

Comme mentionné dans la section 3.1.3, les travaux de Brown et Escombe sug-
gerent plutdt une corrélation positive entre la conductance stomatique (et donc,
on peut raisonnablement supposer avec la conductance stomatique minimale) et le
diametre des stomates, et non pas avec leur surface [49]. Or, la figure 3.15 nous
donne la distribution de la conductance stomatique minimale en fonction du dia-
metre des stomates pour les différentes especes de plantes. Nous constatons que le
coefficient de corrélation de Pearson est de 0,353, avec une p-valeur de 0,261. Les
résultats de mesure tendent donc plutét a suggérer que la conductance stomatique
serait proportionnelle a la surface stomatique, mais pas au diametre stomatique.
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F1GURE 3.15 — Nuage de points de la conductance stomatique minimale en fonction

du diameétre des stomates

3.2.4 SLA et contenu en azote

L’étude réalisée par Meziane et Shipley en 2001 suggere une corrélation positive
entre la surface foliaire spécifique et le contenu en azote de la plante [50]. Dans notre
cas, nous obtenons avec un test de Pearson entre les résultats de mesure de ces deux
traits un coefficient de corrélation de 0,223, avec une p-valeur de 0,319. Ces résultats
ne nous permettent pas d’établir une relation entre la SLA et le contenu en azote

pour les espéeces considérées.
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FI1GURE 3.16 — Nuage de points de la surface foliaire spécifique en fonction du contenu

en azote
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3.3 Modélisation et calibration de g;

Pour rappel, CARAIB calcule le fractionnement isotopique du 3C pour les
plantes en Cs selon le modele de Farquhar [42] :

A(%) = 4,4 + 22,65

Ca

ou ¢, est la concentration en CO, dans I'atmosphere au niveau de la feuille, et ¢;
la concentration intercellulaire en CO4y de la feuille. Cette derniere est régulée par
la conductance stomatique, modélisée selon ’équation de Ball-Berry dans le modele
[40]. Nous pouvons calculer le 6'*C de la plante, d,, a partir de cette équation en

utilisant la relation :
A =0, — 0p.

La valeur du 6'3C de atmosphere (air du couvert), d,, a été fixée a -8,3%o.

Notre but est de paramétrer le facteur g; apparaissant dans le modele de Ball-
Berry afin d’égaler le facteur de fractionnement isotopique du 3C, et donc le 6*3C
rendu par CARAIB avec les valeurs de 6'3C mesurées par spectrométrie de masse
pour chaque espece de plante.

Nous illustrons a la figure 3.17 Pévolution du 6'3C de la plante en fonction du
parametre g; pour l'espece Ranunculus acris, que nous faisons varier sur plusieurs
simulations jusqu’a atteindre la valeur de §'3C mesurée pour cet individu :

—— 6%3C calculé par CARAIB

—— 613C mesuré par spectrométrie de masse

-30.41

30675 8.5 8.0 75 7.0 6.5 6.0

g1

FIGURE 3.17 — 613C calculé par CARAIB pour Ranunculus acris en fonction du
parametre g;

L’intersection entre le §'3C rendu par CARAIB représenté en bleu et le 6'3C
mesuré par spectrométrie de masse représenté en rouge nous permet de déterminer
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la valeur de g;.

Ce procédé est répété pour toutes les especes de plantes. Le paramétrage de g
pour les différentes especes nous donne les valeurs suivantes :

Espece 61%C mesuré (%) | g paramétré dans CARAIB
Achillea millefolium -30,57 6,1
Hedera helix -29,89 7,6
Prunus spinosa -28,05 1,31
Crataegus monogyna -30,68 3,02

Rubus sp. -30,67 4.8

Allium ursinum -29,45 6,42

Trifolium pratense -28.96 2,56
Trifolium repens -28,83

31,20

Rosa canina -27,98 5,12
Ranunculus repens -30,56 9,52
Narcissus pseudonarcissus -28,95 6,3
Ficaria verna -31,95 11,3
Ranunculus acris -29,51 5,77
Berberis vulgaris -30,6 8,3
Lavandula angustifolia -27,3 2,38

La valeur de la pente de la conductance pour le modele de Ball-Berry est au
départ fixée a 9 selon 1’étude empirique de Collatz réalisée en 1991 [51]. Pour la
majorité des especes, la valeur de g; reste dans le méme ordre de grandeur en étant
comprise entre 1,31 (Prunus spinosa) et 11,3 (Ficaria verna). On peut observer sur
les figures 3.17 et 3.18 que le §'3C pour ces plantes semblent évoluer linéairement en
fonction de la valeur de g; pour cet ordre de grandeur.

Cependant, pour plusieurs plantes, on obtient des valeurs de g; bien inférieures
a 9, de 'ordre du millieme (en rouge dans le tableau ci-dessus). On peut observer
I'évolution du §3C en fonction du parametre g; pour l'espéce Clematis vitalba sur
la figure 3.19. Nous constatons ici que I’évolution du §'3C semble également linéaire
par rapport au g; comme pour les autres especes, mais que la pente n’est pas suffi-
samment importante pour atteindre la valeur mesurée, jusqu’aux ordres de grandeur
inférieurs de g; ou la valeur de la pente change brusquement.
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—— 5%3C calculé par CARAIB

—28.61

—— &13C mesuré par spectrométrie de masse

—28.81

—29.01

—29.21

613C

—29.4 1
—29.61
—-29.81

-30.01
9.0 85 8.0 75 7.0 6.5 6.0
g1

FIGURE 3.18 - §13C calculé par CARAIB pour Narcissus pseudonarcissus en fonction
du parametre g;

—— 513C calculé par CARAIB

-29.01 —— 6%3C mesuré par spectrométrie de masse

—29.51

-31.51

-32.01

-32.51

g1

FIGURE 3.19 — §3C calculé par CARAIB pour Clematis vitalba en fonction du
parametre g

Nous pouvons nous pencher sur les valeurs de traits pour ces plantes afin de dé-
terminer ce qui pourrait créer un tel écart avec les valeurs de g; des autres espéces. Si
nous reprenons les parametres utilisés pour ces especes dans CARAIB, nous avons :

Urtica | Lamium | Cirsium | Cirsium | Fragaria | Clematis | Vaccinium
dioica album | arvense | wvulgare vesca vitalba myrtillus
go (mol.m=2.s71) 0,05 0,05 0,09 0,14 0,04 0,04 0,03
splai (m?.gC™1) 0,055 0,061 0,033 0,022 0,042 0,064 0,052
csurn (mol.mol ™) 12 12 18 10 31 18 21
61 (%) -27,57 | -27,29 -29,71 -28,88 -27,2 -29,41 -29,12
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Nous pouvons comparer ces différentes valeurs de traits fonctionnels avec celles
des autres especes. Tout d’abord, analysons le parametre g :

0.144 ° —— Moyenne de go pour toutes les espéces

0.12

o

-

o
.

go (mol/m?s)

0.064 °

0.04 4 [} [ ] [ ] [} [} [} (] (] .

HH Fv NP AM LA Ru AU CA TP CV CVi RR LAn PS BV UD RC RA CM T FVes VM TR
Espéces

FI1GURE 3.20 — Valeurs de conductance stomatique minimale g, utilisées dans CA-
RAIB

Nous pouvons constater sur la figure 3.20 que, pour deux des especes présentant
une valeur de g; particulierement basse (Cirsium vulgare et Cirsium arvense), leurs
valeurs de gy sont bien au-dessus de la moyenne des valeurs de gy des especes consi-
dérées dans ce travail. Notons que Achillea millefolium possede également une valeur
de g assez élevée par rapport aux autres especes. Une conductance minimale élevée
indique a priori une conductance stomatique également élevée, et un fractionnement
isotopique du *C plus important. Si la valeur de conductance stomatique minimale
est surévaluée, nous pouvons supposer que cela donnera un biais dans la valeur du
d13C, qui sera alors trop basse.

Nous pouvons ensuite analyser le parametre splai, ou la surface foliaire spécifique.
Nous pouvons observer sur la figure 3.21 les valeurs mesurées pour les différentes es-
peces. Nous constatons que certaines especes possedent une valeur de surface foliaire
spécifique supérieure a la moyenne des mesures. Ces especes sont Lamium album,
Clematis vitalba, Urdica dioica et Vaccinium myrtillus, qui possedent toutes une
valeur du parametre g; particulierement basse. Des valeurs élevées pour ces deux
traits constituent donc certainement une explication (ou une partie d’explication)
aux valeurs de g; obtenues.
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FI1GURE 3.21 — Valeurs de surface foliaire spécifique utilisées dans CARAIB.

Enfin, nous pouvons analyser le parametre csurn, ou le rapport C/N pour les
différentes espéces. Les valeurs mesurées du rapport C/N sont présentées sur la

figure 3.22 :
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FIGURE 3.22 — Valeurs de surface foliaire spécifique utilisées dans CARAIB.

Le parametre C/N joue un role dans la limitation de 1’assimilation du carbone

due a la Rubisco [35] :
C; — '«

@)
¢+ Ke(l+ 2)
ou le parametre Vi .., la capacité catalytique maximum de la Rubisco, est une
fonction qui dépend du rapport C/N selon la relation [39] :

AQ = ‘/c,max .

V::,max = eXp (1, 993 + 2, 555.1n (ANITR) — 0, 372.1n (SLA) + 0, 422.1n (AN]TR). In (SLA))
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avec

N
At = c5ra

soit la quantité d’azote par m? de feuille si la SLA est I'aire spécifique par gC. Plus
le rapport C/N sera faible, et plus V. mq. sera important. Dans ce cas, 'assimilation
brute du carbone sera également plus importante, et par extension 1’assimilation
nette, ce qui engendrera un fractionnement isotopique du carbone plus important,
et donc une valeur de §'3C trop basse.

Les especes pour lesquelles nous avons mesuré un rapport C/N relativement plus
faible que la moyenne mesurée sont Lamium album, Allium ursinum, Cirsium vul-
gare, Berberis vulgaris, Urtica dioica et Trifolium repens. Trois de ces especes pré-
sentent une valeur de g; tres basse, la valeur mesurée du rapport C/N pourrait donc
constituer une partie de I'explication a ces valeurs de g;.

Il semble également important d’étudier pour les différentes especes les valeurs me-
surées de §13C elles-mémes. Celles-ci sont présentées & la figure 3.23 :

_27,
. ° d
L ]
—28 . .
L] L]
o 7291 ° ¢ .
3
N N ® R
- .
— _ ] L ]
o
L ] ° L ] ° .
_31,
L ]
32| o —— Moyenne du 613C pour toutes les espéces
HH FV NP AM LA Ru AU CA TP CV CVi RR LAn PS BV UD RC RA CM T Fves W TR
Espéces

FIGURE 3.23 — Valeurs du §'3C utilisées dans CARAIB.

Nous constatons que plusieurs espéces possédent un 6'3C plus élevé que la moyenne
des mesures, notamment Lamium album, Lavandula angustifolia, Prunus spinosa,
Urtica dioica, Rosa canina et Fragaria vesca, ce qui entraine un fractionnement iso-
topique plus faible. Cette différence relative peut fortement influencer la valeur de g;
a paramétrer. Dans ce mémoire, nous n’avons pu réaliser des mesures de §*3C et de
rapport C/N que sur un individu de chaque espece. Selon la variabilité de ces traits
au sein des especes, certaines valeurs peuvent donc souffrir d’un biais de mesure.
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Chapitre 4

Discussions

4.1 Reésultats des mesures

4.1.1 Valeurs de traits fonctionnels

Pour plusieurs especes, nous avons obtenu des résultats de mesures de traits
fonctionnels en dehors des ordres de grandeur prédits par certaines études.

Tout d’abord, la conductance stomatique minimale mesurée est relativement éle-
vée pour trois especes, Achillea millefolium, Cirsium arvense et Cirsium vulgare,
comparée aux valeurs prédites par 1’étude de Barnard et Bauerle [47]. Tentons d’ex-
pliquer ce résultat.

Des valeurs de conductance plus élevées pourraient indiquer une transpiration ré-
siduelle plus importante, donc le fait que tous les stomates ne sont pas totalement
fermés. Le temps de stockage d’une heure dans l'obscurité et du papier journal
pourrait n’étre pas suffisant pour toutes les plantes pour atteindre la fermeture des
stomates. Notons également que les feuilles de ces trois especes sont plus épaisses
et plus irrégulieres, ce qui a certainement impacté la fiabilité de la mesure avec le
porometre SC-1; en effet, une feuille plus épaisse peut géner la fermeture totale de
la pince sur la feuille et donc empécher une bonne étanchéité lors de la mesure.
L’erreur sur la mesure du porometre SC-1 est également plus importante pour les
valeurs de conductance plus élevées (erreur de £10% pour une conductance stoma-
tique comprise entre 0 et 500 mmol/m?s) [52].

En ce qui concerne les mesures de surface foliaire spécifique, nous avons relevé des
valeurs plus faibles que celles prédites par I’étude de Poorter [48] pour trois espéces :
Achillea millefolium, Ranunculus repens et Narcissus pseudonarcissus.

Pour 'espece Achillea millefolium, cette différence avec la valeur prédite provient
sans doute d’un biais sur la mesure de SLA, di a la structure de la feuille. Nous
pouvons observer sur la figure 4.1 une feuille de I'espece Achillea millefolium scannée
et traitée sur le logiciel ImageJ pour pouvoir mesurer sa surface.
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FIGURE 4.1 — Image d’une feuille d’Achillée millefeuille scannée, avant et apres
traitement sur le logiciel ImageJ

La feuille possede une structure fortement découpée (elle est dite « finement et
profondément doublement lobée » [53]). Ces détails perdent beaucoup en netteté lors
de I’étape du scan et du traitement d’image, une partie de 'aire de la feuille peut
donc étre négligée lors de la mesure, ce qui impliquerait une sous-évaluation de la

SLA.

Un autre biais pour la mesure de la surface foliaire spécifique pourrait provenir de
la période de prélevement. Selon le stade de développement de la plante au moment
de la récolte, cela pourrait influencer la valeur de la SLA.

4.1.2 Corrélations

L’étude de Muchow et Sinclair réalisées sur dix génotypes de Sorghum renseigne
une forte corrélation positive entre la densité stomatique et la conductance minimale
mesurée [54]. Nous n’observons pas cette corrélation entre gy et la densité stomatique
(coefficient de corrélation de Pearson de -0,135 et p-valeur de 0,676). En revanche,
nous pouvons observer une relation plus significative entre gy et la surface des sto-
mates, avec un coefficient de corrélation de Pearson de 0,509 et une p-valeur de
0,091. Les résultats de mesure semblent donc plutot suggérer une corrélation posi-
tive entre la taille des stomates et la conductance minimale. Ce résultat reste malgré
tout discutable, les especes possédant les stomates les plus petits (Allium ursinum
et Rubus sp.) ne semblant pas suivre cette corrélation.
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L’étude réalisée par Meziane en 2001 établit une corrélation positive entre la surface
foliaire spécifique et le contenu en azote de la plante [50]. Nous n’avons pas pu éta-
blir de relation entre ces deux traits sur base des résultats de mesure. Cela pourrait
provenir du fait que nous avons réalisé des mesures du rapport C/N sur un seul
individu de chaque espéce : selon la variabilité intraspécifique du rapport C/N, les
résultats ne sont peut-étre pas suffisamment significatifs pour pouvoir les corréler
avec d’autres traits. Le rapport C/N de la plante dépend de ’environnement ou elle
s’est développée : par exemple, beaucoup de précipitations sur de longues périodes
et des températures basses peuvent affecter la disponibilité des nutriments [31].
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4.2 Relation de fractionnement isotopique du *C

Le fractionnement isotopique est calculé dans CARAIB grace au modele de Far-

quhar [42] :

C.

AYo)=a+ (b—a)— —d

Ca
ou a prend en compte le fractionnement occasionné par la diffusion dans I'air, b prend
en compte le fractionnement causé par la carboxylation, et d prend en compte le
fractionnement dii a différentes contributions telles que la respiration ou la fixation
du CO, par la PEP carboxylase pour les plantes en Cs (d est considéré comme nul
dans le cadre de ce travail).

Selon les facteurs empiriques déterminés par Farquhar, nous avons les coefficients
suivants pour les plantes en Cjy :

A(%o) = 4,4 + 22, 6%

a

soit avec a = 4,4%¢ et b = 27%o. Dans cette relation, les valeurs des coefficients sont
considérées comme constantes. En réalité, certaines études suggerent que le fraction-
nement isotopique du carbone peut varier selon différents facteurs.

Une premiere étude réalisée par McNevin et al. en 2007 suggere que le fraction-
nement isotopique du carbone varie en fait selon les espéces. Cette différence pro-
viendrait de différentes formes de 1’enzyme Rubisco et des mécanismes catalytiques
lors de la carboxylation. Dans le modele de Farquhar, ces différences de mécanismes
engendreraient donc des variations sur ’évaluation du facteur b [55].

Le modele de Farquhar a également été adapté depuis sa création pour inclure une
correction due a l'interaction entre les différents gaz, soit dans ce cas le dioxyde de
carbone, 'air et la vapeur d’eau [56][57]. Les molécules de CO interagissent avec
la vapeur d’eau et 'air lors de leur diffusion a l'intérieur de la feuille, et lorsque la
feuille transpire, cela entraine une concentration intercellulaire en CO5 ¢; plus basse
qu’en I’absence de transpiration. Cette correction, appelée correction ternaire (« ter-
nary correction »), entrainerait une variation sur le fractionnement A de l'ordre de
1 & 2%o. En prenant en compte cet effet, le fractionnement pour les plantes en Cs
s’écrit alors :

A= (@ g by IR e e o Tt o Ty

= . a )
1-—t Cq e, 1-—t Ca C ae Veca oy’ cq

ou t est le facteur de correction ternaire (« ternary correction factor »), a, est le
fractionnement occasionné par la diffusion du COy dans la couche limite, as est le
fractionnement occasionné par la diffusion du CO, dans les stomates, a,, prend en
compte le fractionnement dii a la dissolution et a la diffusion jusqu’aux sites de
carboxylation, b est le fractionnement causé par la Rubisco, e est le fractionnement
dii a la respiration diurne et f est le fractionnement causé par la photorespiration.
V. est la capacité synthétique de la Rubisco, c¢,, cs, ¢; et c. sont respectivement
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les fractions molaires du COy dans l'air ambiant, a la surface de la feuille, dans les
espaces intercellulaires contenant de I'air et dans les sites de carboxylation. ay, .
et a sont respectivement défini comme étant 1 + b, 1 + e et 1 +f.

La prise en compte de cet effet dans nos simulations menerait donc a un fraction-
nement moins élevé, ce qui peut constituer une réponse au probleme des valeurs
calibrées de g; trop faibles.

Une autre étude, réalisée par Schubert et Jahren en 2012, suggere que la pres-
sion partielle en COy dans 'atmosphére aurait une influence sur le fractionnement
isotopique du C'? de la plante [58]. Dans cette étude, Schubert et Jahren utilisent
la relation empirique obtenue entre le fractionnement isotopique du *C et la pres-
sion partielle en COs pour contraindre la valeur du coefficient b dans le modele de
Farquhar. Selon les résultats obtenus, ’article préconise d’utiliser une valeur de b
d’au moins 28,3%¢. Une autre étude réalisée par Livingston et al. en 1999 suggere
également une valeur empirique du coefficient b de 29%o [59], soit plus élevée que
celle utilisée dans CARAIB pour ces simulations, qui est de 27%o [45]. Dans ce cas,
I'adaptation des coefficients meéneraient a fractionnement plus élevé, donc a des va-
leurs de §'3C plus basses, ce qui pose probléme dans le cas ot nous avons des valeurs
calibrées de g; déja tres basses.
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4.3 Difficultés

Les principales difficultés de ce travail sont liées aux mesures réalisées sur le ter-
rain.

Les premieres difficultés proviennent directement des prélevements des plantes. Tout
d’abord, la localisation des sites de prélevements s’est révélée plus ou moins ardue
selon les espéces. Pour la plupart des plantes, il a été nécessaire de se limiter a des
mesures sur un seul spécimen, or on sait que les traits fonctionnels peuvent varier
fortement de maniere intraspécifique et en fonction de I'environnement de dévelop-
pement de l'individu [60][11]. La fiabilité des mesures de traits s’en retrouve sans
doute impactée. Pour des raisons pratiques, il était plus simple de limiter les sites de
prélevement et ainsi récolter plusieurs especes sur un méme site afin de limiter les
déplacements et optimiser le temps que prenaient les mesures. Par cet aspect, nous
négligeons I’étude de la variation des traits en fonction des conditions environnemen-
tales. Les périodes de prélevement ont également été limitées : il n’était pas possible
de réaliser des mesures durant la période hivernale. Il est important de mentionner
que toutes les plantes ne suivent pas les mémes périodes de développement au cours
de 'année, et le stade phénologique a laquelle I'individu est récolté peut influencer
la valeur d’un trait.

Le méme probleme s’est posé lors de la récolte des individus pour les mesures en
laboratoire du §'3C et du rapport C/N. Cette récolte s’est réalisée sur une période
de temps d’environ deux semaines durant le mois de mai 2022. Or, lors de la ré-
colte, I'espece Ficaria verna, a la floraison plus précoce que la plupart des autres
especes sélectionnées, arrivait presque en période de sénescence, tandis que d’autres
plantes telles que celles du genre Trifolium entraient en pleine période de floraison.
L’influence de la période de prélevement des individus est un parametre a prendre
en compte pour des pistes d’amélioration futures et sera abordée dans la section
consacrée aux limites des traits fonctionnels et perspectives.

Les autres principales difficultés sont liées aux mesures de traits en elles-mémes.
En effet, comme mentionné dans le chapitre sur les résultats de mesure, il n’a pas
été possible d’obtenir des empreintes de stomates satisfaisantes pour plusieurs es-
peces. Ce sont en particulier celles présentant beaucoup de trichomes a la surface
de leurs feuilles qui ont posé probleme, comme les especes du genre Clirsium. Dans
ce cas, le décollement d’une pellicule de vernis était extrémement difficile, et méme
le cas échéant, I’empreinte obtenue n’était pas suffisamment définie pour pouvoir y
distinguer les stomates. Cela a déja été mentionné, une solution est proposée dans
I’article de Krober, soit ’'application d’une solution de soude caustique 1M pour
faciliter le décollement de la pellicule de vernis, mais dans notre cas cela n’a pas
donné de résultats satisfaisants [21].

Les mesures de la conductance stomatique minimale pouvaient également étre plus

compliquées selon la structure des feuilles de certaines plantes. L’utilisation du po-
rometre SC-1 nécessite que la pince de 'instrument soit correctement fermée sur
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la feuille, de maniere a limiter les flux gazeux avec l’environnement extérieur. Cer-
taines plantes comme les Cirsium présentent des feuilles épaisses, ce qui a pu géner
la fermeture hermétique de la pince, et donc donner des valeurs de conductance plus
élevées.

Certaines especes possedent aussi des feuilles de structure tres fine, comme c’est
le cas pour Lavandula angustifolia ou Achillea millefolium. Dans ce cas, la difficulté
était de veiller a ce que I'ouverture du capteur du porometre soit correctement recou-
verte par la surface des feuilles, ce qui nécessitait de réaliser la mesure sur plusieurs
feuilles simultanément. La précision sur les mesures de la conductance peut s’en
retrouver impactée.
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4.4 Limites des traits fonctionnels et perspectives

Dans cette étude, nous avons dii négliger plusieurs aspects liés aux traits fonc-
tionnels, en raison des circonstances pratiques des mesures.

En premier lieu, comme cela a déja été mentionné, il n’a pas été possible de prendre
en compte les variations dues aux changements environnementaux sur les valeurs
de traits, en raison du nombre limité de sites de récoltes et du nombre d’espéces
considérées dans ce travail. Or, les facteurs tels que I’exposition lumineuse, le stress
hydrique ou le type de sol et les nutriments disponibles peuvent fortement influencer
les performances d’un individu. C’est également le cas pour les variations des valeurs
de traits dues au stade phénologique des plantes, cet aspect n’a pas pu étre étudié, du
fait que les plantes ont été récoltées a un certain stade de leur développement. Une
piste a considérer dans le futur serait de réaliser des préléevements sur les mémes
individus a différents moments de I'année afin d’étudier la variation des traits en
fonction du développement de la plante. Bien que dans le cas d’especes herbacées
cette piste soit plus difficile a mettre en place, ce procédé est déja exploité dans le
cas d’arbres ou de plantes de culture. Il importe également de multiplier les sites
de prélevement pour avoir un meilleur apercu des variations de traits au travers du
territoire de la Wallonie.

Nous avons constaté dans les résultats de mesure des variations importantes de
valeurs de traits parfois au sein d’'un méme individu, notamment pour les mesures
de la surface foliaire spécifique présentées dans la section 3.1.2, qui présentent un
écart-type plus ou moins important selon les especes. Nous avons pu comparer ces
résultats a des ordres de grandeur trouvés dans la littérature, mais pas a des me-
sures de la SLA pour ces espéces spécifiques. Ces variations intraspécifiques doivent
également étre étudiées, au travers de mesures réalisées sur plus d’individus.

Dans la section 3.2 consacrée aux corrélations observées entre les traits, nous avons
tenté de mettre en lien différents traits afin de déterminer 'existence d’éventuelles
relations. Nous n’avons pas pu démontrer, sur base des résultats de mesures obte-
nus, I'existence d’une corrélation entre la surface foliaire spécifique et le contenu en
azote de la plante, pourtant fortement suggérée par I’étude réalisée par Meziane et
Shipley [50]. Nous pouvons supposer I'existence d'un biais sur les mesures de §*C
et du rapport C/N, qui ont été réalisées sur un individu de chaque espéece. Il serait
intéressant de connaitre les plages de variations de ces deux traits pour ces especes,
ce qui nécessite de réaliser encore une fois des mesures sur plusieurs individus. Cette
étude pourrait permettre également de prendre en compte la dynamique de certains
traits, si celle-ci est suffisamment importante. CARAIB prend en compte des valeurs
de traits fixes, or si celles-ci possedent une variabilité significative, notamment selon
la période de I'année, il serait intéressant d’incorporer ces variations au sein méme
du modele. Dans ce contexte, I’étude des corrélations entre les traits est aussi fort
importante, car les relations entre différents traits permettraient de valider certains
résultats de mesure, ou de corriger certains biais. Les nombreux facteurs pouvant
jouer sur la valeur d’un trait ne sont pas toujours connus, ou compris.
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D’une maniere générale, les mesures de traits fonctionnels elles-mémes sont sans
doute I'aspect possédant la plus grande latitude d’amélioration dans ce travail. Néan-
moins, ’'aspect pratique ne doit pas étre perdu de vue : en effet, il n’est pas facile
de trouver 1’équilibre entre des mesures représentatives et fiables, et qui restent réa-
lisables dans le cadre de 'amélioration d’'un modele dynamique de végétation. Ici,
notre but était d’étudier une certaine population de végétation, a savoir des especes
principalement herbacées et fortement pollinisées. Ce choix de population a mené
a un nombre d’especes sélectionnées relativement important. Le nombre d’especes
différentes et le nombre de traits rendent de toute fagcon une étude exhaustive im-
possible. Dans ce contexte, les plus grandes pistes d’amélioration sont 'utilisation
de bases de données centralisées telles que TRY, ou la mise au point de modeles
exploitant les relations découvertes entre les traits et entre les traits et les facteurs
environnementaux.
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Conclusion générale

Nous avons obtenu plusieurs résultats intéressants au cours de cette étude.

Les mesures de traits fonctionnels ont donné des valeurs qui semblent cohérentes
avec les ordres de grandeur connus pour ce type d’especes. Certaines valeurs semblent
cependant surévaluées, probablement a cause de biais sur ces mesures. Ainsi, la fia-
bilité de la mesure de conductance stomatique minimale a pu étre influencée par
I’anatomie des feuilles de certaines especes. Nous avons aussi pu illustrer une grande
variabilité des valeurs de traits au sein de certaines especes, en particulier pour les
mesures de surface foliaire spécifique.

En ce qui concerne les corrélations entre les traits observés, nous avons pu illus-
trer une éventuelle corrélation négative entre la conductance stomatique minimale
et la surface foliaire spécifique, ainsi qu'une corrélation négative entre la surface des
stomates et la surface foliaire spécifique. Nous avons obtenu une corrélation plus
importante entre la surface des stomates et la conductance stomatique minimale,
plutot qu’entre le diametre des stomates et la conductance minimale. En revanche,
nous n’avons pas pu mettre en évidence de corrélation entre la SLA et le contenu en
azote de la plante comme suggéré dans I’étude de Meziane et Shipley [50].

La calibration du facteur g; du modele de Ball-Berry ne s’est pas révélé concluante
pour toutes les plantes considérées. En effet, sept especes présentent une valeur de g;
d’un ordre de grandeur bien plus faible que celle obtenue dans I’étude empirique de
Collatz et al. [51]. Nous avons pu en partie expliquer ces résultats de par les valeurs
de traits mesurées pour ces espéces : en effet, la conductance minimale a pu étre
surévaluée, ainsi que la surface foliaire spécifique, ce qui a pu mener a un biais im-
portant sur le fractionnement isotopique rendu par CARAIB. Il subsiste également
une incertitude sur les valeurs de §'3C mesurées en laboratoire, car les mesures ont
été réalisées sur un seul individu de chaque espéce.

Plusieurs études suggerent également que la relation de fractionnement isotopique
du 13C utilisée dans CARAIB peut subir des variations selon les espéces, principa-
lement a cause de différences entre les types d’enzymes de Rubsico. Le modele de
Farquhar a également été adapté pour prendre en compte les interactions entre les
différents gaz au moment de la diffusion du CO, a l'intérieur de la feuille, ce qu’on
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appelle Deffet ternaire [56]. La prise en compte de cet effet dans le modeéle donne
lieu a un fractionnement plus faible, ce qui pourrait aussi constituer une correction
dans la calibration du facteur g;.

Pour conclure, ce travail illustre en partie les difficultés que peuvent représenter
les mesures de traits fonctionnels. Selon le nombre d’espéces et de traits considérés,
il peut se révéler compliqué d’étudier la variabilité de chaque trait et d’obtenir des
résultats de mesure représentatifs, en particulier a cause de l'aspect multifactoriel
de cette étude. A contrario, ce travail montre également I'importance des mesures
de traits, pour mieux comprendre leur dynamique et les relations pouvant exister
entre eux, et améliorer ainsi 1’élaboration des relations utilisées dans les modeles
dynamiques de végétation.
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Annexe A

Sigles utilisés pour les especes
végétales

Espece Sigle
Achillea millefolium AM
Hedera helix HH
Prunus spinosa PS
Crataegus monogyna CM
Urtica dioica UD
Lamium album LA
Rubus sp. Ru
Allium ursinum AU
Clirsium arvense CA
Trifolium pratense TP
Trifolium repens TR
Cirsium vulgare CV
Clematis vitalba CVi
Taraxacum sp. T
Fragaria vesca F'Ves
Rosa canina RC
Ranunculus repens RR
Narcissus pseudonarcissus | NP
Vaccinium myrtillus VM
Ficaria verna FV
Ranunculus acris RA
Berberis vulgaris BV
Lavandula angustifolia LAn
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Annexe B

Résultats des mesures

Hedera helix Crataegus monogyna
2o SLA densité surface diametre g0 SLA densité surface diametre
(mmol.m~2.s71) | (em2.g™) | (mm~=2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m~2.s7Y) | (em2g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm)
37,5 53,76 2125 4,108 0,017 35,8 130,399 150 2,874 0,016
39,5 38,122 2375 4,522 0,018 33,1 146,147 137,5 3,543 0,02
36,6 46,54 250 5,374 0,018 27,7 126,179 150 2,899 0,018
33,4 30,565 275 4,002 0,017 31,3 121,247 | 125 3.817 0,018
30,5 46,202 200 3,711 0,016 29 149,773 | 1125 3 0,017
34,4 30,852 312,5 3,878 0,018 30,1 132,382 150 3,018 0,015
30,8 37,321 237,5 4,544 0,017 30,6 144,912 125 3,152 0,017
56,8 36,937 287.5 3,611 0,018 27,7 92,126 187,5 3,303 0,018
37,9 34,307 212,5 3,498 0,016 27,4 121,283 162,5 3,808 0,017
69,6 36,927 | 2875 5,069 0,018 33 110,899 | 1875 2.813 0,016
39.1 57,172 275 3,689 0,016 30,2 109,782 | 125 2,615 0,017
48,2 34,542 325 3,84 0,015 28,7 124,979 175 3,599 0,019
36 33,948 2875 4,019 0,016 32,3 119,049 112,5 4,259 0,019
61,9 34,479 2125 3,028 0,015 29,3 123,654 112,5 2,901 0,017
56,8 38,396 200 4,865 0,019 30,4 119,513 137,5 3,2 0,017
Allium ursinum Clematis vitalba
2o SLA densité surface diametre g0 SLA densité surface diametre
(mmol.m~2.s7%) | (em%2.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m~2.s7Y) | (em2.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm)
55,2 104,54 1125 1,343 0,008 45 278,083 100 2,08 0,013
38,5 108,147 87,5 1,305 0,007 51,3 276,992 75 2,75 0,015
39,4 99,193 100 1,271 0,008 33 334,978 75 2,262 0,013
471 105,01 | 1125 1,535 0,007 46,4 916,954 75 4103 0,017
43,2 100,2 87,5 1,342 0,009 39,1 306,017 | 62,5 4,289 0,018
41,1 94,549 100 1,659 0,01 37,6 293,845 62,5 2,584 0,013
48,5 102,468 87,5 1,641 0,008 34,7 303,456 75 2,165 0,014
54,3 99,199 87,5 1,824 0,009 37,6 324,058 75 3,594 0,016
35,7 85,364 100 0,934 0,008 32,4 257,438 87,5 2,772 0,014
33,5 75,87 87.5 1,668 0,012 327 350,116 | 87,5 2,579 0,015
40,6 105,674 | 100 1,725 0,011 423 268,41 100 9,246 0,013
55,6 82,747 125 1,719 0,009 33 166,596 62,5 2,71 0,015
34,9 95,127 100 1,588 0,009 33,5 253,904 100 2,385 0,015
35,2 87,214 100 1,304 0,01 32,2 213,058 62,5 1,952 0,012
39,2 90,432 100 1,667 0,009 43 255,953 100 2,83 0,017
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ANNEXE B. RESULTATS DES MESURES B.0O
Tarazacum sp. Ranunculus repens
g0 SLA densité surface diametre g0 SLA densité surface diametre
(mmol.m~2.s71) | (em2.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m~2.s7Y) | (em2g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm)
33,7 272,924 75 2,423 0,015 55,4 60,256 87,5 5,128 0,021
33,6 281,277 37,5 2,279 0,013 68,9 62,035 100 7,215 0,026
37 293,529 75 1,823 0,013 60,6 61,245 50 10 0,03
48,4 284,418 100 2,097 0,015 457 52,35 62,5 9,401 0,027
34 332,701 100 1,578 0,012 83,1 48,872 75 10 0,031
34 311,364 75 2,176 0,02 43,9 53,097 75 6,344 0,028
32,1 310,946 62,5 2,21 0,016 58 46,53 62,5 7,017 0,026
36,9 263,136 75 1,463 0,014 42,8 55,844 75 6,977 0,024
33,1 323,445 100 1,201 0,013 37,3 69,318 87,5 7,634 0,027
30,7 407,668 137,5 1,687 0,013 54,6 59,792 75 8,336 0,028
36,8 316,838 100 1,254 0,012 104,7 54,765 62,5 7,573 0,025
34,1 384,418 125 2,377 0,014 52 50,673 62,5 8,003 0,028
35,7 245577 112,5 1,746 0,016 50,3 52,966 75 6,268 0,022
33,7 311,148 112,5 2,268 0,013 48,1 58,337 87,5 7,419 0,026
35,5 304,812 125 2,13 0,012 49,7 50,83 75 7,132 0,025
Narcissus pseudonarcissus Vaccinium myrtillus
2o SLA densité surface diametre 2o SLA densité surface diametre
(mmol.m=2.s71) | (cm?%g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m=2.s7!) | (cm?g™!) | (mm~2) | (107*mm?) | (mm)
40,8 41,414 87,5 4,43 0,011 29,7 268,033 125 1,405 0,01
44,6 37,297 87,5 3,799 0,013 33,5 297,453 175 1,81 0,015
35,6 36,638 75 4,331 0,014 32,7 278,276 112,5 1,881 0,011
37,5 42,851 62,5 4,862 0,014 34,5 253,626 162,5 1,854 0,014
33,8 45,242 112,5 4,975 0,015 34,9 285,629 150 1,642 0,013
36,7 37,543 100 4,17 0,013 34,4 289,767 125 1,514 0,013
33,8 39,359 125 3,893 0,012 32,8 348,936 112,5 1,715 0,012
35,8 37,552 100 4,383 0,014 32,6 317,237 137,5 2,07 0,011
443 41,468 100 3,488 0,014 34,3 272,961 100 1,943 0,014
31 40,709 75 4,681 0,015 34 225,414 150 2,275 0,015
32 44,988 87,5 3,835 0,015 35 209,47 125 2,251 0,014
34 40,14 75 4,844 0,015 32,4 188,655 150 1,886 0,013
46,3 39,342 75 4,065 0,014 35,8 206,084 175 2,004 0,013
35,2 45,754 87,5 4,745 0,016 35,9 211,946 112,5 2,241 0,011
33,4 46,653 87,5 4,647 0,015 37,2 201,02 175 1,716 0,012
Ficaria verna Ranunculus acris
g0 SLA densité surface diametre g0 SLA densité surface diametre
(mmol.m~2.s71) | (em%2.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m™2. (em%.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm)
34,9 112,946 62,5 5,092 0,02 40,7 100,742 125 5,166 0,025
42,4 140,366 62,5 6,235 0,025 45,8 104,06 75 3,403 0,02
41,4 125,269 50 4,438 0,022 44 103,141 125 3,646 0,021
41 121,617 75 5,282 0,021 49,8 95,444 75 4,843 0,022
38,5 122,535 50 5,938 0,017 43,5 140,521 75 3,262 0,019
39,7 137,128 62,5 2,945 0,013 40,1 117,553 87,5 4,773 0,025
46,4 106,842 62,5 3,942 0,016 50,3 97,75 137,5 4.8 0,021
40,2 136,514 50 3,116 0,016 42,9 118,987 0 2,813 0,017
35,8 131,703 75 6,157 0,021 43,3 127,536 112,5 4,498 0,022
59,2 123,203 50 2,863 0,014 41,6 164,261 112,5 5,839 0,025
40 152,876 75 4,021 0,019 37,2 132,807 62,5 4,829 0,019
39,9 138,539 75 5,785 0,023 42,7 133,943 75 3,557 0,019
60,3 122,823 50 3,13 0,014 41,4 104,105 125 5,365 0,024
43,9 101,366 37,5 6,987 0,022 45,2 112,202 125 5,143 0,021
44,6 107,911 62,5 3,275 0,014 42,5 118,675 75 4,424 0,021
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ANNEXE B. RESULTATS DES MESURES B.0O
Berberis vulgaris Rubus sp.
g0 SLA densité surface diametre g0 SLA densité surface diametre
(mmol.m~2.s71) | (em2.g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm) (mmol.m~2.s7Y) | (em2g™) | (mm~2) | (10~*mm?) | (mm)
35,7 163,803 125 3,522 0,017 54,5 95,266 500 0,788 0,008
34,3 209,002 150 3,286 0,02 44,7 137,907 287.5 0,762 0,008
35,5 216,135 125 3,254 0,019 451 121,376 | 3625 0,867 0,009
35,5 146,986 112,5 4,162 0,021 57,2 92,851 350 0,786 0,011
33.5 99287 | 112, 3,987 0,018 55.6 105,483 | 4625 0,922 0,01
33 230,03 100 3,062 0,017 46,2 147,945 2875 0,814 0,008
32,1 189,835 100 2,395 0,017 45,2 135,994 262,5 0,824 0,009
31,5 182,584 100 3,158 0,018 46,4 117,102 275 0,807 0,01
33,1 173,662 | 1125 2,667 0,016 452 141,083 | 250 0,731 0,008
31,9 142,077 137,5 2,088 0,017 43,4 135,689 400 0,848 0,01
32,3 137,969 | 1125 2,796 0,018 46,2 127,33 275 0,644 0,007
33,6 155,385 187.,5 2,478 0,018 51,2 105,206 350 0,716 0,009
34,5 169,764 150 2,151 0,018 47,1 147,232 275 0,88 0,01
33,6 170,859 87,5 2,088 0,017 52,1 143,364 362,5 0,88 0,008
35 159,469 100 2,437 0,018 37,9 147,282 312,5 0,805 0,009
Achillea millefolium Prunus spinosa Urtica dioica
(mmol.m=2.s71) | (em?.g™) || (mmol.m=2.57!) | (em?.g™!) || (mmol. m=2.s71) | (cm?.g™!)
82.4 56,032 273 157,162 38.6 387,693
82,7 75,688 28,3 178,861 53,4 184,221
91,1 63,352 27,5 154.8 54,7 173,295
75 78,478 29,2 135,799 57,4 211,218
78 74,614 28 141,769 66,3 188,227
82 70,194 27,5 161,479 53,9 223,193
86,4 77,297 26,5 146,689 49,1 256,945
86,5 54.6 25 199,286 51 954,461
81,6 64,896 31,3 145,754 57 187,091
96,2 77,354 26,4 154,961 447 201,117
774 73,757 43,9 197,16 43,5 250,176
83,3 62,474 28,3 121,369 41,7 225,818
87 56,885 26,2 148,528 55,4 215,03
67,9 73,174 26,1 161,824 56,2 204,401
83 56,08 31,8 162,759 51,6 229,726

Lamium album Lavandula angustifolia Clirsium arvense
2o SLA g0 SLA 2o SLA
(mmol.m2.s7%) | (em%2.g™!) || (mmol.m=2.s7!) | (em?.g™!) || (mmol.m=2.s71) | (cm?.g™!)
46,7 242,982 45,4 34,729 87,8 122,746
46,8 197,433 44.9 37,02 80,8 106,424
43,1 231,38 41,5 39,603 91,1 112,447
42 311,711 40,1 39,024 94,2 141,564
62,6 202,895 43,7 38,758 70,4 127,978
41,6 230,469 41,5 38,652 106,4 115,274
43,2 322,912 49,7 40,498 137,8 75,193
48.8 223,651 55,7 34,611 110,5 126,527
40,8 282,838 52,6 35,845 124,8 117,363
43 337,827 46,6 31,997 73,9 117,546
48,7 252,801 48,8 48,851 97,3 151,42
44,7 277,492 45,6 43,266 1277 135,625
44.8 226,03 46,1 38,764 87,9 128,329
49.6 291,919 38,9 35,998 107,3 110,092
45.9 233,723 44.3 43,144 85,2 138,156
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ANNEXE B. RESULTATS DES MESURES

Trifolium pratense Trifolium repens Clirsium vulgare

g0 SLA 2o SLA 2o SLA

(mmol.m™2.s7%) | (em2.g™!) || (mmol.m=2.s7!) | (cm?.g™!) || (mmol.m=2.s71) | (cm?.g™!)

47.6 127,278 29,9 163,889 127 90,955
46,2 114,579 31,7 162,74 145,5 80,844
49.6 139,004 32 161,826 135,8 83,562
54,5 110,572 36,8 146,478 138,3 87,952

50 141,066 32,8 164,421 186,2 89,508
41,1 127,146 344 128,605 174,2 90,619
431 126,422 32,8 156,835 128,3 87,35
59,6 112,369 29.3 140,625 141,2 94,408
39,9 132,249 27,7 144,359 111,7 74,276
46,2 103,747 31,9 116,729 123,9 92,143
44,3 122,234 32,2 115,63 135,8 91,862
39,1 148,704 31,5 137,191 1321 82,716
43,5 119,868 30,4 153,043 134,9 83,437
42.9 134,455 29,5 172,195 191,1 86,043
45,5 94,378 30,1 159,383 113 74,397

Fragaria vesca Rosa canina

go SLA go

(mmol.m™2.s71) | (em?g™) || (mmol.m™2.s7!)

35,5 206,46 32,6

39,3 175,394 32,6

40,4 226,919 31,3

30,7 228,532 32,9

294 258,966 32,5

32,5 261,073 35,5

31,8 237,589 30

28,8 197,398 28,2

28,1 232,637 32,3

314 160,658 33,9

32,8 200,49 30,9

33,9 291,487 28,7

26,8 185,313 29

30,5 209,433 30,3

27,7 244,93 30,9
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